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ПРЕДИСЛОВИЕ

Уважаемый читатель!
Вы открыли одну из замечательных книг, изданных в серии «Классический уни

верситетский учебник», посвященной 250-летию Московского университета Серия 
включает свыше 150 учебников и учебных пособий, рекомендованных к изданию 
Учеными советами факультетов, редакционным советом серии и издаваемых 
к юбилею по решению Ученого совета МГУ.

Московский университет всегда славился своими профессорами и преподавате
лями, воспитавшими не одно поколение студентов, впоследствии внесших заметный 
вклад в развитие нашей страны, составивших гордость отечественной и мировой 
науки, культуры и образования.

Высокий уровень образования, которое дает Московский университет, в первую 
очередь обеспечивается высоким уровнем написанных выдающимися учеными и 
педагогами учебников и учебных пособий, в которых сочетаются как глубина, так 
и доступность излагаемого материала. В этих книгах аккумулируется бесценный 
опыт методики и методологии преподавания, который становится достоянием не 
только Московского университета, но и других университетов России и всего мира 

Издание серии «Классический университетский учебник» наглядно демонст
рирует тот вклад, который вносит Московский университет в классическое универ
ситетское образование в нашей стране, и, несомненно, служит его развитию.

Решение этой благородной задачи было бы невозможным без активной помощи 
со стороны издательств, принявших участие в издании книг серии «Классический 
университетский учебник». Мы расцениваем это как поддержку ими позиции, ко
торую занимает Московский университет в вопросах науки и образования. Это 
слркит также свидетельством того, что 250-летний юбилей Московского универси
тета — выдающееся событие в жизни всей нашей страны, мирового образователь
ного сообщества

Ректор Московского университета 
академик РАН, профессор

В.А. Садовничий



ПРЕДИСЛОВИЕ АВТОРОВ

Первый базовый университетский учебник по низшим растениям «Курс 
низших растений» был выпущен в 1933 г. (авторы — сотрудники кафедры 
низших растений, а ныне — кафедры микологии и альгологии Московского 
университета JI.H. Курсанов, Н.А. Комарницкий и Б.К. Флеров). Эта книга 
выдержала два переиздания (1937 и 1945 гг.). В 1981 г. вышел учебник под 
тем же названием, редактором которого был М.В. Горленко, а авторами — 
коллектив преподавателей и сотрудников той же кафедры. Необходимость из
дания новой версии учебника (5-й по счету) вызвана двумя обстоятельствами. 
Во-первых, за четверть века, прошедшую после последнего издания, учебник 
стал библиографической редкостью и отсутствует во многих университетах 
страны, не только вновь открытых, но и традиционных. Во-вторых, за это 
время произошли кардинальные изменения во взглядах на систематику и фи
логению, которые привели к ревизии многих таксонов разного уровня, причем 
изменения в системе низших организмов оказались наиболее существенными. 
Сейчас стало просто невозможно готовить специалистов для работы на уровне 
современных задач, стоящих перед биологией, по старым учебникам.

В связи с вышесказанным был подготовлен новый университетский курс, 
написанный с учетом современных сведений из области микологии, альголо
гии, лихенологии и общебиологических дисциплин — физиологии, биохи
мии, цитологии, генетики, молекулярной биологии, экологии. Новые взгляды 
на таксоны, составляющие «низшие растения», сказались и в изменении на
звания учебника. Нововведением настоящего издания является и то, что сис
тематическое изложение водорослей и грибов завершает небольшой, но очень 
важный раздел, посвященный грамматическим правилам написания латин
ских названий и диагнозов и основам Международного кодекса ботанической 
номенклатуры.

Авторы книги — сотрудники кафедры микологии и альгологии биологи
ческого факультета Московского университета им. М.В. Ломоносова. Они 
много лет читают курсы лекций, посвященные объектам, о которых пишут в 
учебнике, ведут научные исследования в разных направлениях микологии, 
альгологии и лихенологии. Поэтому им присущи главные качества, необходи
мые для авторов хорошего учебника, — знание классической и современной
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научной литературы, опыт ее подачи студентам и собственный взгляд на мно
гие дискуссионные вопросы.

Разделы книги написаны докторами биологических наук профессорами 
JIJI. Великановым, Л.В. Гарибовой, Ю.Т. Дьяковым, В.П. Прохоровым, И.И. Си
доровой; доктором биологических наук ведущим научным сотрудником 
А.Н. Камневым, доктором биологических наук старшим научным сотрудником 
Т.Ю. Толпышевой, кандидатами биологических наук доцентами Г А  Беляковой 
и K.JI. Тарасовым. Общее редактирование книги осуществил Ю.Т. Дьяков.

Преемственность с последним изданием «Курса низших растений» выра
жена в том, что описание многих низших таксонов (родов и видов) сделано 
по схеме, принятой в нем. В частности, сохранены описания многих родов и 
видов водорослей, сделанные ушедшими из жизни Н.П. Горбуновой и Т.П. Си
зовой, некоторые сведения об экологии водорослей, написанные Т.Ф. Коптяе- 
вой, взгляды М.В. Горленко на эволюцию мучнисторосяных и ржавчинных 
грибов.

Авторы благодарят профессора Д. Г. Звягинцева и доктора биологических 
наук Л.В. Ильяш за благожелательные официальные отзывы на рукопись и 
сделанные замечания.

Также выражаем благодарность Н.К. Тарасовой за техническую помощь.



ВВЕДЕНИЕ

Современная биологическая методология
Последний раз «Курс низших растений» издавался более 20 лет назад. За это 

время в биологии произошли кардинальные методологические и идейные измене
ния, которые не могли не затронуть и объектов, изучаемых в настоящем курсе.

Во-первых, электронный микроскоп и другие приборы для тонкого изучения 
клетки, представлявшие во времена выхода последнего издания учебника «но
вейшие методы исследования», вошли в арсенал стандартного лабораторного 
оборудования, значительно усовершенствовались и позволили обнаружить в 
клетках и на их поверхности такие детали, о существовании которых ранее не 
подозревали и которые оказали существенное влияние на выделение комплекса 
таксономически значимых признаков.

Во-вторых, систематики стали использовать для построения эволюционных 
деревьев методы кладистики, в которых на смену интуитивного сравнительного 
анализа таксономически значимых признаков пришли математические методы 
определения предковых и производных форм, расчета мест ветвления дерева и 
длины его ветвей.

В-третьих, анализ первичных и вторичных метаболитов сравниваемых орга
низмов сменился анализом кодирующих молекул — ДНК и РНК. Возникла 
принципиально новая наука — геномика, которая произвела переворот в основ
ных принципах биологической методологии. Если ее организмы, различающиеся 
фенотипическими признаками (природные варианты или искусственно получен
ные мутанты), скрещивали и по результатам гибридологического анализа карти
ровали на хромосомах ген, контролирующий признак, т.е. путь исследования 
был направлен от признака к кодирующему его гену, то теперь стало возможно 
по структуре гена установить кодируемый им продукт. Сведения об этих про
дуктах собираются в банках генов, так что любой исследователь может через 
Интернет получить информацию о функциях продуктов того или иного гена, 
т.е. путь исследователя теперь направлен от гена к признаку.

Соединение геномики и кладистики привело к возникновению новой науки — 
геносистематики. Ее цель — исследование генов изучаемых организмов и построе
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ние по сравнительным данным статистически достоверных эволюционных 
деревьев. Такие деревья называют филогенетическими, так как они указывают 
на признаки сходства групп организмов, обусловленные не параллельными 
адаптациями (сходством фенотипов), а филогенетическим родством (сходством 
генотипов).

Первичную процедуру геносистематики составляет определение последова
тельности пар азотистых оснований (нуклеотидов) ДНК — секвенирование. Для 
целей геносистематики никто не секвенирует весь геном сравниваемых орга
низмов, ибо, во-первых, это очень длительная и дорогостоящая процедура, а 
во-вторых, число генов у сравниваемых организмов может сильно различаться 
и стать источником ошибок при построении деревьев. Вследствие этого секве- 
нируют одни и те же гены, присутствующие у сравниваемых организмов, а по
казателями степени сходства или различия служат число и положение замен 
нуклеотидов, вызванных мутациями или иными генетическими процессами. 
Соединение палеонтологических данных с молекулярными исследованиями 
позволяет установить примерные промежутки времени между фиксацией двух 
спонтанных мутаций. Это дает возможность накладывать молекулярные деревья 
на временную сетку истории Земли (геологических эпох) и определять время 
возникновения (отхождения) тех или иных таксонов.

Для филогенетических построений используют гены, которые есть у всех 
сравниваемых организмов. Наиболее популярны гены рибосомальной РНК 
(rib-гены), т.е. участки ДНК, на матрицах которых синтезируются молекулы 
рибосомальных РНК. Поскольку рибосомальный (матричный) синтез белка 
присущ всему живому, рибосомы (и гены, контролирующие их синтез) есть как 
у про-, так и у эукариот. Рибосома состоит из малой и большой субъединиц, 
образованных разными молекулами РНК. Прокариоты имеют 5S и 23S РНК в 
большой субъединице (S — константа седиментации, показатель скорости 
осаждения молекулы при ультрацентрифугировании) и 16S РНК — в малой. 
Большинство эукариот имеют 5S, 8S и 28S РНК в большой субъединице и 
18S РНК в малой; растения — 25S РНК в большой и 16S РНК в малой. Соот
ветственно рибосомальные гены (рДНК) представляют собой отрезки ДНК, ко
дирующие разные молекулы РНК и разделенные внутригенными спейсерными 
участками, не образующими рибосомальной РНК (ITS — intragenic transcribed 
spacer). Рибосомальные гены расположены на хромосоме в виде повторяющихся 
групп (тандемно), разделенных межгенными спейсерами (IGS — intergenic 
spacer).

Рибосомы выполняют важнейшую внутриклеточную функцию — синтез 
белка, поэтому кодирующие их гены высококонсервативны, ибо большинство 
мутаций приводят к губительным для клетки последствиям (легальны). Фикси
руется (передается потомству) лишь ограниченное число мутаций, поэтому фи
логенетические деревья, построенные по сравнению рДНК, при наложении на 
геологические эпохи оказываются растянутыми (между каждой заменой проте
кают длительные промежутки времени). Следовательно, сравнение структуры 
рДНК позволяет изучать события, происходившие десятки и сотни миллионов 
лет назад, и строить макрофилогении (царства, отделы, классы, порядки). Внут
ри- и межгенные спейсеры не участвуют в построении рибосом (не транскри
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бируются или вырезаются после транскрипции), и в них может фиксироваться 
значительно больше мутаций, присутствие которых не будет сказываться на 
жизнеспособности организма. В связи с этим деревья, построенные по сравне
нию спейсерных участков rib-генов и наложенные на временную сетку, будут, 
наоборот, сжаты, что позволяет изучать события, произошедшие относительно 
недавно (миллионы и тысячи лет назад), и строить мезо- или микрофилогении 
(на уровне семейств, родов, видов).

Несмотря на то что большинство современных филогений построено на ос
новании сравнения различных участков рДНК, всегда есть сомнения в право
мочности столь серьезных выводов на основании сопоставления лишь одного 
гена из тысяч, составляющих геном. Поэтому многие исследователи сопостав
ляют изучаемые объекты не только по рибосомальным, но и по другим генам, 
для того чтобы построить разные деревья и выявить их соответствие друг другу 
(конгруэнтность) или, наоборот, соединить информацию, полученную секвениро- 
ванием нескольких генов, и построить единое дерево. Чаще других используют 
следующие гены.

1. Гены, контролирующие синтез белков тубулинов (tub-гены), из которых по
строены микротрубочки. Последние формируют митотическое веретено, входят 
в состав жгутиков эукариот, центриолей, цитоскелета, т.е. присутствуют у всех 
эукариотных организмов. Конфигурация молекул тубулинов и, следовательно, 
первичная структура у разных организмов не одинакова, то есть мутации коди
рующих генов фиксируются достаточно часто, поэтому по их сравнению строят 
как макро-, так и микрофилогенетические деревья.

2. Гены, контролирующие синтез рибулезо-1,5-бисфосфаткарбоксилазы (рубис- 
ко) — фермента, связывающего углекислоту на начальном этапе фотосинтеза. 
Этот фермент есть у всех организмов, имеющих оксигенный фотосинтез, — 
от цианобактерий до высших растений — и считается самым распространенным 
в природе белком. Секвенирование кодирующих его генов часто используют 
для построения филогений фототрофных организмов.

Критерии, используемые 
для группировки организмов

Итак, какие же изменения внесли новые методы и методологии в груп
пу, называемую «низшие растения»? В прошлом издании учебника к низшим 
растениям были отнесены вирусы; бактерии, разнесенные по двум разделам: 
большинство — в специально отведенный для них раздел, часть (цианобакте
рии) — в раздел «Водоросли»; водоросли; миксомицеты; грибы и лишайники, 
т.е. конгломерат организмов, не рассматриваемых ботаниками и зоологами. 
Уже тогда было ясно, что это сборная группа, которая требует внутренней груп
пировки и присутствие отдельных членов которой внутри единого университет
ского курса нуждается в обосновании. Группировку какого-либо множества 
организмов можно проводить по разным критериям. Назовем важнейшие из них.

Филогенетический критерий. Организмы объединяются на основе общности 
происхождения, которое сейчас устанавливают главным образом описанными 
выше методами геносистематики. По этому критерию к низшим растениям из 
всего многообразия, представленного в предыдущем издании, можно отнести
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только зеленые водоросли, образующие вместе с высшими растениями единую 
филу (царство), а остальные организмы формируют другие филы, родство которых 
с растениями отсутствует или неясно.

Структурно-морфологический критерий. Согласно этому критерию вирусы — 
неклеточные представители биоты, лишенные основных присущих всем клет
кам компонентов — двух типов нуклеиновой кислоты, белоксинтезирующего 
аппарата и ферментов энергетического обмена — и способные только к облигат- 
но-паразитическому существованию внутри клеток хозяина. Вирусы — предмет 
науки вирусологии, и среди низших растений им, конечно, нет места.

Клеточные организмы по структуре компонентов клетки разделяют на про- и 
эукариоты. Более древние прокариоты (бактерии и археи) не имеют покрытых 
мембранами ядер и других органелл (митохондрий, хлоропластов); объединения 
ДНК и белков в хромосомах; митоза как способа разделения удвоившегося ге
нома; жгутиков, построенных из покрытой мембраной системы микротрубочек; 
истинного полового процесса. Большинство бактерий к растениям отношения 
не имеет и изучается микробиологами, а не ботаниками. Однако клетки одной 
группы, которую микробиологи называют цианобактериями, а ботаники — сине- 
зелеными водорослями, в незапамятные докембрийские времена были поглоще
ны эукариотными клетками и превратились во внутриклеточные органеллы — 
хпоропласты, обеспечившие им фотосинтез (создание органических соединений 
из углекислого газа и воды). Поскольку хлоропласта есть у всех растений, как 
низших (водорослей), так и высших, цианобактерии в отличие от других прока
риот имеют генетические связи с линией растительных организмов. Как образно 
заметил известный микробиолог Г.А. Заварзин, растения в конечном счете пред
ставляют собой оболочку, с помощью которой цианобактерии возносятся над 
поверхностью земли ближе к солнечному свету.

Наконец, эукариоты разделяют на одноклеточные, многоклеточные и тка
невые. Большинство низших эукариот, включая «низшие растения», не имеют 
листостебельного плана строения и представляют собой тамомные (слоевищные) 
одно- и многоклеточные организмы.

Эколого-трофический критерий. По типу питания все организмы разделяют 
на автотрофные и гетеротрофные. Первые способны синтезировать органические 
вещества из неорганических с помощью хемосинтеза или фотосинтеза. Вторые 
в качестве источников энергии должны использовать готовые органические веще
ства из окружающей среды. Хемосинтетики встречаются только среди прокариот. 
Фотосинтетики с оксигенным типом фотосинтеза (использование воды в качестве 
донора водорода и выделение кислорода в процессе фотосинтеза) — это прокари
отные цианобактерии и эукариоты, имеющие хлоропласта (растения в широком 
смысле слова). В свою очередь эукариотические гетеротрофы также разделяют 
на две группы — осмотрофы, всасывающие органические вещества всем телом 
(грибы), и зоотрофы, заглатывающие другие организмы или их части всем телом 
в мембранные пузырьки (пиноцитозом) или с помощью специального органа — 
глотки.

Таким образом, на основании эколого-трофического критерия мы имеем 
три большие группы организмов: растения (фототрофы с оксигенным фотосин
тезом), животные (зоотрофы) и грибы (осмотрофы). Тогда к низшим растени
ям, по определению известного альголога Ф. Фрича, надо относить организмы
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с оксигенным фотосинтезом и их бесцветные производные (вторично потерявшие 
фотосинтез), не достигшие уровня морфологической организации архегониальных 
растений (листостебельного плана строения), т.е. не только зеленые, но и другие 
водоросли, филогенетически не связанные с ними.

Как очевидно, ни по одному из приведенных критериев отнесение к низ
шим растениям грибов и миксомицетов не правомочно и является лишь данью 
университетских традиций, сложившихся в XIX в. В связи с этим при очередном 
издании учебника оказалось невозможным сохранить старое его название.

Надо отметить, что эколого-трофический критерий, хорошо разделяющий 
высших представителей растений, животных и грибов, часто перестает разде
лять низших их представителей, большинство из которых и является предметом 
дальнейшего изложения. Например, одноклеточная водоросль эвглена имеет 
хлоропласта и питается с помощью фотосинтеза. Однако в среде, богатой азо
том, она переходит на смешанное (миксотрофное) питание и может наряду с 
фотосинтезом всасывать органические вещества (как трибы) и даже заглатывать 
мелкие частицы (подобно животным). В таких условиях эвглена часто теряет 
хлоропласта и превращается из растения в животное. Многие беспозвоночные 
животные (инфузории, коралловые полипы и др.) в природных условиях всегда 
живут с находящимися внутри их тела водорослями (зоохлореллы, зооксантел- 
лы) и питаются как путем заглатывания пищи, так и продуктами фотосинтеза, 
производимыми эндосимбиотическими водорослями, которые заменяют им 
хлоропласта. Более того, по приведенному выше определению Фрича, к водорос
лям следует относить и организмы, вторично утратившие хлоропласта (и среди 
высших цветковых растений есть паразиты, утратившие хлоропласта за ненадоб
ностью). Но тогда к низшим растениям (водорослям) следует отнести многих 
паразитических простейших (малярийный плазмодий, паразитирующая в ки
шечнике амёба и др.), у которых обнаружили структурные остатки хлоропластов 
и некоторые ферменты, обслуживающие фотосинтез (ранее они были фотосин
тетиками, но утратили это свойство в связи с паразитическим образом жизни). 
Как тут не вспомнить прозорливое замечание К.А. Тимирязева, сделанное более 
100 лет назад, о том, что «нет ни растения, ни животного, а есть один нераз
дельный органический мир. Растение и животное — только средние величины, 
только типические представления, которые мы слагаем, отвлекаясь от известных 
признаков организмов, придавая исключительное значение одним, пренебрегая 
другими».

Структура отдельных групп
Очертив границы объектов, рассмотрим в целом структуры больших групп 

организмов, описываемых в данном учебнике.

ВОДОРОСЛИ
Вопросы происхождения и эволюции эукариотных водорослей нельзя об

суждать без учета положений теории эндосимбиотического происхождения 
эукариотных клеток, согласно которой митохондрии и хлоропласта произошли 
от ранее свободно живущих клеток прокариот.
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Итак, первичная эукариотная водоросль возникла в результате поглощения 
какими-то бесцветными одноклеточными эукариотными организмами прокариот, 
осуществляющих оксигенный фотосинтез, которые превратились в хлоропласт. 
Отсюда возникает вопрос: как строить макросистемы водорослей — по строению 
клетки хозяина или по хлоропласгам, т.е. по симбионтам?

Долгое время альгологи в качестве фундаментальных признаков рассматрива
ли пигменты хлоропластов, придавая тем самым решающее значение симбион
там. На этом основании выделяли три линии эволюции: Rhodophyta (красные, 
родофиты), Chlorophyta (зеленые, хлорофиты) и Chromophyta (желто-бурые, 
хромофиты). Первые содержат в хлоропластах пигменты хлорофилл а и фико- 
билипротеины, вторые — хлорофиллы а и Ь, третьи — хлорофиллы а и с. Хло
ропласта этих трех групп водорослей отличаются также по составу других пиг
ментов (каротиноидов) и ультраструктуре. Кроме признаков хлоропластов у этих 
линий имеются и некоторые другие общие черты: по-видимому, клетки родофит, 
лишенные жгутиков, произошли от амёбообразных простейших; хромофиты 
с двумя неодинаковыми по строению жгутиками — от гетероконтных (разно
жгутиковых) зоофлагеллят, а хлорофиты с двумя одинаковыми жгутиками — 
от изооконтных (равножгутиковых). Внутри групп, принимаемых как царства, 
дробление таксонов на отделы шло по строению жгутиков, клеточных покровов, 
составу запасных углеводов, жизненным циклам и т.д.

Однако против признания пигментов основополагающими признаками при 
построении макросистемы водорослей накапливается все больше возражений, а 
именно: 1) криптофитовые водоросли (из линии хромофитовых) содержат хло
рофиллы а и с и фикобилипротеины; 2) некоторые зеленые водоросли (Manto- 
niella из класса Prasinophyceae) имеют хлорофилл с; 3) найдены динофлагелляты 
(из линии хромофит), имеющие хлорофилл Ь; 4) филогении, построенные на 
основании сравнения рибосомальных генов, однозначно свидетельствуют о моно- 
филетическом происхождении хлоропластов водорослей от цианобактерий.

В связи с этим в основу макросистемы водорослей следует все-таки ставить 
признаки клетки-хозяина. Однако положение осложняется тем, что многие так
соны водорослей произошли вследствие не только первичных, но и вторичных 
эндосимбиозов между еще одной бесцветной флагеллятой и эукариотной водо
рослевой клеткой, также превратившейся в хлоропласт. Поэтому для эволю
ционных построений важно выделить первично- (как исходные) и вторично
симбиотические таксоны (как производные). Здесь опять встает вопрос: по каким 
структурам строить системы — по клетке-хозяину или по симбиотическим эука- 
риотным водорослям? Вопрос важен еще и потому, что в отличие от хлоропластов 
первичных симбионтов, которые, как было сказано, монофилетичны, хлоро- 
пласты вторичных симбионтов произошли от разных водорослей. У первич
ных эндосимбиотических водорослей хлоропласт имеет две оболочки (мембраны): 
первая — остатки собственной оболочки эндосимбиотической цианобактерии, 
вторая — измененный эндоцитозный мембранный пузырек, в котором симбионт 
транспортировался в клетку хозяина. Основные признаки вторичных симбио
зов: 1) три или чаще четыре оболочки хлоропластов, образованные оболочками 
хлоропласта симбионта, плазмалеммой симбионта, эндоцитозной мембраной 
хозяина; наружная оболочка вследствие общности происхождения может ели-
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ваться с эндоплазматической сетью хозяйской клетки; 2) наличие в некоторых 
группах редуцированного ядра симбионта — нуклеоморфы; 3) наличие в клетке 
нескольких хлоропластов и двух ядер с разной ультраструктурой (хозяйские 
и симбионтные).

Первичные симбионты, хлоропласт которых покрыт только двумя оболочка
ми (цитоплазматическая мембрана эндосимбионта и эндоцитозная мембрана 
хозяина), составляют три отдела (или, скорее, царства): Rhodophyta, Chlorophyta 
и Glaucocystophyta. Последняя группа включает небольшое число недостаточно 
изученных видов, а от двух первых путем эндосимбиоза произошли хлоропласта 
большинства современных водорослей. По данным молекулярной филогении, 
одноклеточная красная водоросль дала начало хлоропластам большинства хро- 
мофитовых, имеющих хлорофилл с, а зеленая водоросль — эвгленам и зеленым 
амёбам (Chlorarachniophyta).

На основании изучения ультраструктуры клеток и построения молекуляр
ных филогений по ядерным рибосомальным генам наиболее крупной ревизии 
подверглась группа желто-буроокрашенных водорослей (имеющих хлорофилл с), 
которая оказалась не монофилетичной, а была распределена по нескольким 
филам (царствам). Самостоятельные филы образуют криптофитовые, динофи- 
товые водоросли, а также гаптофиты, которые ранее относили к золотистым 
водорослям.

Бурые, диатомовые, желтозеленые, золотистые водоросли объединены в один 
отдел — Ochrophyta, их статус понижен до классов. Большие изменения претер
пела группа золотистых водорослей: они были подразделены на несколько клас
сов. Отдел Ochrophyta помещен в царство или надотдел Stramenopila, общей 
чертой которого являются трубчатые трехчастные (состоящие из трех участков) 
веточки (мастигонемы) на одном из двух гетероморфных жгутиков и трубчатые 
кристы митохондрий.

Эвгленовые водоросли выделены в самостоятельное царство вместе с простей
шими животными трипаносомами и некоторыми миксомицетами.

Зеленые и красные водоросли (первичные эндосимбионты) сохранили ста
тус самостоятельных фил, но их система также претерпела сильную ревизию по 
сравнению с системой, приведенной в предыдущем издании, о чем подробно 
рассказано в соответствующем разделе учебника.

ГРИБЫ

По определению американского ботаника Р. Уиттейкера, к грибам следует 
относить гетеротрофные эукариотные организмы с осмотрофным питанием. 
С особенностями питания связаны характерные черты строения, образа жизни 
и химических свойств грибов.

1. Наиболее распространенной формой вегетативного тела грибов (таллома) 
является мицелий, или грибница. Это многократно ветвящиеся нити (гифы), ко
торые пронизывают субстрат, будь то почва, ткань растения или навозная куча. 
Такое строение оптимально для всасывания из субстрата питательных веществ 
всем телом.
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2. Большинство органических веществ в субстрате находится в форме биопо
лимеров — полисахаридов, белков и крупных молекул других веществ, неспособ
ных проникать через клеточную мембрану. Гифы грибов, выделяя в окружающую 
среду активные ферменты деполимеразы, разрушают полимеры до способных 
транспортироваться в клетку моно- или олигомеров.

3. Клетки грибов развивают огромное, несопоставимое с клетками других 
эукариотных организмов тургорное давление, позволяющее им, как насосу, вса
сывать из окружающей среды растворенные в воде питательные вещества.

4. Поскольку все вегетативное тело погружено в субстрат, у многих грибов 
возникают проблемы с распространением спор. Поэтому большинство грибов 
формируют споры на специальных спороносцах, поднимающихся над субстра
том. То, что в просторечье называют «грибами», является их спороносящими 
органами.

Такие морфологические и эколого-трофические особенности присущи боль
шой группе организмов, которые в предыдущем издании учебника рассматри
вались в качестве классов единого отдела «Грибы». Однако уже в то время было 
известно, что некоторые грибы (классы Hypochytriomycetes и Oomycetes) имеют 
кардинальные отличия в ультраструктуре жгутиков и митохондрий, химическом 
составе и других свойствах от остальных грибов. По перечисленным признакам 
они имели больше сходства с гетероконтными (разножгутиковыми) желто-буро- 
окрашенными водорослями, чем с другими грибами. Эти различия были под
тверждены молекулярными филогениями. Показано, что большинство грибов 
имеет монофилетическое (от одного корня) происхождение и формирует само
стоятельное царство Eumycota. Классы Hypochytriomycetes, Oomycetes и сетча
тые слизевики, относимые ранее к миксомицетам (класс Labyrinthulomycetes), 
имеют общее происхождение с отделом Ochrophyta и образуют вместе с ним са
мостоятельное царство Stramenopila. Долгое время господствовало представление, 
что оомицеты — ветвь гетероконтных водорослей (на основании морфологиче
ских аналогий их относили к желтозеленым), потерявшая хлоропласт. Многие 
соображения, в том числе и те, которые основаны на данных молекулярной 
филогении, показывают, что эти организмы составляют ветвь страменопил, от
клонившуюся до того, как зоофлагеллятный предок приобрел в качестве хлоро
пласта одноклеточную красную водоросль.

В связи с вышесказанным многие микологи вообще не рекомендуют назы
вать оомицеты и родственные им группы «грибами», предлагая такие названия, 
как «псевдогрибы», «грибоподобные организмы» и т.п. В предлагаемом учебнике 
они рассматриваются не среди грибов, как в предыдущем издании, а отдельно, 
предваряя разбор филогенетически единого царства Eumycota.

Что касается «истинных грибов», то изменения их системы, произошедшие 
в последние годы, подробно рассмотрены в соответствующем разделе. Здесь лишь 
сделаем два замечания: 1) поскольку статус грибов поднят с отдела до царства, 
отдельные классы в данном пособии рассматриваются как отделы; 2) с позиций 
филогении класс Deuteromycetes (несовершенные грибы), в который объединяли 
сумчатые (главным образом) грибы, вторично утратившие половое спороноше- 
ние, упраздняется, ибо входящие в него организмы полифилетичны (произошли



16
В в е д е н и е

от разных предков). Рассмотрение дейтеромицетов как отдельной группы в данном 
руководстве, хотя и с оговорками, вызвано многообразием этих грибов и той 
важной ролью, которую они играют в природе и хозяйственной деятельности.

ЛИШАЙНИКИ

Лишайник представляет собой симбиотический организм, в котором клетки 
водоросли оплетены гифами гриба. Такой симбиоз обусловил специфические 
особенности морфологии, физиологии, биохимии и образа жизни лишайников, 
представляющих собой четко отграниченную в морфологическом и физиологи
ческом отношении группу, которую изучают специалисты именно по этой 
группе — лихенологи. Однако лишайники — полифилетическая группа, ибо их 
тело образовано грибами и водорослями из разных отделов и классов. Тело ли
шайника образовано грибным талломом, а водоросли находятся обычно внутри 
него, поэтому в современных системах лишайники разбросаны по тем группам 
грибов, которые входят в их состав. В данном учебнике лишайники рассматрива
ются отдельно по высказанным выше соображениям относительно своеобразия 
их строения и образа жизни.

МИКСОМИЦЕТЫ

Миксомицеты, или слизевики, имеют одноклеточный амёбоидный или 
многоклеточный плазмоидный таллом, не покрытый плотной оболочкой и спо
собный к амёбообразным движениям. Для них характерно миксотрофное (сме
шанное) питание — путем всасывания растворенных питательных веществ (как 
грибы) и заглатывания мелких бактериальных и дрожжевых клеток в пиноцитоз- 
ный пузырек (как животные). На этом основании знаменитый немецкий ботаник 
и миколог А. де Бари назвал их Mycetozoa (грибоживотные). Согласно совре
менным филогениям, большинство миксомицетов образует самостоятельное 
царство, примыкающее к амёбам, но есть группа (акразиевые), объединенная в 
одно царство с эвгленами.

Итак, мы рассмотрели с разных позиций особенности тех групп организ
мов, которые включены в «Курс альгологии и микологии». Как видно, эти 
организмы выходят за рамки водорослей и грибов в узком понимании этих терми
нов (sensu stricta). Они образуют большое число самостоятельно эволюционирую
щих групп (царств), причем у разных исследователей (по-разному понимающих 
объем отдельных царств) это число неодинаково. В табл. 1 приведены те царства, 
в которые входят рассматриваемые в учебнике организмы. В основу таблицы 
положена система, рассматриваемая в книгах О.Г. Кусакина и А.Л. Дроздова 
«Филема органического мира», с рядом модификаций, касающихся главным об
разом группы хромофитовых (в системе Кусакина и Дроздова — гетероконтных), 
которые, исходя из предложенного выше принципа брать за основу классифи
кации хозяйскую, а не эндосимбиотическую клетку, разделены на три царства.
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Таблица отчетливо показывает, что водоросли и грибы в широком смысле слова 
(sensu lato) — понятия не филогенетические, ибо могут находиться не только 
в разных, но и в общих (одних и тех же) филах, которые могут объединять прак
тически все эколого-трофические группы организмов — растения (водоросли), 
животные (простейшие) и грибы. Это, с одной стороны, свидетельствует о 
единстве живой природы, а с другой — усложняет принципы изложения мате
риала в учебнике, где в целях оптимального восприятия нужны четкие раздели
тельные признаки, которых, к сожалению, в природе нет.

Таблица 1
Мегасистема организмов, изучаемых в курсе альгологии и микологии

Царство Отдел Трофическая группа

Прокариоты
Gracilicutobiontes Cyanophycota Водоросли

Эукариоты
Euglenobiontes Euglenophycota Водоросли

Acrasiophyles Миксомицеты
Myxobiontes Dictyosteliophyles Миксомицеты

Myxogasteroides Миксомицеты
Plasmodiophorophyles Миксомицеты

Rhodobiontes Rhodophycota Водоросли
Alveolobiontes Dinophycota Водоросли
Cryptobiontes Cryptomonadophycota Водоросли

Primnesiabiontes Primnesiophycota
(Haptophycota)

Водоросли

Stramenopiles Labyrinthulomycota Миксомицеты
Oomycota Грибы

Ochrophycota Водоросли
Chlorobiontes Prasinophycota Водоросли

Chlorophycota Водоросли
Streptophycota Водоросли, высшие растения

Mycobiontes Chytridiomycota Грибы
Zygomycota Грибы

Dikariomycota Грибы

Грибы и водоросли как важная 
составная часть биоты

Организмы, традиционно называемые «низшими растениями», являются 
важной составной частью биоты и неразрывно соединены многочисленными 
связями с другими организмами. Их изучение имеет огромное значение для 
многих разделов теоретической и прикладной биологии, важнейшие из которых 
следующие.
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■ Как было сказано, эти организмы входят в состав многих независимых эво
люционных линий, различающихся не только происхождением, но и ультра
структурой, обменом веществ, образом жизни. «Низшие растения» — это поли
гон, на котором природа методом «проб и ошибок» создавала оптимальные 
конструкции, оказавшиеся способными стать доминирующими на суше и в 
море. В связи с этим их сравнительное изучение (молекулярно-биологическое, 
цитологическое, морфологическое, биохимическое) имеет огромное значение 
для понимания ранних и средних этапов эволюции биоты.
■ Изучение «низших растений» очень важно для решения одной из централь
ных задач современной биологии — «инвентаризации» биологического разно
образия. Согласно определению, принятому Международной конвенцией по 
биоразнообразию в Рио-де-Жанейро, «биологическое разнообразие означает ва
риабельность живых организмов из всех источников, включая среди прочего 
наземные, морские и иные водные экосистемы и экологические комплексы, 
частью которых они являются; это понятие включает в себя разнообразие в 
рамках вида, между видами и разнообразие экосистем». Если инвентаризация 
высших эукариот (высших растений и позвоночных животных) близка к завер
шению, то оценка разнообразия ряда групп низших организмов находится 
лишь на начальной стадии. Предполагается, что описана только небольшая часть 
обитающих в морях грибов и «псевдогрибов», диатомовых и гаптофитовых во
дорослей. Огромное число неописанных видов грибов обитает в тропических 
лесах на листьях растений, существует в качестве паразитов и симбионтов насе
комых и других беспозвоночных животных. Кроме того, в последние годы было 
установлено экспериментальными методами, что многие грибы, описанные как 
один вид на основании морфологического сходства, на самом деле включают 
множество (до десяти и более) биологических нескрещивающихся видов-двой
ников, различающихся многими физиологическими параметрами.
■ «Низшие растения» вносят огромный вклад в глобальную экологию, в част
ности в миграцию углерода. Морские водоросли — важнейший продуцент ор
ганического вещества в океане, на запасах которого существует вся пищевая 
пирамида вплоть до крупных рыб и китообразных. С учетом вклада в фотосинтез 
пикопланктона (мелких одноклеточных цианобактерий и эукариотных водорос
лей) продукция связанного углерода в Мировом океане превышает продуктив
ность наземных растений. Мелкие одноклеточные морские водоросли, покрытые 
известковыми пластинками, — гаптофитовые, в последние 150 млн лет вносили 
главный вклад в связывание углерода углекислого газа кальцием и образование 
осадков известняка, покрывающих половину поверхности дна океана (треть 
всей поверхности Земли). Наземные грибы, наоборот, как важнейшие редуценты 
разлагают органические полимеры и освобождают из них углерод вплоть до 
углекислого газа. Огромные запасы связанного углерода накапливаются в древе
сине в виде очень стойких полимеров — целлюлозы и лигнина. Грибы (особен
но трутовые) — единственные организмы на Земле, обладающие ферментами, 
способными разрушить лигноцеллюлозный комплекс. Не будь их, лес был бы 
до макушек деревьев покрыт мертвыми ветками. Не менее важную роль играют 
грибы в миграции органических веществ в почве и создании почвенного гумуса. 
Через тело грибов проходит 2/з запасенного органического углерода нашей планеты.
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■ Многие «низшие растения», особенно грибы, наносят огромный урон на
родному хозяйству и угрожают здоровью населения. Они вызывают наиболее 
разрушительные эпидемии растений. Ржавчина хлебных злаков, фитофтороз 
картофеля, ожог листьев риса, корневые гнили и другие болезни растений часто 
приводили и приводят к гибели урожая на огромных площадях. Поскольку 
многие грибы образуют токсические метаболиты, зараженная ими пища стано
вится причиной массовых отравлений людей и скота. Дерматофиты, разлагаю
щие белок кератин, который входит в состав покровных тканей (кожи, ногтей, 
волос), вызывают поверхностные микозы у диких и домашних животных и людей.

В последние годы участились случаи гораздо более опасных — внутренних — 
глубоких микозов человека, часто приводящих к смертельному исходу. Наличие 
у грибов разнообразных ферментов позволило им освоить новые техногенные 
субстраты: заменители кожи, полимеры, кинопленки, стекло, бумагу, строи
тельные материалы. Повреждение промышленных изделий наносит огромный 
материальный ущерб, а при разрушении грибами произведений искусства — 
картин, древних рукописей, исторических зданий — потери вообще невоспол
нимы. Мероприятия по защите всех этих разнообразных живых и техногенных 
объектов невозможны без детального изучения вредных грибов, их физиологии 
и молекулярных основ взаимоотношений паразитов с их хозяевами.
■ Благодаря продукции разнообразных биологически активных соединений 
грибы и водоросли с древних времен являются объектами пристального внимания 
биотехнологии. Так, первым промышленным микроорганизмом, используемым 
человечеством, были грибы — дрожжи, давшие людям важнейшие продукты — 
хлеб и вино. Антибиотики и другие лекарственные препараты, ферменты, вита
мины, органические кислоты, пищевые добавки, съедобные грибы и морские 
водоросли — вот далеко не полный перечень их биотехнологического использова
ния. В связи с этим огромную роль играет практически только начатое изучение 
биоресурсов грибов и водорослей, т.е. генетических ресурсов организмов и попу
ляций, имеющих фактическую или потенциальную ценность для человечества. 
Можно ли было предположить еще 20 лет назад, что многие древоразрушаю
щие грибы окажутся источником замечательных лекарственных препаратов — 
противораковых, иммуностимулирующих и др.?
■ Будучи простейшими эукариотами, «низшие растения» стали излюбленной 
моделью экспериментальной биологии. Клеточный миксомицет Dictyostelium и 
зеленая водоросль Acetabularia— замечательные объекты для изучения биологии 
развития; дрожжи — первый эукариотный организм, у которого секвенирован 
весь геном и сделано много замечательных открытий, оказавших влияние на 
развитие молекулярной и клеточной биологии у всех организмов, вплоть до че
ловека; зеленая водоросль Chlamydomonas широко используется в работах по 
изучению молекулярной биологии хлоропластов; исследования генетической 
рекомбинации у сумчатых грибов заложили основы для создания молекулярной 
теории рекомбинации. Но для изучения молекулярной биологии, генетики и 
биохимии этих и других объектов надо хорошо знать их биологию, а также 
уметь выбрать из разнообразия видов наиболее адекватный для решения новой 
экспериментальной задачи. Подходы к такой деятельности дает предлагаемый 
читателю «Курс альгологии и микологии».



ВОДОРОСЛИ

ОБЩАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА
Водоросли — сборная группа растений, вегетативное тело которых — таллом, 

или слоевище, — не расчленено на стебель, листья и корни, хотя иногда может 
внешне имитировать такую дифференциацию. Практически все водоросли со
держат хлорофилл и способны к фотосинтезу.

Объем понятия «водоросли» различается у разных авторов. Наибольшие раз
ногласия вызывает отнесение к этой группе прокариотных цианобактерий 
(синезеленых водорослей) и ныне объединяемых с ними хлороксибактерий 
(прохлорофитов). Тем не менее учитывая, что под понятием «водоросли» мы 
подразумеваем не какой-либо таксон, а сборную группу, можно считать правомер
ным отнесение сюда и некоторых прокариот. Связано это с тем, что указанные 
группы, как и эукариоты, осуществляют оксигенный фотосинтез, т.е. фотосин
тез с использованием воды в качестве донора водорода и выделением кислорода 
(остальные фотосинтезирующие прокариоты характеризуются аноксигенным 
фотосинтезом, т.е. используют не воду в качестве донора водорода и выделяют 
не кислород). Согласно широко популярной в настоящее время теории симбио- 
генеза, именно какие-то цианобактерии были предками хлоропластов всех фо
тосинтезирующих эукариот.

Предполагается, что некий одноклеточный эукариотный организм, имевший 
жгутик (или жгутики), и в то же время амёбоидный, питался одноклеточными 
цианобактериями, переваривая их внутри себя. Затем цианобактерия могла 
превратиться из жертвы в симбионта и начать передаваться по наследству от 
одного эукариотного организма к другому. Так возникли растения. В дальней
шем они развивались разными, рано разошедшимися в ходе эволюции линия
ми, и некоторые достигли достаточно высокого уровня развития, а другие так и 
остались на низком уровне. Особенно далеко по пути усовершенствования 
строения продвинулись зеленые водоросли, давшие начало высшим растениям, 
и бурые водоросли из охрофитов. Крупным эволюционным линиям обычно 
придается таксономический ранг отделов.

В ходе эволюции этих отделов наблюдается замечательный параллелизм, ко
торый выражается в том, что в разных, самостоятельных по своему происхож
дению отделах водорослей встречаются аналогичные ступени морфологической 
дифференциации таллома, или типы организации. Эти ступени следующие.
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Типы организации таллома
1. Монадная организация характеризуется активной подвижностью с по

мощью жгутиков. Она присуща прежде всего одноклеточным жгутиконосцам, 
которые являются начальными звеньями эволюции многих отделов водорослей. 
Разновидность монадной организации — подвижные (с помощью жгутиков) 
колонии и ценобии, т.е. колонии, в которых число клеток определяется на 
ранних стадиях развития и не меняется до следующей репродуктивной фазы 
(рис. 1, А—Г).

2. Ризоподиалъная (амебоидная) организация* наблюдается у некоторых 
лишенных твердой оболочки форм, которые развивают цитоплазматические 
отростки — ризоподии.

Рис. 1. Монадные, пальмеллоидные и коккоидные формы водорослей.
А—Г — монадные формы: А — Chlamydomonas (Chlorophyta); Б — Gymnodinium (Dinophyta); 
В — Phacus (Euglenophyta); Г — Eudorina (Chlorophyta); Д  — пальмеллоидная форма Hydrurus 
(Ochrophyta); Е—И — коккоидные формы: E — Chlorella (Chlorophyta), Ж  — Pediastrum 

(Chlorophyta), 3 — Navicula (Ochrophyta), И — Ophiocytium (Ochrophyta)

* Некоторые авторы, считая гетеротрофный тип питания исходным, отстаивают точку зрения
о первичности ризоподиальной организации и вторичности монадной. Возможно, это и имело место 
на ранних этапах формирования жизни на Земле, но никаких прямых доказательств тому нет. Что 
же касается ныне живущих форм, то здесь есть вполне достоверные факты (например, неод
нократно наблюдавшееся появление у постоянно ризоподиальных форм в момент размножения 
монадных стадий), свидетельствующие в пользу вторичности ризоподиальных форм и первичности 
монадных. Поэтому в системах ныне живущих организмов ризоподиальные формы лучше поме
щать после жгутиковых — монадных. Впрочем, как уже упоминалось, предком растений мог быть 
организм, одновременно и монадный, и амёбоидный (амёбофлагеллят), так что тогда предмет спора 
снимается.
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3. Пальмеллоидная, или катальная, организация характеризуется сочетанием 
отсутствия подвижности с наличием клеточных органелл, свойственных монадным 
организмам: сократительных вакуолей, глазков, жгутиков или их производных. 
Клетки часто погружены в общую слизь (рис. 1, Д).

4. Коккоидная организация характеризуется неподвижными, одетыми оболочка
ми клетками, одиночными или соединенными в колонии и ценобии (рис. 1, Е—И).

5. Нитчатая (трихальная) организация представлена клетками, соединен
ными в нити, простыми или разветвленными. Клетки нити непрерывно делятся 
поперечными перегородками, обусловливая нарастание ее в длину (рис. 2, А—В).

6. Гетеротрихальная, или разнонитчатая, организация представляет собой 
сложненный вариант нитчатого строения, для которого характерны две систе

мы нитей: стелющиеся по субстрату и отходящие от них вертикальные нити 
(рис. 2, Г).

7. Тканевая (паренхиматозная) организация также легко выводится из нитчатой: 
в результате делений клеток нити не только в поперечном, но и в продольном на
правлении возникают талломы в виде паренхиматозных пластинок (рис. 2, Д  Е).

8. Ложнотканевая (нсевдопаренхиматозная) организация представлена слое
вищами, иногда довольно крупными, которые образовались в результате сраста
ния разветвленных нитей, нередко сопровождаемого морфофункциональной 
дифференциацией получающихся ложных тканей.

9. Сифональная, или сифоновая, организация отличается отсутствием клеточ
ных перегородок, так что талломы, часто крупных размеров, имеющие значи
тельную внешнюю расчлененность, формально представляют собой одну клетку 
обычно с большим количеством ядер. В этом случае часто говорят о неклеточном 
строении (рис. 2, Ж—И).

10. Сифонокладальная организация представлена многоядерными клетками, 
соединенными в нитчатые или иной формы многоклеточные талломы (рис. 2, К, Л).

Кроме того, у зеленых водорослей бывают колонии, представляющие собой 
группы (пачки или нитевидные образования), которые возникают в результате 
деления одной исходной клетки и заключены в растягивающуюся оболочку этой 
клетки. Такое строение часто рассматривают как особый тип дифференциации 
таллома — сарциноидный.

Перечисленные ступени организации таллома в разных отделах водорослей 
представлены далеко не в равной мере. Наиболее полно они встречаются в от
делах зеленые (Chlorophyta) и охрофитовые (Ochrophyta).

Удивительное на первый взгляд явление параллелизма в эволюции разных 
крупных таксонов водорослей объясняется довольно просто. Многократно на 
многочисленных примерах из разных отделов водорослей было показано, что 
монадная, т.е. снабженная жгутиками, клетка довольно легко может терять их и 
временно переходить в одних случаях в ризоподиальное, в других — в пальмел- 
лоидное состояние. Обычно из этих временных состояний возврат к исходной 
монадной форме происходит более или менее легко. Если же эти преходящие, 
случайные состояния продлеваются во времени и охватывают большую часть 
жизненного цикла, а к монадному состоянию организм будет возвращаться 
только в момент размножения, то получатся соответственно ризоподиальный
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Рис. 2. Нитчатые, гетеротрихальные, тканевые (паренхиматозные), сифоновые и сифо-
нокладальные формы водорослей.

А—В — нитчатые формы: А — Ulothrix (Chlorophyta), Б — Oscillatoria (Cyanophyta), В — Bulbochaete 
(Chlorophyta); Г — гетеротрихальная форма Stigeoclonium (Chlorophyta); Д—Е — тканевые формы: 
Д  — Ulva (Chlorophyta), Е — Laminaria (Ochrophyta); Ж—И — сифоновые формы: Ж  — Caulerpa 
(Chlorophyta), 3 — Botrydium (Ochrophyta), И — Vaucheria (Ochrophyta); Kt JI — сифонокладальные 
формы: К — Valonia (Chlorophyta), JI — Cladophora (слева — внешний вид таллома, справа — мно

гоядерная клетка; 1 — хлоропласты, 2 — пиреноиды, 3 — ядра)
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и пальмеллоидный типы талломов. Нитчатый таллом также без труда можно 
вывести из монадного: такой переход можно наблюдать каждый раз при про
растании зооспоры в нить, а из нити легко может возникнуть пластинчатый 
таллом. Таким образом, монадная организация — исходная для всех остальных 
типов организации талломов водорослей. Поскольку же начальные ступени 
эволюции во многих отделах водорослей представлены довольно сходными мо
надами (различающимися, однако, по окраске, продуктам метаболизма и строе
нию жгутиков), то параллельный ход эволюции в разных отделах водорослей 
объясняется параллельным развитием из монадной стадии остальных ступеней 
морфологической дифференциации таллома. Усложнение строения и переход 
к многоклеточное™ сопровождались потерей подвижности в вегетативном 
состоянии. Исходная монадная организация сохранялась только у репродуктив
ных клеток, и то не всегда. При этом подвижная монадная стадия, всё более 
сокращаясь, удержала, по-видимому, основные черты родоначальной формы. 
Вот почему монадные репродуктивные клетки водорослей из разных отделов 
столь полно воспроизводят признаки, присущие одноклеточным исходным 
представителям данного отдела.

Другой причиной, обусловившей параллельное развитие разных групп водо
рослей, могло быть большее однообразие водной среды по сравнению с место
обитаниями суши, что и определило достаточно однотипный ход эволюции 
у водорослей по сравнению с ходом эволюции организмов, покинувших водную 
среду.

Говоря о клетке водорослей, следует сразу отмечать, что к водорослям в тра
диционном плане относятся как эукариоты (большинство), так и прокариоты.

Клетка водорослей
Клетки многих примитивных, имеющих монадную организацию, эукариотных 

водорослей (например, Dunaliella из зеленых водорослей, Ochromonas из охрофи- 
товых водорослей), а также зооспоры и гаметы большинства водорослей «голые», 
т.е. ограничены снаружи только цитоплазматической мембраной (плазмалем- 
мой, или клеточной мембраной). У большинства водорослей, как и у высших 
растений, кнаружи от плазмалеммы находится клеточная стенка. У водорослей 
существуют еще и другие типы клеточных покровов, рассмотрение которых более 
уместно при описании соответствующих групп.

Клеточная стенка {оболочка)* состоит из аморфного, образованного геми
целлюлозами и пектиновыми веществами матрикса, в который погружены чаще 
всего целлюлозные микрофибриллы**, определенным образом ориентированные. 
Нередко в толще клеточной стенки присутствуют добавочные компоненты: 
кремний (Pediastrum), спорополленин (Chlorella, Scenedesmus и др.), карбонат 
кальция (Acetabularia, харовые водоросли, Padina, многие красные водоросли),

* Клеточная оболочка и клеточная стенка — синонимы, одинаково широко употребляемые в 
литературе.

** У многих зеленых водорослей, имеющих сифоновое строение, микрофибриллы образованы 
ксиланом и маннаном.
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альгиновая кислота, фукоидин и фуцин (у бурых водорослей). У некоторых водо
рослей (Cladophora, Oedogonium) в стенке имеется хитин. У диатомовых водорос
лей матрикс клеточной стенки также пектиновый, содержит в качестве скелетного 
вещества не целлюлозу, а кремнезем. Клеточная стенка бывает цельной или состо
ит из двух и более частей, пронизана порами, может нести различные выросты.

Цитоплазма у большинства водорослей расположена тонким постенным сло
ем, окружающим большую центральную вакуоль с клеточным соком. Вакуоль 
отсутствует в клетках синезеленых водорослей и в монадных клетках (у пресно
водных монадных форм имеются пульсирующие вакуоли). В цитоплазме эука
риотных водорослей хорошо различимы элементы эндоплазматической сети, 
рибосомы, митохондрии, аппарат Гольджи, клеточные ядра, хлоропласты.

Митохондрии обычного строения, с наружной гладкой мембраной, окружаю
щей сильноскладчатую (с кристами) внутреннюю мембрану, которая заключает 
центральное пространство с матриксом. Форма крист митохондрий может быть 
разной, причем определенный ее тип характерен для тех или иных таксонов во
дорослей. Так, у охрофитовых водорослей они трубчатые, у зеленых — пластин
чатые, у эвгленовых — дисковидные. В митохондриях наблюдаются электронно
прозрачные участки, содержащие фибриллы ДНК (растворяющейся под действием 
дезоксирибонуклеазы). Описаны митохондриальные рибосомы, более мелкие, чем 
цитоплазматические, расположенные как свободно в матриксе, так и прикреп
ленные к кристам.

Аппарат Гольджи (диктиосомы) образован рядом уплощенных, блюдцевидных 
структур, покрытых мембраной. На их концах нередко имеются вздутия, которые 
отшнуровываются в виде мелких пузырьков. В цистернах аппарата Гольджи 
формируются чешуйки, кокколиты, мастигонемы, которые затем с помощью 
пузырьков выносятся на поверхность клетки.

В клетках водорослей (за исключением синезеленых) из органелл особенно 
заметны хлоропласты (хроматофоры)* — структуры, в которых осуществляется 
фотосинтез. В отличие от хлоропластов высших растений, хлоропласты водо
рослей чрезвычайно разнообразны по форме (рис. 3). В большинстве случаев 
они занимают в клетке постенное положение (париетальные хлоропласты) и 
могут быть чашевидными (большинство видов Chlamydomonas), в виде кольца, 
опоясывающего клетку (Ulothrix), в виде полого цилиндра, продырявленного 
многочисленными отверстиями (Oedogonium), одной или многих идущих по 
спирали лент (Spirogyra), одной-двух крупных париетальных пластинок (пеннат- 
ные диатомеи). У многих водорослей хлоропласты многочисленны и имеют вид 
зерен или дисков, расположенных в постенной цитоплазме (зеленые водоросли, 
имеющие сифоновую организацию, харовые, центрические диатомовые, динофи- 
товые, бурые, красные водоросли). Реже хлоропласт занимает в клетке централь-

* Относительно употребления этих терминов единства мнений нет. Раньше обычно хромато- 
форами называли крупные фотосинтезирующие органеллы, находящиеся чаще всего по одной в 
клетке (как у хламидомонады или хлореллы), а хлоропластами — отдельные мелкие зерна (как, 
например, у харовых). Однако нередко какой-либо из этих двух терминов применялся для обозна
чения всех фотосинтезирующих органелл водорослей. В последнее время термин «хлоропласт» 
практически полностью вытеснил термин «хроматофор».
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ное положение, тогда чаще всего он состоит из массивной центральной части, 
от которой к периферии клетки отходят лопасти или гребни (звездчатый хло
ропласт Zygnema и большинства Desmidiales).

Субмикроскопическое строение хлоропластов водорослей в основных чертах 
сходно. У эукариотных водорослей хлоропласты ограничены оболочкой, под 
которой находится тонкозернистый материал матрикса (стромы), заключаю
щий уплощенные, одетые мембраной мешочки, или пузырьки — тилакоиды, 
или диски, содержащие хлорофилл и каротиноиды. У синезеленых и красных 
водорослей на поверхности тилакоидов располагаются фикобилиновые пигмен
ты, собранные в особые гранулы — фикобилисомы. Фикобилины имеются и у 
криптофитов, но расположены они внутри тилакоидов. Кроме того, в матриксе 
хлоропласта находятся рассеянные хлоропластные рибосомы, фибриллы ДНК, 
липидные гранулы и особые включения — пиреноиды (кроме водорослей пире
ноиды встречаются и в клетках антоцеротовых мхов).

В деталях тонкого строения, касающихся оболочки, расположения тилакои
дов и фибрилл ДНК, формы пиреноидов, места образования и отложения зерен 
запасных полисахаридров, хлоропласты водорослей обнаруживают весьма посто
янные различия, что и позволяет использовать их наряду с набором пигментов, 
продуктами запаса и строением жгутикового аппарата в качестве таксономических 
признаков, характеризующих большие группы — отделы водорослей.

Оболочка хлоропласта у зеленых и красных водорослей образована только 
двумя параллельными мембранами. У эвгленовых и динофитовых имеется еще 
дополнительная мембрана, т.е. их оболочка образована тремя мембранами. 
У охрофитовых водорослей вокруг двух мембран хлоропластов имеется также 
сложная система мембран, находящаяся в прямой связи с мембраной ядра, — 
«хлоропластная эндоплазматическая сеть», в результате хлоропласты оказыва
ются окруженными четырьмя мембранами. Две дополнительные мембраны хло- 
ропластной эндоплазматической сети имеются также у Cryptophyta.

Расположение тилакоидов, которые содержат хлорофилл и рассматриваются 
как места фотохимических реакций, в матриксе хлоропласта также неодинаково 
в разных отделах водорослей, при этом хлоропласты водорослей со сходными 
пигментами характеризуются и сходным расположением тилакоидов (рис. 4).

Наиболее простое расположение наблюдается у красных водорослей: тила
коиды лежат в матриксе поодиночке (рис. 4, А, Б). У остальных эукариотных 
водорослей тилакоиды группируются, образуя ламеллы, причем число тилакои
дов, входящих в состав одной ламеллы, постоянно в пределах больших групп, 
объединяющих родственные водоросли. Есть водоросли (Cryptophyta), у которых 
тилакоиды соединяются по два (рис. 4, В). У Ochrophyta, Dinophyta и Euglenophyta

Рис. 3. Хлоропласты водорослей.
А — Ulothrix (Chlorophyta); Б — Cladophora (Chlorophyta); В — Spirogyra (Chlorophyta); Г — Botrydium 
(Ochrophyta); Д, E — Closterium (Chlorophyta): Д  — вид клетки сбоку, E — поперечный разрез клетки; 
Ж, 3 — Mougeotia (Chlorophyta): Ж  — клетка с хлоропластом в профиль, 3 — клетка с хлоропластом, 
обращенным к зрителю широкой стороной; И — Zygnema (Chlorophyta); 1 — хлоропласт; 2 — пире

ноид; 3 — ядро
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тилакоиды располагаются преимущественно по три (рис. 4, Г, Д). Обычно между 
соседними тилакоидами внутри ламеллы имеются промежутки. У зеленых водо
рослей расположение тилакоидов наиболее вариабельно: число их в ламеллах 
может колебаться от 2 до 6, а иногда до 20; в таких случаях стопки тилакоидов 
столь тесно прижаты друг к другу, что пространство между соседними тилакои- 
ами исчезает, и тогда эти стопки называют гранами (рис. 4, Е). В хлоропластах 

охрофитовых водорослей с трехтилакоидными ламеллами находятся так называе
мые периферические (опоясывающие) тилакоиды, идущие параллельно оболочке 
хлоропласта и окружающие остальные тилакоиды, пересекающие хлоропласт 
(рис. 4, Г, Д).

Рис. 4. Схема расположения тилакоидов в хлоропластах водорослей.
А — модель хлоропласта красной водоросли; Б — одиночное расположение тилакоидов в хлоро
пластах красных водорослей; В — двухтилакоидные ламеллы криптофитовых; Г, Д  — трехтилако- 
идные ламеллы в хлоропластах бурых и динофитовых водорослей; Е — граны зеленых водорослей; 

1 — оболочка хлоропласта; 2 — тилакоиды; 3 — опоясывающий тилакоид; 4 — граны

У одних видов красных водорослей опоясывающие тилакоиды имеются, 
у других — отсутствуют. В хлоропластах зеленых и эвгленовых водорослей 
опоясывающие тилакоиды отсутствуют. У зеленых водорослей крахмал откла
дывается в матриксе хлоропласта между ламеллами и вокруг пиреноида, у всех 
остальных водорослей запасные вещества (хризоламинарин, ламинарин, крах
мал динофитовых водорослей, парамилон, багрянковый крахмал) откладываются 
вне хлоропласта — в цитоплазме. У криптофитов крахмал откладывается между 
двумя парами мембран оболочки хлоропласта.

Существуют различия и в распределении в хлоропластах элекгронно-прозрач- 
ных участков, содержащих фибриллы ДНК, — генофоров: если у зеленых, дино
фитовых и красных водорослей эти участки беспорядочно рассеяны по матриксу 
хлоропласта, то у охрофитовых отмечена точная локализация кольцеобразного 
генофора под периферической (опоясывающей) ламеллой.
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В хлоропластах содержатся различные пигменты, обычно определяющие ту 
или иную их окраску.

Хлорофиллы водорослей, обеспечивающие, как и у других фотоавтотрофных 
организмов, процесс фотосинтеза, представлены несколькими формами (табл. 2). 
Во всех случаях их молекула (рис. 5) состоит из 4 связанных между собой пир- 
рольных колец с хелатированным атомом магния в ее центре. В живой клетке 
хлорофилл связан с белками. Хлорофиллы а и Ъ имеют длинную фитольную 
цепь (радикал R4 на рис. 5), которая отсутствует у хлорофиллов с. Хлорофилл а 
имеется у всех организмов, осуществляющих оксигенный фотосинтез. Хлоро
филл Ъ содержится у зеленых, эвгленовых и некоторых прокариотных водорослей 
(прохлорофитов, ныне интегрируемых в систему Cyanophyta). Хлорофиллы сх и с2 
характерны прежде всего для Ochrophyta, но встречаются и в других таксонах 
водорослей.

Таблица 2
Различающиеся радикалы разных форм хлорофилла

Форма хлорофилла *1 *2 *3 *4

а с н 3 СН2СН3 СН2СН2 С20Н39

Ь с н о СН2СН3 СН2СН2 С20Н39

с \ с н 3 СН2СН3 с н с н н

С2 с н 3 с н с н 2 с н с н н

СН2
н

<4 j  1^ °^  с
r4o ^  осн3

Рис. 5. Обобщенная формула хлорофиллов 
(см. табл. 1)
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Каротиноиды (рис. 6, А, Б) — изопреноидные полиеновые пигменты. Они при
сутствуют у многих организмов, но синтезируются только фотосинтезирующими 
организмами. К этой группе пигментов относятся каротины и их гидроксили- 
рованные производные ксантофиллы. Цвет их обычно красный, бурый или 
желтый. Они играют защитную роль, так как эффективно поглощают опасное 
синее и ближнее ультрафиолетовое излучение.

Билипротеины (фикоэритрины и фикоцианины) содержат билиновые пигменты 
фикоэритробилин и фикоцианобилин (рис. 6, В, Г). Это линейные тетрапирро- 
лы, которые, в отличие от хлорофиллов, прочно связаны ковалентной связью 
с белком. Красные фикоэритрины и сине-зеленые фикоцианины существуют 
в разных формах. Они известны у синезеленых, красных водорослей и крипто
фитов. Эти формы, различающиеся организацией полипептидных компонентов, 
неодинаковы и по спектральным характеристикам.

Как уже упоминалось, у многих эукариотных водорослей хлоропласты могут 
содержать особые включения — пиреноиды, которые находятся внутри хлоро
пласта или выдаются за его пределы (сидят на одной или многих ножках), но и 
в этом случае они заключены в оболочку хлоропласта. Пиреноид имеет грану
лярную белковую строму. У одних видов в нее внедряются ламеллы, а у других 
этого не наблюдается. Расположение тилакоидов в строме пиреноида может быть 
различным. Число пиреноидов в клетке также может варьировать — от одного 
до многих. Они представляют собой бесцветные плотные образования белковой 
природы, округлые или угловатые. Считается, что основная функция пиреноида — 
концентрация фермента рибулезобисфосфаткарбоксилазы (Rubisco) для распре
деления его между дочерними клетками и транспорта в места активного функцио
нирования в хлоропласте. У зеленых водорослей, кроме того, пиреноид служит 
центром отложения запасного вещества — крахмала.

Монадные клетки (зоиды) обычно имеют кирпично-красный глазок, или стиг
му, представленный рядами гранул, содержащих пигмент астаксантин. У водо
рослей разных групп глазки в деталях различаются. В большинстве случаев они 
являются частью хлоропласта и располагаются между ламеллами, однако у не
которых (например, эвгленовых) водорослей глазки находятся вне пластиды. 
Среди тех водорослей, у которых гранулы стигмы заключены в оболочку хло
ропласта, у одних нет связи глазка со жгутиковым аппаратом (зеленые водорос
ли), у других (охрофитовые) такая связь имеется, и тогда основание заднего 
жгута, расположенное вблизи глазка, несет характерное вздутие (рис. 7). У эвгле
новых водорослей глазок располагается вне хлоропласта, но связан со жгутиком 
(рис. 7, В, Г). Особенно сложно устроенные глазки встречаются среди динофи
товых водорослей.

Зоиды снабжены жгутиками. Жгутики всех водорослей имеют единый план 
строения. Жгутик можно подразделить на наружный и внутренний (соответствен
но экстра- и интрацеллюлярный) отрезки. Наружный отрезок (свободная часть 
жгута) всегда одет мембраной, которая служит непосредственным продолжением 
цитоплазматической мембраны. В свою очередь наружный отрезок состоит из трех 
частей: кончика, главного стержня и переходной зоны. Внутренний (интрацел
люлярный) отрезок охватывает основание жгута (базальное тело) и корни жгута.
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Рис. 6. Химическая структура некоторых наиболее важных фотосинтетических пигментов. 
А — фукоксантин; Б — p-каротин; В — фикоцианин; Г — фикоэритрин
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Рис. 7. Глазки (стигмы).
А, Б — Dinobryon (Ochrophyta); В, Г — Euglena (Euglenophyta); 1 — оболочка хлоропласта; 2 — взду

тие основания жгута, прилегающего к стигме; 3 — пигментные глобулы; 4 — тилакоиды

Весь жгутиковый аппарат пронизан пучком белковых микротрубочек (или 
фибрилл) — аксонемой, поперечный разрез которой выглядит неодинаково на 
разных уровнях жгута: в его кончике, стержне, переходной зоне и базальном теле 
(рис. 8).

Главный стержень на поперечном срезе (рис. 9) обнаруживает типичное для 
всех водорослей (и вообще эукариотных растительных и животных организмов) 
расположение микротрубочек: кольцо из девяти пар (дублетов) микротрубочек 
окружает две одинарные центральные микротрубочки — структура (9—9)+ 2.

Рис. 8. Схема строения жгутиков Chlamydomonas.
1 — продольный разрез жгутиков; 2, 3 — поперечный 
разрез через кончик жгута; 4 — поперечный разрез че
рез стержень жгута; 5 — переходная зона; 6 — попереч
ный разрез через основание жгута — базальное тело 

(подробности в тексте)

Рис. 9. Схема поперечного разреза 
через стержень жгута.

1 — оболочка жгута; 2 — наружные 
дублеты, образованные А- и 5-микро
трубочками; 3 — боковые «руки»; 4 — 
центральные микротрубочки; 5 — цен
тральный футляр; 6 — интердублетные 
соединения; 7 — радиальные спицы
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Каждый дублет образован А- и 5-микротрубочками. ,4-трубочка каждого дублета 
снабжена двумя короткими выступами — боковыми «руками», обращенными 
к следующему дублету. Обе центральные микротрубочки могут быть заключены 
в общий чехол.

Кончик — это участок жгута, тупой или слегка заостренный, у которого на
рушается описанное для главного стержня жгута нормальное, т.е. (9—9)+ 2, 
расположение микротрубочек. По мере приближения к кончику утрачивается 
материал матрикса, а периферические дублеты один за другим постепенно 
теряют одну из микротрубочек, становясь одинарными, но сохраняя при этом 
изначальное круговое расположение. Затем постепенно сокращается число пе
риферических микротрубочек, пока не останутся только центральные микро
трубочки, которые сохраняются почти до самого конца жгута (см. рис. 8).

Переходная зона, т.е. зона между свободной частью жгута и базальным телом, 
внешне легко отличается от стержня, так как здесь жгутик перетянут: жгутико
вая мембрана плотно подходит к дублетам аксонемы. У проксимального (мор
фологически нижнего) конца наружной части жгута находится базальный диск, 
у которого оканчиваются две центральные микротрубочки. Периферические 
дублеты продолжаются ниже базального диска, где к ним вскоре добавляются 
дополнительные трубочки, превращающие дублеты в триплеты базального тела 
(см. рис. 8).

Девять триплетов базального тела соединяются друг с другом тонкими нитями 
между А- и С-трубочками соседних триплетов (см. рис. 8, 6).

Жгутики большинства водорослей имеют «корни», прикрепленные к их 
базальным телам. Корни обычно бывают двух типов: группы исчерченных по
лосатых волокон и группы микротрубочек. Ориентация корней по отношению 
к базальным телам и в клетке различна. Например, у хламидомонады базальные 
тела двух жгутиков связаны друг с другом широким исчерченным (полосатым) 
соединительным волокном, от которого отходят четыре микротрубчатых корня; 
из них два четырехчленные, а два — двучленные. Они идут внутрь клетки не
посредственно под цитоплазматической мембраной (рис. 10).

При едином общем плане строения жгутики разных водорослей могут отли
чаться в деталях, причем эти различия весьма постоянны и характерны для 
больших групп — отделов — водорослей. Число жгутиков может варьироваться 
от одного до многих, хотя преобладают двужгутиковые формы. Места прикреп
ления к клетке разнообразны: жгутики могут отходить от конца клетки, тогда это 
терминальные жгутики, или сбоку — латеральные.

У двужгутиковых клеток оба жгутика могут быть одинаковой длины (изоконт- 
ные клетки) или разной длины (гетероконтные клетки). Жгутики могут быть 
одинакового строения — изоморфные или различаться по форме — гетероморфные. 
В последнем случае один из жгутиков (обычно более короткий) может быть 
гладким, а к мембране другого могут прикрепляться волосовидные образования — 
мастигонемы. Мастигонемы имеют сложное и разнообразное строение и располо
жение. Поверхность жгутиков может быть покрыта различной формы чешуйками 
и нести шипы.
2-25129
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Рис. 10. Строение жгутиковых корней у Chlorophytina (А) и Charophytina (Б).
1 — базальное тело; 2 — верхняя перемычка; 3 — жгутик; 4 — жгутиковый корень в виде ленты 
микротрубочек; 5 — нижняя перемычка; 6 — перемычка; 7 — жгутиковый корень из 2 микротру

бочек; 8 — жгутиковый корень из 4 микротрубочек

Большинство перечисленных особенностей касается морфологии жгутиков, 
однако имеются специфические отклонения и в тонком строении: так, у диато
мовых водорослей в жгутике отсутствуют центральные микротрубочки, т.е. схе
ма расположения трубочек будет иной: (9—9) + 0 вместо обычной (9—9) + 2. 
Особенно вариабельна переходная зона жгутика. У зеленых водорослей в ней 
находится так называемое звездчатое тело (см. рис. 8). У охрофитовых водорос
лей между периферическими дублетами и центральными трубочками в этой 
зоне имеется спиральное тело. У Dinophyta переходная зона имеет камерное 
строение благодаря диафрагмам. Сказанным не исчерпываются все особенности 
жгутиков: подробно они рассмотрены при описании отдельных представителей 
водорослей.

Клетки эукариотных водорослей содержат одно или много типичных кле
точных ядер, делящихся, как правило, митотически. Динофитовые водоросли 
характеризуются особым ядром, носящим специальное название динокарион 
(мезокарион) с хромосомами, почти лишенными гистонов и различимыми в интер
фазном ядре. Схема строения клетки эукариотной водоросли по данным электрон
ной микроскопии рассмотрена далее на примере хламидомонады (см. рис. 22).

Митоз в деталях протекает несколько по-разному. У одних центриоли име
ются (Kirchneriella, Tetraedron, Chlorella, Hydrodictyon, Klebsormidium, Scenedesmus), 
у других (Oedogonium, Zygnematophyceae) отсутствуют. To же касается и кинето- 
хоров (участков хромосом, к которым прикрепляются микротрубочки веретена). 
Они описаны у Cladophora, Oedogonium, Spirogyra, Hydrodictyon и не наблюдались 
у Chlamydomonas, Ulva. У Oedogonium, Ulothrix, Stigeoclonium, Microspora, Aceta- 
bularia ядерная оболочка на протяжении всего митоза интактна и веретено пол
ностью внутриядерное (закрытое); у других зеленых водорослей — Kirchneriella, 
Tetraedron, Hydrodictyon, Chlamydomonas — в оболочке ядра возникают полярные



Общая характеристика
35

отверстия, через которые центриоли и экстрануклеарные вначале микротрубочки 
перемещаются в ядро и веретено становится внутриядерным (полузакрытое ве
ретено); наконец, у Stichococcus, Klebsormidium, Coleochaete, Spirogyra, Closterium, 
Cosmarium, Micrasterias, Netrium, Charophyceae, как и у высших растений, ядерная 
оболочка полностью исчезает к поздней профазе и отсутствует до ранней тело- 
фазы, веретено открытое.

Электронно-микроскопическими исследованиями обнаружено значительное 
разнообразие в структуре цитокинетического аппарата. У сравнительно немно
гих зеленых водорослей (например, Klebsormidium, Coleochaete, Spirogyra, Charo
phyceae), как и у высших растений, после анафазы митоза, когда хромосомы 
движутся к полюсам и телофазные ядра, далеко раздвинутые, реконструируют
ся, между полюсами веретена остаются натянутыми непрерывные, так называе
мые интерзональные волокна. В экваториальной плоскости веретена образуются 
микротрубочки, расположенные параллельно этим волокнам и перпендикулярно 
плоскости будущего цитокинеза. Эта система микротрубочек называется фраг- 
мопластом. Сохраняющееся интерзональное веретено и фрагмопласт удерживают 
дочерние ядра далеко раздвинутыми в тот момент, когда между ними образуется 
поперечная перегородка.

У большинства других на данный момент исследованных зеленых водорос
лей иная цитокинетическая система: после телофазы интерзональные волокна 
разрушаются, далеко раздвинутые сначала дочерние ядра сходятся так, что ока
зываются прижатыми друг к другу. Между ними возникают микротрубочки, 
ориентированные под прямым углом к митотическому веретену и, следовательно, 
параллельно плоскости предстоящего цитокинеза. Система таких микротрубочек 
называется фикопластом. Ее назначение — определить правильное направление 
растущей перегородки, чтобы она прошла между дочерними ядрами и разделила 
дочерние клетки.

Фикопластная система обнаружена у Volvocales (Chlamydomonas, Tetraspora), 
Chlorococcales (Kirchneriella, Tetraedron, Ankistrodesmus, Scenedesmus), Oedogoniales 
(Oedogonium, Bulbochate), некоторых представителей Ulothrichales ( Ulothrix), 
Chaetophorales (Stigeoclonium). Независимо от того, какая система микротрубочек 
(фрагмо- или фикопласт) развивается, сам цитокинез происходит двояко: или 
посредством инвагинации плазмалеммы и центрипетального (от периферии внутрь 
клетки) разрастания борозды дробления, или же путем образования срединной 
(клеточной) пластинки — полужидкого слоя, возникающего за счет слияния 
пузырьков — дериватов диктиосом. Клеточная пластинка разрастается центри- 
фугально (по направлению к периферии клетки) благодаря включению в нее 
дополнительных пузырьков Гольджи и, наконец, достигает продольной стенки 
материнской клетки, сливаясь с ней. Позднее на эту срединную пластинку от
кладывается клеточная стенка, завершая деление клетки. Цитокинез у спирогиры 
занимает промежуточное положение между этими двумя типами деления. После 
деления ядра новая поперечная стенка закладывается в виде кольца клеточной 
стенки, которое распространяется центрипетально, перерезая вакуоль с клеточным 
соком. Когда септа наполовину готова, цитоплазматические тяжи, соединяющие 
дочерние ядра, вздуваются в цен е, соединяются с цитоплазмой, смещаемой
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растущей септой, и, сливаясь, образуют между ядрами цилиндр цитоплазмы. По
перек отверстия септы в цитоплазме собираются пузырьки, в результате слияния 
которых формируется клеточная пластинка, разрастающаяся центрифугально. 
В цитоплазматическом тяже, связывающем дочерние ядра, наблюдаются продоль
но ориентированные микротрубочки — фрагмопластоподобное образование.

Фрагмопласт в сочетании с клеточной пластинкой наблюдается у харофицие- 
вых водорослей; системой клеточная пластинка — фикопласт обладают Ulothrix 
fimbriata, Stigeoclonium helveticum, Fritschiella tuberosa (фикопластные микротру
бочки у F. tuberosa не описаны, но близкое расположение телофатических ядер 
предполагает их присутствие), а также Tetraspora, Oedogonium, Chlorella, Scene
desmus и др. Фрагмопласт и центрипетально разрастающаяся борозда дробления 
описаны у ряда видов Klebsormidium (К. flaccidum, К. subtilissimum). Сочетание бо
розды дробления и фикопласта наблюдается у Microspora, Urospora. У некоторых 
водорослей (Cylindrocapsa, Ulva, Dictyosphaeria) борозда дробления при делении 
клетки врастает без участия каких-либо микротрубочек; у них не отмечалось 
образования ни фикопласта, ни фрагмопласта.

У водорослей с сифонокладальной организацией таллома обнаружен особый 
тип септирования таллома, известный как сегрегативное клеточное деление. 
Например, у диктиосферии многоядерный протопласт в первоначально сифо
новом талломе (пузыре) раскалывается на многочисленные многоядерные ци
топлазматические массы различного размера, из которых каждая секретирует 
клеточную стенку, а затем увеличивается в размерах до тех пор, пока не придет 
в соприкосновение с такими же соседними клетками внутри материнской кле
точной стенки.

Размножение водорослей
Обычно различают вегетативное, бесполое (споровое) и половое размножение.

■ При вегетативном размножении части таллома отделяются без каких-либо 
заметных изменений в протопластах. Типичные примеры вегетативного размно
жения — деление одноклеточных форм (например, десмидиевых или диатомовых 
водорослей) на две дочерние особи и фрагментация (разрыв на отдельные участки) 
талломов нитчатых водорослей. Более специализированная форма вегетативного 
размножения — образование толстостенных, переполненных запасными продук
тами клеток, которые предназначены для перенесения неблагоприятных условий. 
Такие клетки, называемые акинетами, часто развиваются у нитчатых зеленых 
и синезеленых водорослей.
■ Бесполое (споровое) размножение осуществляется посредством особых спор. 
Самый распространенный способ бесполого размножения водорослей из многих 
отделов — посредством зооспор, как правило, голых монадных клеток (рис. 11, А, Б). 
Из содержимого каждой клетки может сформироваться только одна зооспора 
(например, у Oedogonium) или чаще содержимое клетки делится на 2, 4, 8 или 
более частей и продуцируется соответствующее количество зооспор. У многих 
водорослей клетки, в которых формируются зооспоры, не дифференцированы 
специально, однако у зеленой водоросли Trentepohlia и у всех бурых водорослей
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есть специальные спорангии, образующиеся только во время бесполого размно
жения и отличающиеся по форме и размерам от обычных вегетативных клеток.

У значительного числа водорослей вместо зооспор образуются апланоспоры — 
неподвижные, лишенные жгутиков споры. Примеры — моно- и тетраспоры 
красных водорослей (рис. 11, В), тетраспоры Dictyotales из отдела охрофитовые 
водоросли. В тех случаях, когда апланоспоры, еще будучи заключенными в обо
лочку материнской клетки, принимают все отличительные черты последней — 
(характерные очертания, особенности оболочки), их называют автоспорами 
(например, у многих коккоидных зеленых водорослей, рис. 11, Г).

У колониальных монадных и коккоидных зеленых водорослей при бесполом 
размножении образуются дочерние колонии. В ряде групп водорослей бесполое 
размножение отсутствует у Zygnematophyceae, Charophyceae, многих зеленых 
водорослей сифонового строения, у всех диатомовых, Fucales — из бурых водо
рослей.
■ Половое размножение широко распространено почти во всех отделах водо
рослей (пока оно неизвестно лишь у прокариотных синезеленых). Сущность 
полового процесса заключается в слиянии (копуляции) двух гаплоидных кле
ток, в результате чего образуется диплоидная зигота. Половой процесс обычно 
осуществляется в несколько этапов: вслед за слиянием цитоплазмы двух гамет 
(плазмогамией) рано или поздно следует кариогамия — слияние ядер, происхо
дящих из той и другой гаметы, и ассоциация их хромосом внутри ядра зиготы. 
Ядро зиготы, таким образом, диплоидно, т.е. несет двойной набор хромосом.

При изогамии (примитивной форме полового процесса) сливаются подвиж
ные гаметы, морфологически не различающиеся. Частным случаем изогамии 
можно считать встречающуюся у некоторых примитивных форм дгологамию (го
логамию), при которой сливаются целые вегетативные особи.

Изогамия обычно связана с отсутствием дифференцированных органов для 
производства гамет, которые возникают благодаря делению протопластов обыч
ных вегетативных клеток. Исключение составляют изогамные бурые водоросли 
из порядков Ectocarpales и Sphacelariales, у которых гаметангии представляют 
собой многокамерные (многогнездные) структуры. У многих водорослей с изо- 
гамным половым процессом наблюдается разница в поведении сливающихся 
гамет: одна более пассивна, другая более активна. Так, у Ectocarpus и Sphacelaria 
одни гаметы (женские) имеют более короткий период движения, другие (мужские) 
сохраняют подвижность дольше, и слияние происходит только после прекращения 
движения женских гамет.

При анизогамии, или гетерогамии, сливающиеся подвижные гаметы разли
чаются размерами. Такой тип полового процесса наблюдается, например, у не
которых видов Chlamydomonas и многих Bryopsidales.

Оогамия заключается в слиянии крупной неподвижной, лишенной жгутиков 
яйцеклетки с мелким, снабженным жгутиками сперматозоидом (рис. 12, В). 
У красных водорослей яйцеклетки оплодотворяются мужскими клетками, ли
шенными жгутиков, — спермациями. Оогамия может встречаться и у простых — 
монадных и коккоидных — водорослей. Однако гораздо шире она распростра
нена у водорослей с нитчатой и тканевой организацией таллома, у которых
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Рис. 11. Бесполое размножение водорослей.
Образование зооспор: А — Oedogonium (Chlo
rophyta); Б — Ulothrix (Chlorophyta). Образова
ние апланоспор: В — автоспоры у Chlorella 
(Chlorophyta); Г — тетраспоры у Callithamnion 

(Rhodophyta)

Рис. 12. Разные формы полового про
цесса у водорослей.

А — изогамия у Ulothrix (Chlorophyta); 
Б — гетерогамия у Codium (Chlorophyta); 
В — оогамия у Fucus (Ochrophyta); Г — 

конъюгация у Spirogyra (Chlorophyta)

сперматозоиды и яйцеклетки, как правило, развиваются в специальных поло
вых органах — антеридиях (мужских) и оогониях (женских), обычно резко от
личающихся от вегетативных клеток.

В ряде случаев (например, у конъюгат) сливается содержимое двух вегета
тивных недифференцированных клеток, физиологически исполняющих функ
цию гамет. Такой половой процесс называется конъюгацией* (рис. 12, Г).

Растения, производящие гаметы, могут быть обоеполыми — гомотетичны
ми и раздельнополыми — гетероталличными. В первом случае к копуляции 
способны гаметы, происходящие из одного растения (из одной клетки). В слу
чае гетероталлизма копуляция наступает между гаметами из разных растений. 
Гетероталлизм наблюдается при любой форме полового процесса; у изогамных 
форм гаметы при морфологическом тождестве оказываются физиологически 
различными и обозначаются условными знаками «+» и «-».

Во всех случаях в результате полового процесса образуется зигота, содержа
щая одно копуляционное диплоидное ядро — продукт слияния ядер двух гамет. 
Чаще всего зигота окружается толстой оболочкой, переполняется запасными 
продуктами и растворенными в жирах каротиноидами. Затем она прорастает 
или сразу, или после более или менее продолжительного периода покоя.

* Термин «конъюгация» в биологии, к сожалению, применяется к совершенно разным явлени
ям (помимо данного случая применительно к бактериям, инфузориям, хромосомам при мейозе). 
Следует помнить, что природа этих явлений различна. Несомненно, для каждого из них необходимо 
самостоятельное название.
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Жизненные циклы водорослей
Соотношение диплоидной и гаплоидной фаз в жизненном цикле водорослей 

неодинаково.
В одних случаях прорастание зиготы сопровождается редукционным делени

ем копуляционного ядра (зиготическая редукция, рис. 13, А), при этом развиваю
щиеся растения оказываются гаплоидными. Так, у многих зеленых водорослей 
зигота — единственная диплоидная стадия в цикле развития, вся вегетативная 
фаза проходит у них в гаплоидном состоянии, т.е. они являются гаплонтами.

У других водорослей, наоборот, вся вегетативная фаза диплоидна, гаплоидная 
фаза представлена лишь гаметами, перед образованием которых и происходит 
редукционное деление ядра (гаметическая редукция, рис. 13, В). Зигота без 
редукционного деления ядра прорастает в диплоидный таллом. Эти водоросли 
являются диплонтами. Таковы многие зеленые водоросли, имеющие сифоновое 
строение, все диатомовые, из бурых — представители порядка фукусовые.
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Рис. 13. Схемы жизненных циклов водорослей.
- зиготический (диплоидна только зигота); Б — спорический; 
гаметический (гаплоидны только гаметы); Г — соматический
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У третьих редукционное деление ядра предшествует образованию зооспор 
или апланоспор, развивающихся на диплоидных талломах (спорическая редук
ция, рис. 13, Б). Эти споры бесполого размножения вырастают в гаплоидные 
растения, размножающиеся только половым путем. После слияния гамет зигота 
развивается в диплоидное растение, несущее органы только бесполого размно
жения. Таким образом, у этих водорослей имеет место чередование поколений 
(генераций): диплоидного бесполого спорофита и гаплоидного полового гаме- 
тофита. Оба поколения могут быть одинаковы морфологически (изоморфная 
смена поколении) или же резко различны по внешнему виду (гетероморфная сме
на поколений). Изоморфная смена генераций характерна для видов Ulva, Entero- 
morpha, некоторых видов Cladophora, Chaetomoropha из зеленых водорослей, для 
ряда порядков бурых и многих красных водорослей. Гетероморфная смена генера
ций особенно распространена среди бурых водорослей, но встречается у зеленых 
и красных водорослей.

У некоторых водорослей (например, Prasiola из Chlorophyta, Batrachospermum 
из Rhodophyta) мейоз происходит в вегетативной клетке и непосредственно не 
ведет к образованию спор или гамет (соматическая редукция, рис. 13, Г).

СИСТЕМАТИКА ВОДОРОСЛЕЙ

ОТДЕЛ СИНЕЗЕЛЕНЫЕ ВОДОРОСЛИ 
(CYANOPHYTA)

Синезеленые водоросли (Cyanophyta, Cyanophycota), дробянки, или, точнее, 
фитохромные дробянки (Schizophyceae), слизевые водоросли (Myxophyceae), си
незеленые фотобактерии (Blue-green photobacteria), или цианобактерии (Cyano
bacteria), — столько различных названий получила древнейшая группа прокарио
тических фототрофов с момента их открытия в 30—50-е гг. XIX столетия.

Существует несколько точек зрения на статус синезеленых водорослей. Одни 
исследователи предлагают рассматривать их только в рамках кодекса ботанической 
номенклатуры; другие — одновременно в кодексах и ботанической и бактери
альной номенклатур; третьи — в рамках бактериальной; четвертые предлагают 
создать «собственный» кодекс номенклатуры синезеленых водорослей. В итоге 
эта уникальная группа организмов находится в подчинении одновременно бак
териальному и ботаническому кодексам таксономической номенклатуры и имеет 
двойное название: одно — синезеленые водоросли и другое — цианобактерии.

В данной ситуации наиболее нейтральным термином, определяющим эту 
группу организмов, может быть «цианеи». Так как термин «синезеленые водо
росли» не является систематической единицей, то его также вполне корректно 
использовать при сравнительном анализе фототрофных голофитных (похожих 
на растения) организмов.
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Синезеленые водоросли — это прокариотические фототрофы. Но, несмотря 
на это, они обладают целым рядом признаков, отличающих их от других фото- 
трофных прокариотических организмов — фотосинтезирующих бактерий.

В противоположность фотосинтезирующим бактериям цианеи являются об
лигатными оксигенными фототрофами и практически не способны (за исключе
нием некоторых видов) усваивать экзогенные органические соединения. Другой 
специфической чертой синезеленых водорослей является наличие двух фото
систем, расположенных на мембранах специализированных фотосинтетических 
структур — тилакоидов, в большинстве случаев не соединенных с плазмалем- 
мой. Выделение 0 2 у них связано с фотолизом воды, осуществляющимся за 
счет энергии солнечного света. Еще одним признаком синезеленых водорослей, 
отличающим их от других прокариот, является возможность протекания в преде
лах одной клетки двух взаимоисключающих процессов — оксигенного фотосин
теза и анаэробной азотфиксации. Отличительной чертой является и отсутствие 
у цианей жгутиков или жгутиковых стадий.

Уникальным признаком, отличающим синезеленые водоросли от всех орга
низмов (и прокариот, и эукариот), является отсутствие у них дыхания на свету, 
а также то, что процессы дыхательного и фотосинтетического переноса элек
тронов происходят в одних и тех же мембранах тилакоидов (но в разное время), 
которые, таким образом, выполняют одновременно функцию и пластид, и мито
хондрий.

К отделу синезеленых водорослей, включающему в настоящее время группу 
прохлорофитовых водорослей* (или хлороксибактерий), относится, по разным 
источникам, от 1000 до 2000 видов, широко распространенных в разнообразных 
водных и вневодных биотопах. Эти водоросли получили свое название благодаря 
специфической сине-зеленой окраске,' характерной для большинства их пред
ставителей. Но они могут иметь и другие цвета — стальной, зеленый, оливковый, 
желто-зеленый, красный и даже черный. Это зависит от условий обитания и 
соответственно от различных комбинаций их фотосинтетических пигментов — 
хлорофилла я, реже хлорофилла b, каротиноидов и фикобилинов. Синезеленые 
водоросли могут быть прикрепленными и не прикрепленными к субстрату, не
подвижными или способными к скользящему движению, но при этом, как уже 
говорилось выше, они никогда не образуют жгутиков и ресничек.

В морфологическом отношении синезеленые водоросли представлены одно
клеточными, колониальными и многоклеточными формами.

Одноклеточные формы — это отдельные клетки цианей, функционирующие 
как самостоятельные организмы (рис. 14, А). ‘Одиночные клетки могут объеди
нятся в колонии, в которых связующим материалом является слизь, выделяемая 
клетками водорослей (рис. 14, Б). И одноклеточные, и колониальные формы 
имеют так называемый коккоидный тип организации, для которого характерно 
наличие неподвижных, одетых оболочками клеток**.

* Данная группа, несмотря на морфологические и некоторые физиологические особенности 
своих представителей, отнесена к отделу синезеленых водорослей на основании результатов опре
деления нуклеотидной последовательности 16S рРНК.

** В данном случае под неподвижностью понимается отсутствие структур, отвечающих за дви
жение, — жгутиков и ресничек.
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Рис. 14. Формы строения тела у представителей различных порядков синезеленых
водорослей.

А — Synechocystis (Chroococcales), отдельные клетки; Б — Microcystis (Chroococcales), общий вид 
колоний; В — Microcoleus (Oscillatoriales), гомоцитный трихом; Г — Anabaena (Nostocales), гетеро- 
цитный неразветвленный трихом; Д  — Fischiellopsis (Stigonematales), гетероцитный разветвленный

трихом

Многоклеточные формы имеют нитчатый* тип организации. Иногда наблю
дается тенденция к пластинчатому или объемному расположению клеток. Мор
фологической единицей у этих цианей является трихом, т.е. неразветвленное

* Нити могут образовывать и одноклеточные формы, объединяясь в цепочки клеток, однако 
в данном случае клетки нити не связаны между собой плазмодесмами, т.е. формируют просто 
нитевидную колонию.
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(рис. 14, В, Г) или разветвленное (рис. 14, Д ) нитевидное образование, 
состоящее из одного или нескольких рядов симпластно (т.е. посредством плаз- 
модесм) связанных клеток. У наиболее сложноорганизованных представителей 
многоклеточных цианей — гормогониевых водорослей — нить представлена од
ним или несколькими трихомами, заключенными в единый слизистый чехол — 
влагалище (рис. 14, В—Д).  Сходные формы талломов могут встречаться 
у представителей различных таксонов синезеленых водорослей, поэтому форма 
не может служить четким систематическим признаком.

В пределах трихома клетки могут быть одинаковыми, т.е. не дифференциро
ванными по форме и функциям (рис. 14, В). Такие трихомы называются гомо- 
цитными. Гетероцитные трихомы состоят из клеток, различающихся и по форме, 
и по функциям. Клетки гетероцитных трихомов, внешне сходные с клетками 
гомоцитных трихомов, называются вегетативными. Помимо этих клеток в состав 
гетероцитных форм входят гетероцисты, отвечающие за ассимиляцию атмосфер
ного азота, и акинеты (покоящиеся споры, от греч. akinetes — неподвижный, 
малоподвижный), служащие для переживания неблагоприятных условий и раз
множения (рис. 14, Г, Д). У наиболее морфологически прогрессивных форм 
встречаются даже специальные верхушечные клетки. За счет деления этих клеток 
происходит рост наиболее сложнодифференцированных гетероцитных талломов 
цианей (см. далее рис. 23).

Вегетативные клетки цианей имеют разнообразную форму. Наиболее часто 
встречаются шаровидные (после деления полушаровидные) и эллипсовидные 
клетки, реже — вытянутые, веретенообразные, грушевидные и др. Их размеры 
колеблются от 0,2 до 10 мкм, иногда более.

Вегетативная клетка синезеленых водорослей представляет собой протопласт, 
покрытый особыми клеточными оболочками, к которым относятся клеточная 
стенка, капсулы (или чехлы), слизистые обвертки.

Клеточная стенка синезеленых водорослей — это жесткая структура, которая 
придает клетке определенную форму и осуществляет ее механическую защиту 
от окружающей среды. Размеры этой структуры колеблются от 35 до 50 нм. 
Наиболее массивные клеточные стенки характерны для акинет и гетероцист. 
Клеточные стенки, разделяющие смежные клетки одной нити, называются по
перечными перегородками или септами (рис. 15, А; 19). Они пронизаны субмик- 
роскопическими порами, а также плазмодесмами или микроплазмодесмами, обес
печивающими физиологическую связь между клетками. В продольных частях 
клеточных стенок также есть субмикроскопические поры. Считается, что они 
служат для выделения слизи. В клеточных стенках гетероцист, в зоне их кон
такта с вегетативными клетками, имеются поровые каналы, часто закрытые проб
ками (рис. 15, Б), что, вероятно, необходимо для разделения двух одновременно 
происходящих в разных клетках процессов фотосинтеза и фиксации азота.

Клеточная стенка синезеленых водорослей по своему строению в целом 
сходна с таковой грамотрицательных бактерий. Она представляет собой неодно
родную слоистую структуру, которая включает: матрикс периплазматического 
пространства; гетерополимер — пептидогликан муреин; дополнительную внеш
нюю мембрану (по мнению ряда исследователей).
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Рис. 15. Схематическое изображение строения 
вегетативной клетки (А) и гетероцисты (Б) 

синезеленых водорослей.
Обозначения: в — полифосфатная гранула (вол юти н); 
вк — вегетативная клетка; вл — влагалище; г — гете
роциста; гр — гранула неизвестного состава; знп — 
зачатки новых клеточных поперечных перегородок — 
септ; кс — клеточная стенка (оболочка клетки);
кр — кристалл; нпо — нуклеоплазматическая область (нуклеоплазма); п — пора гетероцисты; 
пр — пробка, замыкающая канал поры гетероцисты; рдн — рассеянные нити ДНК; рп — рибосомы 
и полисомы; сс — срединный слой поперечной части клеточной стенки (поперечная перегородка); 
т — тилакоид; ц — цитоплазма; цм — цитоплазматическая мембрана; цг — структурированная

гранула (цианофицированное зерно) ч

Периплазматическое пространство находится между двумя окружающими 
клетку мембранами — внутренней цитоплазматической и дополнительной 
внешней, которая расположена на расстоянии 35—50 нм снаружи от цитоплаз
матической. Оно заполнено тиксотропным* электронно-прозрачным матрик
сом, состоящим из неорганических соединений, олигосахаридов, транспортных 
белков и гидролитических ферментов.

Внутри матрикса локализован электронно-плотный слой, на долю которого 
приходится от 20 до 50% всей массы клеточной стенки. Фактически этот слой 
состоит из одной гигантской молекулы муреина, которая представляет собой по
лисахаридный каркас с присоединенным к нему коротким пептидным хвостом. 
Каркас построен из чередующихся остатков N-ацетилглюкозамина и N-ацетил- 
мурамовой кислоты, соединенных между собой посредством (3-1,4-гликозидных 
связей. К N-ацетилмурамовой кислоте присоединен пептидный хвост, состоящий 
из небольшого числа (4—5) аминокислот (рис. 16).

* Тиксотропностъ (от греч. thixis — прикосновение, trope — поворот, изменение) — способность 
дисперсных систем восстанавливать исходную структуру и переходить из состояния золя в гель.
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Рис. 16. Схема строения муреина.
Гетерополимерные цепочки, состоящие из чередующихся остатков N-ацетилглюкозамина (N-АцГлю) 
и N-ацетимурамовой кислоты (N-АцМур), связаны между собой пептидными мостиками. Слева — 
детальное строение фрагмента, изображенного справа в рамке. Треугольниками отмечены связи, 
расщепляемые лизоцимом (мурамидазой) и специфической муроэндопептидазой. Справа внизу — 
схематическое изображение структуры однослойного поперечносшитого муреинового мешка, 

состоящего из N-АцГлю (G) и N-АцМур (М). m-Dpm — мезо-диаминопимелиновая кислота

Муреин подобно сетке-мешку окружает клетку цианей, обеспечивая ее проч
ность, структурную жесткость и эластичность, что позволяет синезеленым во
дорослям выживать в экстремальных условиях. Прочность этого слоя может 
продемонстрировать следующий пример: если из клеточной стенки выделить 
муреиновый слой, то даже в изолированном виде он сохранит форму клетки. 
Повреждение муреинового слоя в какой-либо одной точке не уменьшает проч
ности всей клеточной стенки.
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В связи с тем, что муреиновый слой не связан с цитоплазматической и внеш
ней мембраной, а свободно лежит в периплазматическом пространстве, на элек
тронно-микроскопических фотографиях это выглядит как чередование слоев: 
электронно-прозрачный, электронно-плотный, электронно-прозрачный слои, 
которые ранее выделяли как самостоятельные.

Дополнительная внешняя мембрана (8—10 нм толщиной) имеет вид типичной 
элементарной мембраны. В ее состав входят различные полисахариды, липопо- 
лисахариды, белки, липопротеины, липиды. Многие исследователи считают ее 
дополнительным слоем клеточной стенки.

Помимо внешней мембраны у некоторых синезеленых водорослей обнаружен 
«S-слот, состоящий из белковых глобул. У отдельных представителей цианей 
отмечаются известковые отложения.

Капсулы, или чехлы, которые также относятся к клеточным оболочкам, пред
ставляют собой слизистые образования, обволакивающие клетки, сохраняющие 
связь с клеточной стенкой и имеющие четко очерченную поверхность. Эти обра
зования могут быть слоистыми и неслоистыми. Чаще у них отмечается фибрил
лярное строение, реже — гомогенное.

Выделяемые цианеями слизи могут также формировать более или менее 
стойкие и четкие слизистые обвертки, которые в отличие от капсул не имеют 
выраженной структуры. Слизистые продукты разных клеток могут объединяться, 
что нередко ведет к образованию колониальной слизи. Внешний слой колониальной 
слизи, часто кажущийся двухконтурным, называется перидермом.

Химический состав слизей синезеленых водорослей изучен недостаточно. 
Предполагается, что они представляют собой комплекс сложных полисахаридов. 
В зависимости от возраста и условий обитания слизистые образования могут 
изменять строение и цвет. В целом слизь предохраняет клетки от высыхания, 
позволяет прикрепляться к субстрату и, по-видимому, участвует в процессе 
скользящего движения.

Все клеточные оболочки (и клеточная стенка, и слизи) являются производ
ными протопласта цианей, который представляет собой цитоплазму, окружен
ную цитоплазматической мембраной — плазмалеммой, очень часто образующей 
многочисленные складки, направленные внутрь клетки.

Цитоплазматическая мембрана цианей принципиально не отличается от 
плазмалеммы как других прокариот, так и эукариот. Тем не менее эта структура 
у синезеленых водорослей имеет свою особенность — высокое содержание ка- 
ротиноидов, что обусловливает ее оранжевую окраску. У некоторых цианей, на
пример у Synechocystis sp., удельное содержание каротиноидов в плазмалемме на 
порядок выше, чем в тилакоидах. Благодаря насыщенности плазмалеммы этими 
пигментами она способна выполнять фотопротекторную функцию. Кроме того, 
предполагается ее участие и в процессе дыхания.

Цитоплазма синезеленых водорослей имеет вязкую, гелеобразную консис
тенцию. При изучении окрашенных клеток цианей с помощью микроскопа 
в цитоплазме выделяют участки, интенсивно окрашенные и менее интенсивно
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окрашенные, между которыми нет четкой границы. Очень часто именно в слабо- 
окрашенных областях локализована ДНК, в результате чего они получили назва
ние нуклеоплазматических или нуклеоплазмы (см. рис. 15, А). Нередко в клетке 
обнаруживается несколько таких участков. Нуклеоплазматическую область мож
но рассматривать как эквивалент ядра, или нуклеоид, поскольку у синезеленых 
водорослей ядро и ядрышки отсутствуют. Нуклеоид цианей, как правило, поли- 
геномный, в отличие от моногеномного нуклеоида других бактерий.

При использовании специальных красителей с помощью даже светового 
микроскопа в нуклеоплазме удается обнаружить особые структуры, которые по
мимо ДНК содержат основные белки. Однако эти структуры не называют эухро- 
мосомами, а используют термины «бактериальные хромосомы» или «хроматиновые 
элементы». Кроме ДНК хроматиновых элементов у синезеленых водорослей 
встречаются кольцевые молекулы ДНК плазмиды.

Для большинства синезеленых водорослей характерно наличие развитой сис
темы тилакоидов, имеющих форму мешочков и дисков, — ламелл (лат. lamella — 
пластинка). Как правило, они находятся в периферической зоне цитоплазмы, 
но могут быть и разбросаны по всей клетке, оставаясь на некотором расстоянии 
друг от друга. Они располагаются чаще одиночно и реже группами. Иногда ти
лакоиды контактируют с плазмалеммой.

Особенностью большинства цианей является то, что их тилакоиды не обра
зуют слоистых структур гранального типа, как у многих эукариот. Это связано 
прежде всего с тем, что на их протоплазматической (т.е. внешней) поверхности 
расположены фотосинтетические светособирающие комплексы в виде специа
лизированных структур — фикобилисом (рис. 17; см. также рис. 20). Кроме того, 
тилакоиды не содержат фактора адгезии, в роли которого в пластидах эукарио
тических водорослей и высших растений выступают периферические хлоро- 
филл-белковые комплексы.

Известен один представитель цианей (Gloeobacter violaceus), у которого фо- 
тосинтетический аппарат вообще не имеет тилакоидов. Предполагают, что ос
новные компоненты фотосинтетического аппарата у этого вида находятся в ци
топлазматической мембране. В этом случае фикобилисомы располагаются с 
внутренней стороны плазмалеммы. У представителей группы прохлорофитовых 
водорослей фикобилисомы не формируются, поэтому тилакоиды располагаются 
парами, а иногда стопками до 20 штук (см. далее рис. 27).

Рис. 17. Схема строения 
фикобилисом.

А — полудисковидный тип, обна
руженный у синезеленых водорос
лей родов Rhodella и Pseudanabena.
Б — полусферический тип, обна
руженный у красной водоросли 
Porphyridium. Черное пятно — 
белок, предположительно при
крепляющий фикобилисому к ти- 

лакоиду
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Мембраны тилакоидов — место расположения фотосинтетического аппарата 
синезеленых водорослей. Фотосинтетический аппарат цианей имеет две фото
системы. Как истинные оксигенные фототрофы в качестве доноров электронов 
для восстановления фотоокисленного хлорофилла а реакционного центра фото
системы II они используют Н20.

Основным фотосинтетическим пигментом большинства цианей является 
хлорофилл а, дополнительными — каротиноиды и фикобилины, играющие роль 
вспомогательных светособирающих пигментов, способных использовать энергию 
той области спектра (450—570 нм), где слабо поглощает хлорофилл. У прохло- 
рофилловых водорослей помимо хлорофилла а имеется хлорофилл b, но фико
билины отсутствуют.

К каротиноидам синезеленых водорослей относятся широко распространенные 
в растительном мире Р-каротин и зеаксантин. Кроме того, цианеи синтезируют 
уникальные гликозилированные каротиноиды — миксоксантофилл и осциллак- 
сантин, а также кетокаротиноиды — кантаксантин и эхиненон. Каротиноиды

А
/кн— HN—Cys — СО —ч!мчч /ж / —HN—Cys—СО—ч!мчч

Фикоцианобилин Фикобиливиолин

лх\— HN—Cys—СО— -Mss /Ж / — HN —Cys—СО— AV—HN —Cys—СО—vnsn

'О

н

Фикоэритробилин

лх\— HN—Cys—СО— -Mss лх\— HN Cys— С О —mvkav— HN— Cys— С О — -msn

Фикоуробилин
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синезеленых водорослей представляют собой бициклические симметричные соеди
нения, сходные с эукариотными и отличные от ациклических каротиноидов 
фотосинтезирующих бактерий.

К фикобилинам (от греч. phykos — морская трава, англ. bilin — от лат. bilis — 
желчь) синезеленых водорослей относятся фикоцианобилин, фикоэритробилин, 
фикоуробилин, фикобиливиолин (рис. 18, А). Они ковалентно связаны с белка
ми и в виде фикобилипротеинов образуют компоненты светособирающих ан
тенн — фикобилисом (см. рис. 17).

В светособирающих комплексах у синезеленых водорослей обнаружены девять 
различных типов фикобилинпротеинов, которые отличаются друг от друга по 
составу и количеству хромофорных групп (т.е. билиновых пигментов) (рис. 18, Б): 
фикоцианины, фикоэритрины, аллофикоцианины, фикоэритроцианин.

Благодаря наличию фикобилиновых пигментов, имеющих различные цвета 
(фикоэритрин — красный, фикоцианин — голубой), синезеленые водоросли 
способны поглощать световую энергию в зеленой и желтой областях спектра

Рис. 18. Структура фикобилинов и фикобилипротеинов.
А — фикобилины — структура и связь с апопротеинами. Б — фикобилипротеины — распре
деление простетических групп и их субъединичный состав: а, (3, у — полипептидные субъединицы; 
PBV — фикобиливолин; РСВ — фикоцианобилин; РЕВ — фикоэритробилин; PUB — фикоуро

билин

С-фикоцианин 
(сф)б/18 РСВ

Б

Я-фикоцианин 
(ар)з/6 РСВ, 3 РЕВ

Фикоэритроцианин 
(ар)з/6 РСВ, 3 PBV

Б-фикоэритрин 
(ар)6у/38 РЕВ, 2 PUB

Ь-фикоэритрин 
(а р )>  РЕВ

С-фикоэритрин 
(ар)6/36 РЕВ

Я-фикоэритрин 
(ар)6у/26 РЕВ, 8 PUB

Аллофикоцианин 
(ар)3/6 РСВ

Аллофикоцианин В 
(ар)3/6 РСВ
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и относительно без потерь передавать ее хлорфиллу. Кроме того, изменяя пиг
ментный состав, синезеленые водоросли способны к хроматической адаптации, 
т.е. они могут изменять свою окраску в зависимости от спектрального состава 
солнечного света в местах их обитания.

Некоторые синезеленые водоросли имеют дополнительный пигмент сцитомин, 
поглощающий в ультрафиолетовой области спектра (212—300 нм). Благодаря 
ему цианеи, в отличие от бактерий и архебакгерий, могут выживать даже при 
жестком ультрафиолетовом облучении.

В целом количество тилакоидов, их расположение, концентрация фотосин
тетических пигментов и формирование пигмент-белковых комплексов зависят 
от видовой принадлежности, возраста и функционального состояния синезеленых 
водорослей, а также условий их обитания.

В цитоплазме цианей располагаются также рибосомы, газовые вакуоли и за
пасные вещества.

Рибосомы прокариотических синезеленых водорослей, как и у эукариот, 
представляют собой рибонуклеопротеидные частицы размером 10—15 нм. Они 
относятся к 70S рибосомам* и по константе седиментации сходны с рибосома
ми пластид эукариотических растений.

Газовые вакуоли, или псевдовакуоли, рассеянные по всей клетке или распо
лагающиеся у поперечных перегородок, состоят из компактно упакованных ци
линдрических полостей, на поперечном срезе напоминающих соты (рис. 19). 
Полости покрыты белковой мембраной, проницаемой для газов. Они сохраня
ют свою форму даже при выделении их из клеток. На поперечном срезе газо
вые пузырьки имеют форму многогранника, размер которого по диагонали со
ставляет 50—112 нм; длина цилиндра в несколько раз больше. При повышении 
давления во внешней среде пузырьки сплющиваются (коллапсируют), что изме
няет плавучесть цианей. У одних видов газовые вакуоли присутствуют на про
тяжении всей жизни, у других — только на отдельных стадиях развития. Пола
гают, что присутствие газовых вакуолей ведет к уменьшению поглощения пиг
ментами света и предупреждает тем самым разрушение некоторых компонентов 
клеток. Но главное значение газовых вакуолей, видимо, заключается в поддер
жании клеток во взвешенном состоянии, так как уменьшается их плотность.

Типичные вакуоли (с клеточным соком), как правило, в клетках синезеле
ных водорослей отсутствуют, хотя у отдельных видов в зависимости от условий 
их обитания или физиологического состояния отмечается своеобразная обрати
мая форма вакуолизации, называемая керитомией. У некоторых цианей, напри
мер у представителей семейства Rivulariaceae, вакуолизация предшествует отми
ранию клеток. Кроме того, вакуолизация может быть проявлением патологи
ческого состояния клетки.

Запасные вещества у синезеленых водорослей представлены гликогенопо
добным углеводом цианофицином и полифосфатными гранулами. У некоторых 
цианей обнаружены скопления поли-(3-гидроксибутирата.

* 70S — константа седиментации, характеризующая скорость, с которой эти частицы осажда
ются при центрифугировании в определенных стандартных условиях (S — от имени автора метода 
Сведберга).
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Рис. 19. Электронная микрофотография 
клетки Microcystis wesenbergii Komarek 

на стадии деления.
Обозначения: гв — газовые вакуоли; знп — 
зачаток новых клеточных перегородок — 
септ; нпо — нуклеоплазматическая область

Гликогеноподобный полисаха
рид является продуктом ассимиля
ции цианей. Он образует в клетках 
этих организмов гранулы разной 
формы длиной от 30 до 300 нм.

Наличие азотсодержащего запас
ного продукта цианофицина — ха
рактерная особенность синезеленых 
водорослей. Этот полимер не найден 
ни у каких других организмов, кроме 
цианей. Цианофицин представляет 
собой полипептид, образованный 
равным количеством аргинина и ас
парагиновой кислоты. Его молеку
лярная масса составляет 25—100 кДа.
В клетках он образует гранулы (диа
метром от 1 мкм и более), известные 
под названием структурированных, 
или цианофициновых (см. рис. 15, А; 20). Полагают, что цианофицин может слу
жить источником азота при его недостатке в среде, а также использоваться сине- 
зелеными водорослями в качестве источника энергии (для синтеза АТФ), когда 
их клетки находятся в темноте в анаэробных условиях.

В цитоплазме ряда синезеленых водорослей 
присутствуют полиэдрические образования, на
зываемые карбоксисомами. В них находится 
рибулозобисфосфаткарбоксилаза — один из 
ключевых ферментов, участвующих в ассимиля
ции углекислоты в цикле Кальвина.

______________________________________________________' и
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Рис. 20. Схема строения споры (акинеты) синезеленой 
водоросли.

Обозначения: цм — цитоплазматическая мембрана; кс — 
клеточная стенка; ос — обвертка споры; т — тилакоиды; 
ф — фикобилисомы; ц — цитоплазматический матрикс; 
нпо — нуклеоплазматическая область с нитями ДНК; 
рп — рибосомы и полисомы; цг — цианофициновые гра

нулы; в — волютин
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Из вегетативных клеток в результате их дифференцировки образуются гете
роцисты и акинеты. Формирование гетероцисты сопровождается рассеиванием 
ДНК по всей цитоплазме, ее перестройкой, реорганизацией мембранной системы: 
тилакоиды разрушаются и формируются новые, плотно упакованные мембра
ны. В клетке исчезают гранулярные включения. Цитоплазма становится гомо
генной. Одним из наиболее четких признаков гетероцист, которые видны даже 
с помощью светового микроскопа, является их сильно утолщенная клеточная 
оболочка (см. рис. 15, Б). В ее состав входит внутренний слой из гликолипидов 
и внешний из полисахаридов. Наиболее толстая часть оболочки приходится на 
зону перетяжки между гетероцистой и вегетативной клеткой. Благодаря такой 
прочной многослойной защите гетероцисты выдерживают серьезные механи
ческие воздействия и защищены от внешнего кислорода, присутствие которого 
блокирует работу фермента нитрогеназы.

Как уже говорилось выше, специализированные клетки-гетероцисты участву
ют в восстановлении атмосферного азота, что характерно только для прокариоти
ческих организмов. Для того чтобы клетка приобрела способность фиксировать 
атмосферный азот, при дифференцировке вегетативных клеток в гетероцисты 
необходим сложный естественный генно-инженерный процесс.

У синезеленых водорослей фиксация молекулярного азота регулируется не 
только на уровне транскрипции, как у бактерий, но и посредством метаболи
ческого контроля нитрогеназной активности концентрацией фиксированного 
азота. Активность фермента нитрогеназы блокируется кислородом, поэтому в 
гетероцистах фотосинтетический кислород не выделяется, а от поступления 
внешнего кислорода чувствительный к нему фермент (нитрогеназа) защищен 
полисахаридными и гликолипидными слоями клеточной стенки и пробками. 
Фиксация атмосферного азота может происходить и в вегетативных клетках у 
безгетероцистных форм синезеленых водорослей, но в этом случае процессы 
азотфиксации и фотосинтеза разделены во времени и пространстве.

Наличие у синезеленых водорослей С- и М2-автотрофии позволяет считать 
их абсолютными первичными продуцентами органических веществ на планете.

В гетероцистах обычно отсутствуют фикобилипротеины и соответственно 
фикобилисомы. Фотосинтез в этих клетках проходит без выделения молекуляр
ного кислорода. Кроме того, гетероцисты дефектны по ферментам, участвующим 
в ассимиляции С 02. Превращение отдельных вегетативных клеток в гетероцисты 
происходит, когда в среде нет в достаточном количестве аммония и некоторых 
других соединений, используемых цианобактериями в качестве источников азота. 
Запасные вещества в гетероцистах отсутствуют.

С функцией гетероцист в определенной степени также связывают процессы 
вегетативного размножения. Так, например, у гетероцистных форм распад ни
тей на отдельные участки (гормогонии), из которых развиваются новые талло
мы, обычно происходит по гетероцистам. Сами гетероцисты к делению не спо
собны.

Другими специализированными клетками, которые также образуются путем 
дифференцировки вегетативных клеток, являются споры — акинеты (см. рис. 20). 
Обычно это более крупные, чем вегетативные, клетки, толстостенные, причем 
споровый покров окружает спору полностью в отличие от гетероцист, которые 
через поровый канал сохраняют контакт с соседними вегетативными клетками.
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Рис. 21. Прорастания спор.
А — АпаЬаепа\ 2>, В — разные виды Nostoc

Рис. 22. Образование и выход беоцитов 
у Dermocarpa

При дифференцировке спор из вегетативных клеток заметно утолщается муреи- 
новый слой и, кроме того, кнаружи от клеточной стенки образуется широкая 
обвертка. В отличие от гетероцист зрелые споры переполнены запасными грану
лярными включениями, особенно цианофициновыми гранулами. Расположение 
и структура тилакоидов в спорах те же, что и в вегетативных клетках. Содержание 
ДНК в спорах заметно возрастает, иногда в 20—30 раз по сравнению с содержа
нием ее в вегетативных клетках.

Споры могут выдерживать высыхание и затем прорастают каждая в новую 
особь (рис. 21). Прорастание споры сопровождается образованием на одном 
конце поры в оболочке, через которую выходит проросток.

Размножение одноклеточных и колониальных синезеленых водорослей осу
ществляется равным, реже неравным делением клеток. При делении клетки на 
боковой стенке (см. рис. 15, А; 19) формируется кольцевая складка (перетяжка), 
образованная цитоплазматической мембраной и внутренними слоями клеточной 
стенки (см. рис. 15, А). Разрастаясь от периферии к центру, эта складка смыкает
ся, образуя поперечную перегородку — септу. Перед клеточным делением коли
чество ДНК удваивается и затем распределяется между двумя новыми клетками. 
Деление клеток может происходить в одной, двух или трех плоскостях. У коло
ниальных форм это приводит к возникновению разных типов расположения 
клеток и даже к образованию трихомов с настоящей многорядностью. Некото
рые виды размножаются посредством мелких клеток гонидий, либо образую
щихся внутри материнской клетки и называющихся в этом случае эндоспорами, 
либо отшнуровывающихся от верхушки материнской клетки и называющихся 
экзоспорами (беоцитами). В отдельных случаях наблюдается множественное де
ление содержимого клетки, но во всех случаях митоз и мейоз отсутствуют. Не
сколько следующих друг за другом делений клетки приводят к формированию 
мелких сферических клеток — беоцитов, которые освобождаются через разрывы 
покровов материнской клетки (рис. 22). Из одной клетки может образовываться 
от 4 до 1000 беоцитов.

Большинство нитчатых синезеленых водорослей размножаются с помощью 
гормогониев, которые формируются при распаде нити на отдельные участки. 
После периода движения, обусловленного выделением слизи, гормогонии про
растают в новые нити. У морфологически прогрессивных многоклеточных форм 
имеются зоны активного деления, т.е. «меристематические зоны» базальные,
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Рис. 23. Зоны активного деления клетки 
(«меристематические зоны»):

1 — верхушечная (Scylonema); 2 — базальная 
(Calothrbс); 3 — интеркалярная (Rivularia)\ 
4 — нарастание трихома с «настоящей» мно- 
горядностью (Stigonema) за счет верхушечной 

клетки.
Обозначения: мз — «меристематическая» зона; 

вк — верхушечная клетка

интеркалярные, верхушечные), а у 
некоторых видов даже специализи
рованные верхушечные клетки, по 
внешнему виду сходные с таковыми 
эукариотических водорослей (рис. 23).

Многие нитчатые (гетероцитные) 
синезеленые водоросли образуют по
коящиеся споры (акинеты) для пере
живания неблагоприятных условий, 
которые, с одной стороны, также 
способны делиться, как вегетативные 
клетки, а с другой — могут прорас
тать при изменении условий, т.е. 
участвовать в размножении. Таким 
образом, размножение синезеленых 

водорослей можно рассматривать как вегетативное и бесполое. Типичный поло
вой процесс отсутствует, но обнаружены парасексуальные процессы, в результате 
которых происходит частичное объединение геномов различных клеток.

В связи с тем, что синезеленые водоросли являются прокариотами, многие 
исследователи, в том числе и ботаники, придерживаются микробиологической 
классификации этих организмов. В этом случае на основании изучения чистых 
культур цианеи сгруппированы в 5 секций, или порядков. Интересно отметить, 
что в данном случае ботанический и микробиологический подходы при класси
фикации цианей достаточно близки.

В учебнике рассматриваются порядки: хроококковые, плеврокапсовые, осцил- 
латориевые, ностоковые, стигонемовые.

ПОРЯДОК ХРООКОККОВЫЕ 
(CHROOCOCCALES)

Порядок объединяет одноклеточные и колониальные формы. У одноклеточных 
форм, как правило, полярность отсутствует. Размножение осуществляется за счет 
бинарного деления клеток пополам, а также за счет почкования экзоспорами.
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Строение и форма колоний зависят от способа деления клеток и особеннос
тей слизеобразования. Если клетки делятся в двух взаимно перпендикулярных 
плоскостях, то образуются однослойные пластинчатые колонии. Примером та
ких колоний являются представители рода Merismopedia (рис. 24). Если клетки 
делятся во многих направлениях, возникают объемные колонии, хорошо выра
женные у рода Gloeocapsa (рис. 25).

Род микроцистис (Microcystis) характеризуется самой разнообразной формой 
слизистых колоний, образованных шаровидными клетками, делящимися во всех 
направлениях (см. рис. 14, Б). Представители этого рода широко распространены 
в пресноводном планктоне, где их активный рост вызывает цветение воды. Виды 
рода микроцистис — важнейшие продуценты органического вещества в озерах 
и прудах. Они являются отличным кормом для микрофауны, однако некоторые 
виды этого рода, например М. toxica из Южной Африки, токсичны для животных.

Род глеокапса (Gloeocapsa) характеризуется колониями, в которых клетки 
находятся в сложной системе вставленных друг в друга слизистых оболочек или 
слизистых пузырей (см. рис. 25). Это является результатом формирования вокруг 
дочерних клеток своих собственных ослизняющихся оболочек и при сохранении 
ослизняющихся оболочек материнской клетки. Клетки колоний рода Gloeocapsa 
имеют шаровидную форму. Виды рода глеокапса распространены в воде и на 
суше. В воде обычно обитают виды с бесцветной слизью. На суше они поселяют
ся в виде корочек и налетов на влажных камнях, скалах и стенах домов. Слизь 
этих видов обычно окрашена в сине-зеленый, желтый, ярко-красный, черный и 
другие цвета.

Рис. 24. Merismopedia — пластинчатая Рис. 25. Gloeocapsa — вегетативная стадия
колония (сложная колония)
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Род мерисмопедия (Merismopedia) пред
ставлен плоскими колониями в виде табли
чек (см. рис. 24), образованными шаровид
ными клетками, делящимися в двух направ
лениях. Местообитание — планктон прес
ных водоемов.

Род хамесифон (Chamaesiphon) пред
ставлен эллипсовидными, грушевидными 
или пальцеобразными клетками, прикреп
ленными к субстрату (рис. 26). На их вер
шине формируются экзоспоры, которые 
отпадают по мере образования. Широко 
распространены в пресных водоемах.

Род прохлорон (Prochloron) — это одно
клеточные неподвижные микроорганизмы 
сферической формы 10—30 мкм в диаметре 
(рис. 27). Считается, что их размножение 
осуществляется путем бинарного деления. 
Клетки имеют, развитую систему мембран 
(тилакоидов), которые (в отличие от других 
родов) обычно парные и собраны в стопки. 
Кроме того, помимо хлорофилла а, они 
содержат хлорофилл Ь. Фикобилины и со
ответственно фикобилисомы у них отсут
ствуют. Иногда в клетках обнаруживаются 
несколько небольших вакуолей или одна 
большая центральная. Род представлен толь

ко видом Prochloron didemni, который является экзосимбионтом асцидий — мор
ских низших хордовых животных, принадлежащих к оболочникам.

Рис. 26. Chamaesiphon — общий вид 
(э — экзоспоры)

бс
V v y
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Рис. 27. Схема строения Prochloron.
Л — колониальная асцидия Lissolinum pattern с включенными в стенку клоаки клетками Prochloron;

Б — схема строения клетки Prochloron.
Обозначения: ас — анальный сифон; бс — буккальный сифон; к — клоака; н — нуклеоид; 
от — общая туника; п — прохлорон (Prochloron); пк — полость клоаки; ск — стенка клоаки;

т — тилакоиды
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ПОРЯДОК ПЛЕВРОКАПСОВЫЕ 
(PLEUROCAPSALES)

Порядок объединяет одноклеточные и колониальные формы, состоящие из 
изолированных толстостенных клеток, покрытых дополнительным фиброзным 
(волокнистым) слоем, тесно прилегающим к наружному слою оболочки. Клет
ки различной формы (шаровидной, грушевидной, цилиндрической) в колониях 
часто расположены неправильно и образуют ложную паренхиму; иногда они 
расположены несколькими слоями. Представители этой таксономической груп
пы обычно прикреплены к субстрату. Многие из них эпифиты. Размножение 
вегетативное и посредством эндо- и экзоспор. Эндоспоры, или беоциты, возни
кают внутри материнской клетки (спорангия) и освобождаются при разрыве 
оболочки спорангия или в результате сбрасывания части стенки спорангия как 
крышечки.

Род дермокарпа (Dermocarpa) характеризуется шаровидными, яйцевидными 
или булавовидными клетками, часто растущими группами. Эндоспоры образуют
ся при делении протопласта материнской клетки в трех плоскостях. Количество 
эндоспор колеблется от 4 до 1000. Освобождение происходит через разрыв стен
ки верхушки материнской клетки или при ослизнении всей ее стенки. Обитает 
в пресной и морской воде. Представитель Dermocarpa prasina (рис. 28).

А

Рис. 28. Dermocarpa — образование эндоспор.

Л — кучка клеток при небольшом увеличении; Б — эндоспорангий; В — клетки
на Cladophora sp
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ПОРЯДОК ОСЦИЛЛАТОРИЕВЫЕ 
(OSCILLATORIALES)

Порядок объединяет нитчатые гомоцитные формы.
Род осциллатория (Oscillatoria) представлен видами, часто образующими 

сине-зеленые пленки, покрывающие влажную землю, подводные предметы, 
или плавающие в виде толстых кожистых лепешек на поверхности стоячих во
доемов. Длинные нити осциллатории сложены из цилиндрических клеток, со
вершенно одинаковых, за исключением верхушечных, которые по форме могут 
несколько отличаться от остальных (рис. 29, А). Рост происходит в результате 
поперечных делений клеток. Нити обнаруживают своеобразное колебательное 
(осциллаторное) движение, сопровождающееся вращением нити вокруг собствен
ной оси и ее поступательным движением. Размножение осуществляется подвиж
ными гормогониями, которые прорастают в новые нити.

Род триходесмиум (Trichodesmium) распространен в планктоне тропических 
морей. Он отличается от осциллатории тем, что расположенные параллельно 
нити соединены в пучки.

Род спирулина (Spirulina) объединяет виды, нити которых скручены в правиль
ную спираль (см. рис. 29, Б). Некоторые виды, например S. maxima, содержат мно
го протеинов (60—80% от сухой массы) и с давних времен используются в пищу 
населением некоторых районов Африки. В последние годы в ряде стран, в том 
числе и в России, стали заниматься вопросами массового культивирования видов 
спирулины.

Род лингбия (Lyngbya) имеет такое же строение нити, что и осциллатории. Клет
ки окружены хорошо заметным мощным чехлом и влагалищем (см. рис. 29, В).

Рис. 29. Общий вид нитей.

А — Oscillatoria; Б — Spirulina\ В — Lyngbya
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Род прохлоротрикс (Prochlorothrix). Представитель Prochlorothris hollandica — 
многоклеточный организм, похожий по форме на нитчатые водоросли рода 
Oscillatoria, а по физиолого-биохимическим характеристикам — на род Prochlon 
(т.е. характеризуется наличием хлорофилла b и отсутствием фикобилинов/ От
дельные клетки в трихоме Pr. hollandica палочковидные; они имеют средние раз
меры 0,5—1,5x3,0—10,0 мкм. Трихомы содержат от 1 до 100 клеток, в которых 
присутствуют тилакоиды, образующие стопки, газовые вакуоли и карбоксисомы. 
Pr. hollandica, в отличие от Prochloron didemni, является свободноживущим гид- 
робионтом.

ПОРЯДОК НОСТОКОВЫЕ 
(NOSTOCALES)

Порядок объединяет водоросли с гетероцитными неразветвленными нитями 
или нитями с так называемым ложным ветвлением.

Род анабена (Anabaena) представлен организмами, имеющими вид обычно 
одиночных или собранных в неправильные скопления нитей. Нити симметрич
ные, одинаковой ширины на всем протяжении, состоят из округлых или бочон
кообразных вегетативных клеток с промежуточными (интеркалярными) гетеро
цистами (рис. 30). Нити прямые или изогнутые. Виды анабены встречаются как 
в бентосе (придонные), так и в планктоне. У планктонных видов клетки содер
жат множество газовых вакуолей. Размножение — гормогониями, на которые 
нити распадаются большей частью по гетероцистам. Гормогонии растут только 
за счет поперечных делений клеток. Большинство видов имеет споры, обычно 
резко отличающиеся по форме и размерам от вегетативных клеток. Для многих 
видов (A. cylindrica, A. oryzae, A. variabilis и пр.) характерна способность к фик
сации атмосферного азота.

Для рода афанизоменон (Aphanizomenon) характерны нити, обычно собранные 
в пучки или чешуйки, видимые невооруженным глазом (рис. 31). Развиваясь в 
массе в планктоне, вызывает «цветение» воды. Как и микроцистис, представляет 
собой важный продуцент органического вещества в водоемах. В прудовом хо
зяйстве развитие афанизоменона искусственно стимулируют добавлением в воду 
калийных и фосфорных удобрений.

Род носток (Nostoc) характеризуется слизистыми или студенистыми колония
ми разных размеров (от микроскопических мелких до крупных, достигающих 
величины сливы) и формы — от сферических или эллипсоидальных до непра
вильно распростертых и нитевидных. Слизь имеет разную консистенцию, со
держит массу извитых нитей — или беспорядочно перепутанных, или расходя
щихся более или менее радиально из центра колонии (рис. 32). Нити похожи 
на нити анабены: наряду с вегетативными клетками они включают интеркаляр- 
ные гетероцисты. Размножается посредством гормогониев, которые возникают 
в результате распада нитей по гетероцистам (при этом гетероцисты отмирают и 
выпадают) на совершенно прямые участки. Образование гормогониев сопровож
дается также внутриклеточными перестройками. Внешне они выражаются в том, 
что в большинстве случаев изменяются размеры и формы клеток. Очень часто 
у бентосных форм, лишенных газовых вакуолей в вегетативном состоянии, эти 
вакуоли появляются в клетках гормогониев.



60
В О Д О Р О С Л И

Рис. 30. Anabaena —  
общий вид нити.

1 — спора; 2 — гетеро
циста

ш

Рис. 31. Aphanizomenon 
общий вид нитей

Рис. 32. Nostoc.
А — колония в натуральную ве
личину; Б — молодая колония 

(большое увеличение)

Гормогонии приобретают подвижность и покидают материнскую колонию. 
Слизь к этому времени расплывается. Если колония покрыта плотным наруж
ным слоем — перидермом, то этот слой разрывается. Гормогонии обычно слу
жат и для распространения вида, так как обладают скользящим движением и 
благодаря развитию в клетках газовых вакуолей — лучшей плавучестью. После 
некоторого периода движения первоначально прямые гормогонии останавлива
ются, теряют газовые вакуоли (у бентосных видов) и прорастают в спирально 
извитые нити. При этом клетки гормогония делятся или косыми, или продоль
ными перегородками. Во втором случае сначала возникает двухрядная нить, а 
затем при разъединении определенных клеток этой нити формируется уже зиг
загообразная нить, свойственная ностокам. Обычно конечные клетки молодой 
нити превращаются в гетероцисты, выделяется обильная слизь, и таким обра
зом возникает молодая колония, в которой нити дальше растут только за счет 
поперечных делений клеток. Помимо образования гормогониев у многих носто- 
ков развиваются споры, обычно мало отличающиеся по форме и размерам от 
вегет тивных клет к.
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Сферические ностоки нередко размножаются почкованием колоний. Самый 
крупный сферический носток — сливовидный (Nostoc pruniforme), в огромных 
количествах развивающийся в наших северных водоемах, а также носток с коло
ниями в виде слизистых тяжей, в которых нити расположены более или менее 
параллельными рядами (N. flagelliforme), съедобны. Последний вид, растущий 
в пустынях и высокогорных областях, употребляется как лакомство.

Род калотрикс (Calothrix) включает виды, имеющие бичевидные нити: на их 
расширенном конце дифференцируется базальная гетероциста (рис. 33, А), проти
воположный конец утончается и часто заканчивается многоклеточным волоском 
из отмерших клеток. Нить одета чехлом и может ветвиться. Ветвление ложное 
и заключается в том, что на протяжении нити в результате отмирания проме
жуточной клетки происходит разрыв (рис. 33, Б, В). Участок, расположенный 
ниже разрыва, прорывает чехол и продолжает расти вбок, образуя ветвь. Конеч
ная клетка верхнего фрагмента может превратиться в базальную гетероцисту 
(рис. 33, Б) или же базальный конец верхнего фрагмента может дать вторую бо
ковую ложную ветвь (рис. 33, В). В первом случае ложное ветвление одиночное, 
во втором — двойное.

У видов родов ривулярия (Rivularia) и глеотрихия (Gloeotrichia) талломы, как 
и у видов рода носток, студенистые. Нити асимметричные, как у калотрикса, 
окружены общей слизью и расходятся из центра по радиусам. К центру колонии 
обращены расширенные концы с базальной гетероцистой, к периферии — во
лоски (рис. 34). Размножение калотрикса, ривулярии и глеотрихии происходит 
посредством гормогониев: при этом волоски сбрасываются и в образовании 
гормогония участвуют нижерасположенные клетки, за исключением нескольких

В

Рис. 33. Calothrix.
А — общий вид; Б, В — ложное ветвле

ние: одиночное (Б) и двойное (В)

Рис. 34. Gloeotrihia.
А — общий вид; Б — колония в разрезе 
(видны отдельные нити со зрелой спорой); 

В — от ельная нить
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базальных. Как и у ностоков, формирование гормогониев сопряжено с измене
ниями размеров и формы клеток, часто появляются газовые вакуоли. Гормого
нии прямые и симметричные. Они отделяются от основания нити в результате 
отмирания промежуточной клетки и после некоторого периода движения оста
навливаются, прорастая в асимметричные нити. При этом на одном конце их 
клетка превращается в базальную гетероцисту, а на противоположном конце 
клетки вытягиваются в волосок. У колониальных форм, например у глеотрихии, 
гормогонии, как правило, собраны в пучки, и молодая колония формируется за 
счет прорастания многих гормогониев: вокруг развивающихся в асимметричные 
нити гормогониев выделяется обильная слизь, в которой молодые нити распо
лагаются по радиусам.

У ривулярии споры отсутствуют. У некоторых видов калотрикса и у всех ви
дов глеотрихии имеются споры. У глеотрихии длинная спора с зернистым со
держимым образуется за счет слияния нескольких клеток, расположенных над 
базальной гетероцистой. К концу вегетационного периода все нити в колонии 
образуют споры, вегетативные клетки отмирают и в слизи остаются только споры, 
у шаровидных видов (например, у G. pisum) расходящиеся из центра колонии 
по радиусам. При помещении таких колоний в благоприятные условия споры 
более или менее одновременно прорастают. Содержимое их делится с образова
нием длинных симметричных многоклеточных нитей — спорогормогониев или 
первичных гормогониев, в клетках которых обычно появляются обильные газовые 
вакуоли. Стенка на верхушке споры разрывается, и спорогормогонии, плотность 
которых меньше, чем у воды (из-за газовых вакуолей), всплывают на поверхность 
воды обычно соединенные пучками, где и претерпевают дальнейшее развитие, 
подобное развитию гормогониев (вторичных), образующихся из взрослых веге
тативных колоний.

ПОРЯДОК СТИГОНЕМОВЫЕ 
(STIGONEMATALES)

Для представителей порядка характерны гетероцитные нити с настоящим 
ветвлением.

Род стигонема (Stigonema) имеет нити, для которых характерен верхушеч
ный рост. На некотором расстоянии от верхушки ветвей клетки претерпевают 
продольные деления, и нить становится многорядной (рис. 35).

Род мастигокладус (Mastigocladus) представлен единственным видом М. lami- 
nosus. Это типично термальная водоросль, со сложным ветвящимся гетероцитным 
талломом; распространена по всему свету (рис. 36).

Особенность индивидуального развития нитчатых (гормогониевых) водорос
лей, представленных в трех последних порядках, заключается в том, что в ходе 
развития из взрослых особей они проходят ряд неодинаковых морфологических 
стадий, или статусов, сходных со зрелыми особями других родов. Так, все гормо- 
гониевые водоросли в состоянии гормогониев отвечают признакам рода осцилла- 
тория (симметричная гомоцитная нить). При дальнейшем развитии разные роды
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Рис. 35. Stigonema — общий вид, Рис. 36. Mastigocladus — общий вид
часть нити с гормогониями

различаются по статусам, и число последних тем больше, чем сложнее органи
зация таллома данного рода, чем больше имеется разных морфологических 
признаков, формирующихся независимо друг от друга. Так, если у рода осцил- 
латория весь жизненный цикл сведен к одному состоянию (осциллаториеподоб- 
ному), то у рода лингбия к статусу осциллаториеподобному прибавляется еще 
статус лингбиеподобный, для которого характерен толстый чехол вокруг гомо- 
цитной нити. У рода калотрикс наблюдаются состояния осциллаториеподобное 
(гормогонии) и калотриксоподобное (зрелые особи с асимметричными гетеро- 
цитными нитями). У рода ривулярия в жизненном цикле уже три состояния: 
осциллаториеподобное, калотриксоподобное и ривуляриеподобное, а у рода 
глеотрихия — четыре: осциллаториеподобное, калотриксоподобное, ривулярие
подобное и глеотрихиеподобное — взрослый таллом со спорами.

Наконец, у мастигокладуса, имеющего сложный гетероцитный таллом с диф- 
ференцировкой вегетативных клеток, различающихся по форме в разных частях 
таллома, с разными типами ветвления (истинного, ложного), удается установить 
в жизненном цикле уже десять статусов. На разных морфологических стадиях 
(или статусах) гормогониевые водоросли могут задерживать свое развитие, дли
тельно существовать в таком состоянии и даже размножаться посредством гор
могониев.
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Синезеленые водоросли распространены повсеместно и растут даже там, где 
не могут произрастать никакие другие растения. Они первыми заселяют вновь 
образующиеся поверхности Земли, например вулканические острова. Синезеленые 
водоросли обитают в пресных водах и в море. В планктоне прудов, озер, медлен
но текущих рек виды родов микроцистис, анабена, афанизоменон, глеотрихия 
часто вызывают «цветение» воды. Планктонные виды обычно имеют в клетках 
газовые вакуоли, благодаря чему всплывают на поверхность воды. Trichodesmium 
erythraeum (от избытка фикоэритрина, имеющий красный цвет) вызывает «цвете
ние» воды в Красном море, что и послужило причиной для названия этого моря.

Большое значение синезеленые водоросли играют в продуктивности океана. 
Ранее продуктивность океана считалась достаточно низкой. Она оценивалась 
в 30—60 млрд т углерода в год. Затем в планктоне были обнаружены очень мелкие 
клетки (0,2—2 мкм), которые были представлены гаптофитовыми и синезеле
ными водорослями, с преобладанием рода Synechococcus, получившие название 
пикопланктона (от исп. pico — малая величина). Подсчет продуктивности океана 
с учетом фотосинтетической активности этих водорослей дает более высокие 
значения — до 187 млрд т углерода в год, что превышает продуктивность на
земных растений.

Многие синезеленые водоросли развиваются вне воды, например на почве 
полупустынь (главным образом ностоки), на скалах во влажных тропиках (глео
капса, сцитонема). Среди них широко распространен симбиоз: водоросли ряда 
родов представляют собой гонидии (фотобионты) лишайников (носток, стиго- 
нема, сцитонема, калотрикс), живут в корнях высших растений, являются внут
риклеточными симбионтами некоторых жгутиковых, корненожек и др.

Синезеленые водоросли имеют большое значение в жизни человека, как 
положительное (азотфиксация, съедобные), так и отрицательное (токсичные, 
возбудители «цветения» воды, которые при отмирании загрязняют воду и могут 
вызвать массовую гибель — замор рыбного населения водоема).

ОТДЕЛ КРАСНЫЕ ВОДОРОСЛИ 
(RHODOPHYTA)

Среди красных водорослей имеются одноклеточные, колониальные и мно
гоклеточные представители с коккоидным, нитчатым, гетеротрихальным, псев- 
допаренхиматозным и паренхиматозным типами дифференциации таллома 
(рис. 37, А—Д). Однако подавляющее большинство имеют псевдопаренхиматоз- 
ные талломы, возникающие за счет переплетения боковых ветвей либо одной 
оси, неограниченно нарастающей с помощью верхушечной клетки, либо мно
гих таких осей; в первом случае говорят об одноосевом строении, во втором — 
о многоосевом, или мулътиосевом (рис. 38). Пластинчатые талломы истинно па
ренхиматозного строения, получающиеся в результате как поперечных, так и 
продольных делений клеток, встречаются среди красных водорослей редко (пор
фира см. рис. 37, Д ).
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Рис. 37. Типы дифференциации таллома у красных водорослей.

А — коккоидный у Porphyridium\ Б — нитчатый у Erythrotrichia: 1 — верхушка нити, 2 — средняя 
часть, 3 — базальная часть; В — разнонитчатый у Compsopogon\ Г — псевдопаренхиматозный 

у Thorea (часть продольного среза слоевища); Д  — паренхиматозный у Porphyra

Для красных водорослей характерно полное отсутствие в жизненном цикле 
жгутиковых стадий и центриолей. Хлоропласты, как правило, париетальные, 
многочисленные, в виде зерен или пластинок. У бангиевых встречаются звезд
чатые хлоропласты с центральными пиреноидами. В хлоропластах красных во
дорослей помимо хлорофилла а и каротиноидов (а- и p-каротин, зеаксантин, 
антераксантин, а- и p-криптоксантин, лютеин, неоксантин) содержится еще 
ряд водорастворимых пигментов — фикобилинов: фикоэритрины красного 
цвета, фикоцианины и аллофикоцианин синего цвета. От соотношения пиг
ментов зависит окраска таллома, варьирующая от малиново-красной (преобла
дание фикоэритрина) до голубовато-стальной (при избытке фикоцианина). 
Хлоропласты одеты оболочкой из двух мембран («хлоропластной эндоплазма- 
тичесой сети» нет), содержат одиночные тилакоиды, на поверхности которых
3-25129
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Б

Рис. 38. Одноосевое (А — Gelidium) и многоосевое строение (Б — Furcellaria) таллома.

1 — внешний вид таллома; 2 — апикальная часть

локализованы фикобилисомы. Хлоропластная ДНК в виде отдельных гранул рас
положена в строме хлоропласта. Периферические тилакоиды в одних случаях 
отсутствуют (у более примитивных форм со звездчатыми или сильнолопастными 
хлоропластами с пиреноидами), в других (у более высокоорганизованных крас
ных водорослей с дисковидными хлоропластами без пиреноидов) имеются. За
пасной продукт — полисахарид «багрянковый крахмал», от йода приобретающий 
буро-красный цвет. Зерна багрянкового крахмала откладываются в цитоплазме 
всегда вне связи с пиреноидами и хлоропластами.

Клетка красных водорослей одета оболочкой, пектиновые и гемицеллюлоз- 
ные компоненты которой сильно набухают и часто сливаются в общую слизь 
мягкой или хрящеватой консистенции, заключающую протопласты. Нередко 
в стенках откладывается известь.

Клетки одно- и многоядерные, митоз закрытый, без центриолей. Цитокинез 
идет за счет впячивания цитоплазматической мембраны. На месте вакуоли в пе
регородке формируется пора, которая закрывается белковой поровой пробочкой 
(рис. 39, А—В). Наличие поровых соединений — отличительная особенность 
красных водорослей, имеющая также значение для разграничения порядков.

Рис. 39. Схема формирования порового соединения у красных водорослей.

Л — поперечная перегородка с порой в центре; Б — в поре поперечной перегородки располагаются 
цистерны эндоплазматического ретикулума, вокруг и внутри которого концентрируется материал 

для пробки; В — формир ется поровая пробочка
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Размножение у красных водорослей — вегетативное, бесполое и половое. 
Преобладает жизненный цикл спорический с тремя многоклеточными фазами, 
две из которых диплоидные. Редукционное деление связано с образованием 
спор бесполого размножения. У батрахоспермовых — жизненный цикл с со
матической редукцией. Бесполое размножение красных водорослей осуществля
ется посредством неподвижных клеток, развивающихся из содержимого спо
рангия в числе одной — тогда их называют моноспорами — или четырех — тогда 
говорят о тетраспорах (рис. 40). Тетраспоры формируются на диплоидных бес
полых растениях — спорофитах (тетраспорофитах). В тетраспорангиях перед 
образованием тетраспор происходит мейоз.

Половой процесс — своеобразная оогамия. Женский орган — карпогон (рис. 41). 
У большинства красных водорослей (флоридей) он состоит из расширенной ба
зальной части — брюшка и отростка — трихогины (отсутствующей у бангиевых). 
Карпогон обычно развивается на особой короткой карпогонной ветви. Сперма- 
тангии — мелкие бесцветные клетки, содержимое которых освобождается в виде 
мелких, голых, лишенных жгутиков мужских оплодотворяющих элементов — 
спермациев. Выпавшие из сперматангиев спермации пассивно переносятся токами 
воды и прилипают к трихогине. В месте контакта спермация и трихогины их 
стенки растворяются, и ядро спермация перемещается по трихогине в брюш
ную часть карпогона, где сливается с женским ядром. После оплодотворения 
базальная часть карпогона отделяется перегородкой от отмирающей трихогины 
и претерпевает дальнейшее развитие, приводящее к образованию карпоспор.

Рис. 40. Chantransia с моноспорами (Л) и Callithamnion 
с тетраспорами (Б) — из них видны только три.

Два верхних тетраспорангия молодые (до образования 
моноспор)

Рис. 41. Nemalion —  ветвь с карпогоном (7) 
и антеридиями (2)
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Детали этого развития имеют важное систематическое значение. У одних 
красных водорослей содержимое зиготы (оплодотворенного карпогона) непос
редственно делится с образованием карпоспор, у других из оплодотворенного 
карпогона (или из его дочерней клетки) вырастают ветвящиеся нити — гони- 
мобласты, клетки которых превращаются в карпоспорангии, производящие по 
одной карпоспоре. Наконец, у большинства красных водорослей гонимобласты 
развиваются не непосредственно из брюшка оплодотворенного карпогона, а из 
особых вспомогательных — ауксилярных клеток. Последние могут быть удалены 
от карпогона или же располагаются на талломе в непосредственной близости от 
него (рис. 42). В тех случаях, когда ауксилярные клетки удалены от карпогона, 
из его брюшка после оплодотворения вырастают соединительные, или ообластем- 
ные, нити. Их возникновению предшествует митотическое деление копуляцион- 
ного ядра, и клетки ообластемных нитей содержат, таким образом, диплоидные 
ядра. Ообластемные нити подрастают к ауксилярным клеткам, в точке контакта 
оболочки растворяются, и между клеткой ообластемной нити и ауксилярной 
клеткой устанавливается сообщение. Это слияние клеток не сопровождается 
слиянием их ядер (диплоидного ядра клетки ообластемной нити и гаплоидного 
ядра — ауксилярной), однако слияние с ауксилярной клеткой стимулирует де
ление диплоидного ядра клетки ообластемной нити и развитие гонимобластов, 
клетки которых содержат диплоидные ядра и продуцируют диплоидные кар
поспоры. Гонимобласты, развивающие карпоспоры, обычно рассматривают как 
особую диплонтную фазу жизненного цикла — карпоспорофит (гонимокарп).

Рис. 42. Acrosymphyton (по: Hoek van den et al., 1995).

A — оплодотворение; Б — развитие ообластемных нитей; В — развитие карпоспор: 1 — трихогина, 
2 — спермаций, 3 — ауксилярная клетка, 4 — ообластемная нить, 5 — слияние ообластемной нити

с ауксилярной клеткой, 6 — карпоспоры
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У наиболее высокоорганизованных красных водорослей ауксилярные клет
ки развиваются только после оплодотворения карпогона и в непосредственной 
от него близости. Совокупность ауксилярной клетки (или клеток) с карпогоном 
носит специальное название — прокарпий. Здесь нет надобности в образовании 
длинных ообластемных нитей, связывающих карпогон и ауксилярные клетки, 
ауксилярная клетка просто сливается с брюшком оплодотворенного карпогона, 
после чего из нее развиваются гонимобласты с карпоспорами. Карпоспорангии 
часто располагаются тесными группами, одетыми оболочкой, развивающейся 
из соседних с карпогоном клеток. Это — цистокарпий.

Обитают красные водоросли главным образом в морях, реже встречаются 
в пресных водах. Они прикрепляются к камням, ракушкам, другим водорослям, 
являясь, как правило, эпифитами, однако известны и эндофиты и даже парази
ты. Многие красные водоросли живут на больших глубинах (100—200 м) при 
наличии подходящих грунтов и хорошей прозрачности воды. Чаще всего заросли 
красных водорослей кончаются на глубине 20—40 м. Глубоководные формы от
личаются особенно яркой окраской. Нередко в пределах одного и того же вида 
глубоководные особи имеют ярко-малиновые талломы, тогда как мелководные 
особи окрашены в желтоватый цвет. Этот факт пытается объяснить теория Эн- 
гельмана, согласно которой преобладание той или иной окраски на разных глу
бинах связано с силой и окраской проникающих сюда световых лучей.

Отдел содержит более 670 родов, 2500—6000 видов. Красные водоросли 
представляют собой естественную единую, несмотря на многообразие, и весьма 
древнюю группу. В последнее время пересматривают традиционное деление 
красных водорослей на две группы (два класса) — бангиевые и флоридеевые. 
На основании ультраструктурных особенностей и филогенетического анализа 
показано, что бангиевые — парафилетическая группа, в то время как флоридее
вые — монофилетическая. Для бангиевых долгое время считалось характерным 
отсутствие поровых соединений, апикального роста и полового размножения, в то 
время как флоридиевые имели поровые соединения, апикальный рост и трех
фазный жизненный цикл. Но оказалось, что у ряда бангиевых (представители 
порядков родохетовые, бангиевые) есть поровое соединение, апикальный рост 
и половое размножение, в то же время не у всех флоридиевых имеется апикальный 
рост (например, отсутствует у кораллиновых), не у всех существует трехфазный 
жизненный цикл (например, у батрахоспермовых). Сравнение последователь
ностей ряда генов также доказывает, что все красные водоросли, за исключением 
цианидиевых, следует отнести к классу Rhodophyceae. Детали развития карпо- 
сопорофита (из оплодотворенного карпогона или из ауксилярных клеток), 
а также время дифференцировки ауксилярных клеток (до или после оплодотво
рения), их положение на талломе, жизненный цикл, тип поровых соединений 
и др. кладутся в основу деления красных водорослей на порядки, из которых 
ниже приводятся только восемь.

В учебнике рассматриваются порядки: бангиевые, компсопогоновые, немаяие- 
вые, батрахоспермовые, кораминовые, палшариевые, анфелъциевые, церамиевые.



ПОРЯДОК БАНГИЕВЫЕ 
(BANGIALES)

Представитель — род порфира (Porphyra) (рис. 43, А), широко распростра
ненный как в северных, так и в южных морях в прибрежной (литоральной) 
зоне. Листовидный таллом пурпурного цвета прикрепляется своим основанием 
к субстрату; его длина достигает 50 см, редко больше (до 2 м). Он сложен из 
одного или двух слоев клеток, содержащих по одному звездчатому хлоропласту. 
У порфиры фибриллярная часть клеточной стенки состоит из р-1,3-связанного 
ксилана (полимер ксилозы), а аморфная фракция состоит из маннанов, в то 
время как у ее спорофита (стадия конхоцелис) фибриллярная фракция пред
ставлена целлюлозой, а аморфная состоит из галактанов.

При образовании сперматангиев клетки таллома порфиры делятся во взаим
но перпендикулярных направлениях на ряд мелких клеток, каждая из которых 
дает по одному спермацию (рис. 43, Б). При разбухании интерцеллюлярной 
слизи спермации выдавливаются и освобождаются.

Карпогоны лишь незначительно отличаются от вегетативных клеток. Ти
пичная трихогина отсутствует. После оплодотворения зигота (оплодотворенный 
карпогон) непосредственно делится на 2—32 карпоспоры (рис. 43, В), которые 
освобождаются так же, как спермации, — благодаря набуханию межклеточной 
слизи. Карпоспоры сначала голые, но через несколько дней прикрываются обо-

А Б В Г

Рис. 43. Porphyra.
А — внешний вид; Б — разрез таллома со сперматангиями; В — разрез таллома с карпогонами, 
содержимое которых после оплодотворения делится с образованием карпоспор; Г — стадия

Conchocelis
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ломкой и развиваются в нитчатые талломы, образующие на известковых рако
винах моллюсков красные пятна. Эта стадия (рис. 43, Г) долгое время счита
лась самостоятельной водорослью из рода конхоцелис (Conchocelis). В отличие 
от порфиры конхоцелис имеет апикальный рост, у него встречаются поровые 
соединения, а хлоропласты париетальные лентовидные. На нитях конхоцелиса 
формируется специальный тип моноспор, называемый конхоспорами, которые 
развиваются в конхоспорангиях. При прорастании конхоспор происходит ре
дукционное деление, и таким образом, развивающийся из них таллом порфиры 
гаплоидный. Конхоцелис может сам себя воспроизводить с помощью диплоид
ных спор. У значительного числа видов порфиры нет смены ядерных фаз, они 
потеряли половой процесс и размножаются только вегетативно. Многие виды 
порфиры употребляются в пищу и служат объектами искусственного выращивания.

ПОРЯДОК КОМПСОПОГОНОВЫЕ 
(COMPSOPOGONALES)

Типичный представитель порядка — пресноводный род компсопогон (Compso- 
pogort), широко распространенный в тропиках. Эта водоросль была занесена 
с аквариумными растениями и стала довольно обычным обитателем аквариумов 
в нашей стране. Таллом гетеротрихальный. От нитей, стелющихся по субстрату и 
срастающихся боковыми сторонами с образованием диска, отходят вертикальные 
моноподиально ветвящиеся нити, достигающие нескольких сантиметров в высо
ту. Молодые части вертикальных нитей состоят из одного ряда плоских клеток. 
В более старых частях таллома вокруг клеток, составляющих нить, образуется кора 
таким образом, что от каждой клетки про
дольными перегородками последовательно 
отчленяются перицентральные (перифери
ческие) клетки. Последние, делясь, образуют 
сплошную мелкоклеточную кору, которая ок
ружает крупноклеточную центральную ось 
(рис. 44, А). Таллом компсопогона имеет голу
бовато -стальную окраску благодаря преобла
данию в хлоропластах фикоцианина. Хлоро
пласты имеют вид париетальных лент, легко 
распадающихся на отдельные диски. Клетки 
содержат одно крупное ядро. Размножение 
моноспорами. Моноспорангии отчленяются 
косо идущей перегородкой от любой клетки 
таллома и имеют зернистое (от обилия баг- 
рянкового крахмала) содержимое, которое пре
вращается в одну неподвижную моноспору 
(рис. 44, Б, В). Моноспора освобождается че
рез разрыв в оболочке спорангия, одевается 
оболочкой и прорастает в новый таллом.

Рис. 44. Compsopogon.
А — часть таллома; Б — нить с моно

спорангиями; В — моноспора
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ПОРЯДОК НЕМАЛИЕВЫЕ 
(NEMALIALES)

Примером красной водоросли с многоосевым строением может служить 
морской род немалион (Nemalion). В слабоветвящихся розового цвета слизистых 
шнуровидных талломах немалиона центральная часть занята пучком продоль
ных нитей, состоящих из вытянутых клеток, от которых радиально расходятся 
обильно ветвящиеся, богатые хлоропластами нити — ассимиляторы, соединенные 
слизью мягкой консистенции (рис. 45). Половые органы развиваются на асси
миляторах. Карпоспорофит и карпоспоры у немалиона диплоидны. Карпоспо
ры прорастают в диплонтный нитчатый ветвящийся тетраспорофит. Имеется 
гетероморфная смена жизненных форм.

Рис. 45. Nemalion.
А — внешний вид таллома;

Б — поперечный разрез таллома

ПОРЯДОК БАТРАХОСПЕРМОВЫЕ 
(BATRACHOSPERMALES)

Порядок был описан для трех пресноводных семейств из порядка немалие- 
вых на основании уникального типа жизненного цикла, когда гаметофит воз
никает непосредственно на диплонтном спорофите в результате соматической
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редукции. Кроме того, их отличает от немалиевых тип порового соединения од
ноосевых представителей. В то же время, как и у немалиевых, у них отсутствуют 
ауксилярные клетки, гонимобласты развиваются непосредственно из оплодотво
ренного карпогона.

Род батрахоспермум (Batrachospermum, рис. 46) встречается в ручьях и реках 
с чистой прозрачной водой, в болотах, озерах. Таллом в виде сильноразветвлен- 
ного, слизистого на ощупь кустика, достигающего до 40 см в высоту, оливково
зеленого или стального цвета (избыток фикоцианина). Ось, состоящая из одного 
ряда вытянутых бесцветных клеток, неограниченно нарастает за счет деятельности 
верхушечной клетки, от каждой из клеток оси непосредственно под поперечной 
перегородкой возникает мутовка ветвей ограниченного роста, которые сложены 
из мелких, богатых хлоропластами клеток. Конечные клетки ветвей могут вытяги
ваться в длинные волоски. Из базальных клеток боковых ветвей (ассимиляторов) 
развиваются ветви неограниченного роста. Кроме того, базальные клетки муто
вок ветвей дают начало кортикальным (коровым) нитям, которые растут вдоль 
клеток главной оси, полностью скрывая их, и у некоторых видов, переплетаясь, 
образуют многослойную обвертку. Клетки коровых нитей дают начало вторичным
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мутовкам боковых ветвей, которые вставляются между уже имеющимися. На боко
вых ветвях ограниченного роста (ассимиляторах) формируются половые органы.

Карпогон с трихогиной; после оплодотворения из брюшка карпогона выра
стают ветвящиеся гонимобласты, конечные клетки которых дают карпоспоры, 
собраные в тесную группу (рис. 46, Б). Совокупность карпоспорангиев имеет 
вид плодов малины и часто неправильно называется цистокарпием (в отличие 
от настоящего цистокарпия у него отсутствует оболочка). Из карпоспор разви
ваются ползучие нити, которые ранее были описаны под родовым названием 
шантранзия (Chantransia). Она может размножаться посредством моноспор (рис. 47). 
При благоприятных условиях из верхушечных клеток шантранзии могут вырастать 
типичные талломы батрахоспермума. Причем мейоз происходит в апикальной 
клетке шантранзии или того, что морфологически уже является гаметофитной 
стадией. Таким образом, здесь мейоз соматический и не связан с образованием 
спор или гамет (рис. 48).

Род леманеа (Ьетапеа) встречается в быстро текущих речках с холодной во
дой. Таллом, имеющий вид неветвящейся щетинки 10—15 см длиной и 1 мм 
толщиной, темно-фиолетового или оливково-бурого цвета с узловатыми вздути
ями. Прикрепляется к субстрату при помощи подошвы из стелющихся нитей. 
По оси таллома проходит одна нить из вытянутых бесцветных клеток. От верх
ней части каждой клетки центральной оси отходит мутовка большей частью из 
четырех расходящихся по радиусам ветвей. Базальные клетки каждой такой ветви 
крупные, вытянутые. От их дистального (морфологически верхнего) конца от
ходят ветви второго порядка, которые в свою очередь многократно ветвятся. 
Конечные разветвления срастаются в многослойную кору. Ее наружные клетки 
мелкие и заполнены хлоропластами, внутренние — крупные и почти бесцвет
ные. От проксимальных (морфологически нижних) концов основных клеток 
радиальных ветвей отходят коровые нити, окутывающие центральную нить 
(рис. 49, А—В). Сперматангии образуются группами из поверхностных клеток коры 
(рис. 49, Г). Карпогонные ветви, несущие карпогоны, развиваются из внутрен
них клеток коры. Брюшко карпогона находится около внутренней поверхности 
коры, а трихогина прорывает кору и высовывается наружу (рис. 49, Б). После

mi*, то. гишлхиюпол хчлч̂  а 1\хг п латеральные 
Р ис. 4 7 .  Chantransia. Часть таллома остаточные ядра после соматического мейоза
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Рис. 49. Lemanea.
А — внешний вид; Б — часть продольного разреза; В — поперечный разрез; Г — разрез

через кору со сперматангиями

оплодотворения из брюшной части карпогона формируются пучки гонимоблас- 
тов, врастающие в полость таллома. Карпоспорангии образуются целыми це
почками, карпоспоры скапливаются внутри полости таллома и освобождаются 
после разрушения коры таллома. Карпоспоры прорастают с образованием нитча
того таллома, в апикальной клетке которого происходит редукционное деление. 
Из апикальной клетки после мейоза развивается гаплонтное растение — гамето- 
фит леманеи, на котором формируются половые органы.

ПОРЯДОК КОРАЛЛИНОВЫЕ 
(CORALLINALES)

Для представителей порядка характерны многоосевые талломы, в клеточных 
стенках которых откладывается карбонат кальция. Органы полового и бесполого 
размножения формируются в особых углублениях — концептакулах. Жизненный 
цикл спорический с изоморфной сменой форм развития.

Примером может служить род кораллина (Corallina), распространенный во всех 
морях, особенно в тропиках. Вертикально стоящие кустики ветвятся преимуще
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ственно в одной плоскости (рис. 50, А). Ветви состоят из сильно пропитанных 
известью члеников, соединенных друг с другом сочленениями с малым содержа
нием извести, что придает всему кустику гибкость, помогающую противостоять 
действию волн. Если декальцинировать таллом (подействовать соляной кисло
той), то можно видеть, что вдоль ветвей проходит много (целый пучок) нитей, 
неограниченно нарастающих и сложенных из длинных бесцветных клеток. От 
этих осевых нитей по радиусам отходят ветви, срастающиеся в кору. В местах 
сочленений (рис. 50, Б) центральные оси остаются неразветвленными. На вер
хушке пучок центральных нитей разделяется обычно на три части, которые далее 
растут, как ветви. Органы размножения у кораллины (сперматангии, карпогоны, 
тетраспорангии) развиваются всегда на разных индивидах (мужском, женском 
гаметофитах, на тетраспорофитах) на концах ветвей в особых углублениях — 
концептакулах, сообщающихся с внешней средой посредством узкого отверстия 
(рис. 50, В, Г). Пропитанные известью талломы кораллины наряду с такими же 
талломами сифоновых водорослей участвуют в образовании коралловых рифов.

Рис. 50. Corallina.
А — внешний вид; Б — членики с промежуточными сочлене
ниями; В — концептакул со сперматангиями; Г — концептакул 

с тетраспорангиями

У рода литотамнион (Lithothamnion) многолетний 
таллом, также пропитанный известью, образует на 
камнях плотные розоватые корочки (рис. 51). Осо
бенно распространен в северных морях, часто на 
больших глубинах.

Рис. 51 . Lithothamnion — 
внешний вид таллома
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ПОРЯДОК ПАЛЬМАРИЕВЫЕ 
(PALMARIALES)

Порядок был установлен для нескольких таксонов, ранее относимых к по
рядку родимениевые. Пальмариевые отличаются своеобразным жизненным 
циклом (рис. 52, А), при котором морфологически схожи только тетраспорофит 
и мужской гаметофит, а женский гаметофит сильно редуцирован и отсутствует 
стадия карпоспорофита. Для них характерны тетраспорангии, способные к про
лиферации и формирующиеся на клетке-ножке (рис. 52, Б).

Спорофит
становится

независимым

Спорофит (2 п )  

развивается 
на женском диске ^

Зрелое 
женское 

растение ( п )  Ы

Незрелый
спорофит

| Мужской 
Дпроросток
' (п)
[ Зрелый спорофит
(2л)

Зрелое 
мужское 

растение ( п )

Рис. 52. P a l m a r i a .

Л — жизненный цикл (по: Саут, 
Уиттик, 1990); Б  —  выход тетра
спор из тетраспорангия (по: Ноек 
van den et al., 1995): 1 — клетка- 
ножка, 2  — тетраспоры, Rl-мейоз

Род пальмария (Palmaria) имеет многоосевое псевдопаренхиматозное слое
вище в виде пластинки. Клиновидные, листовидные до линейных пластинки 
пальмарии часто рассечены на лопасти. Так выглядят мужские гаметофиты и 
тетраспорофиты. Женские гаметофиты имеют вид карликовых дисков, на кото
рых после оплодотворения развиваются пластинчатые талломы тетраспорофита. 
В северных морях России распространена пальмария дланевидная — P. palmata. 
В ряде стран эту водоросль употребляют в пищу, в Исландии используют для 
стойлового откорма коров.
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ПОРЯДОК АНФЕЛЬЦИЕВЫЕ 
(AHNFELTIALES)

Род анфельция (Ahnfeltia) был вьщелен в новый 
порядок из порядка гигартиновые на основании 
полностью внешних карпоспорофитов, отсутствия 
сперматангиев, гетероморфного полового жизнен
ного цикла с тетраспорофитом, ранее описанным 
как самостоятельный род порфиродискус (Porphym- 
discus). Талломы хрящеватые, обычно сильно дихо
томически или неправильно разветвленные, часто 
с короткими боковыми веточками; прикрепляют
ся подошвой или ризоидообразными веточками 
(рис. 53). В женских сорусах на верхушках нитей 
формируются карпогоны. Их содержимое слива
ется с неспециализированной вегетативной клет
кой. Из оплодотворенного карпогона развиваются 
гонимобласты. При прорастании карпоспор фор
мируется корочковидный тетраспорофит. В России 
встречается в северных и дальневосточных морях в 
литоральной и сублиторальной зоне на каменистых 
и песчанных грунтах; промышленный агарофит.

ПОРЯДОК ЦЕРАМИЕВЫЕ 
(CERAMIALES)

Порядок церамиевые, наиболее высокоорга
низованный и богатый видами, характеризуется 
тем, что ауксилярные клетки дифференцируются 

только после того, как произошло оплодотворение карпогона и в непосред
ственной близости от последнего, т.е. имеется прокарпий (рис. 54, Б). Длинные 
ообластемные нити здесь не образуются: брюшко карпогона или непосредст
венно сливается с рядом расположенной ауксилярной клеткой (клетками), или 
через короткие выросты, формируя цистокарпии (рис. 54, В). Жизненный цикл 
спорический с изоморфной сменой генераций.

Простейшие представители, например род каллитамнион (Callithamnion), име
ют таллом в виде разветвленного кустика, сложенного из одного ряда многоядер
ных клеток (рис. 54, А). Другие представители имеют внешне более сложные, 
морфологически расчлененные талломы, которые, однако, легко свести к одно
осевому типу. Например, у рода делессерия (Delesseria) таллом в виде ярко-крас- 
ных «листьев» с перистым жилкованием (рис. 55) образован срастанием боковых 
ветвей одной главной оси.

В качестве типичного представителя порядка подробнее можно рассмотреть 
род полисифония (Polysiphonia), широко распространенный как в южных, так и 
в северных морях. Таллом имеет вид разветвленного кустика до 25 см высотой, 
ветви которого заканчиваются ве хушечной клеткой, отчленяющей сегменты.

Рис. 53. Ahnfeltia — внешний 
вид таллома
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Рис. 54. Callithamnion.
Л — общий вид таллома; Б — прокарпий, В — цистокарпий

На некотором расстоянии от верхушечной клетки сегменты претерпевают последо
вательные деления продольными перегородками, в результате чего от центральной 
клетки отчленяется ряд (4—25) периферических перицентральных клеток. Та
ким образом, в более старых частях таллома клетки центральной оси (централь
ного сифона) окружены перицентральными коровыми клетками (рис. 56, А , Б). 
У некоторых видов перицентральные клетки делятся с образованием многослой
ной коры.
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На гаметофитах (мужском и женском) 
половые органы возникают на особых ве
точках таллома — трихобластах, имеющих 
моносифоновое строение (один ряд клеток, 
не окруженных перицентральными клетка
ми). Плодущая часть мужского трихобласта 
становится полисифоновой, т.е. клетки от
членяют продольными перегородками пе- 
рицентральные клетки, которые становятся 
материнскими клетками сперматангиев. От 
них отпочковываются мелкие сперматанги- 
альные клетки (рис. 56, Г). Клетки плоду
щей части женского трихобласта отчленяют 
пять перицентральных клеток, от одной из 
которых развивается карпогонная ветвь 

с карпогоном, а после оплодотворения отчленяется ауксилярная клетка; осталь
ные перицентральные клетки дают начало нитям, которые образуют вокруг 
прокарпия и развивающихся карпоспор (цистокарпия) псевдопаренхиматозную 
оболочку с отверстием на вершине (рис. 56, Д ). Из цистокарпия по созревании 
выпадают карпоспоры, которые развиваются в тетраспорофиты, морфологиче
ски сходные с гаметофитами. На тетраспорофите образуются тетраспорангии, 
в которые превращаются перицентральные клетки. В тетраспорангиях развива
ются по четыре расположенных по углам тетраэдра тетраспоры (рис. 56, В).

Таким образом, у полисифонии наблюдается изоморфная смена генераций, 
усложненная диплонтным карпоспорофитом (рис. 57).

Красные водоросли находят довольно большое применение в хозяйстве че
ловека: из них вырабатывают студенистое вещество — агар-агар, применяемое в 
кондитерской промышленности и ряде других отраслей промышленности, а 
также в лабораторной микробиологической технике для приготовления твердых 
питательных сред. Некоторые, например порфира, употребляются в пищу.

На основе сравнения последовательностей ряда генов показано, что пласти
ды криптофитовых, гаптофитовых и охрофитовых произошли в результате вто
ричного симбиоза эукариотного гетеротрофного протеста с красной водорос
лью. Нет единой точки зрения по вопросу об эволюции системы импорта плас
тид для этих отделов водорослей. Существует точка зрения о единственном вто
ричном эндосимбиозе, который дал хлоропласты для этих водорослей. В проти
вовес этой точке зрения существует мнение о независимом происхождении 
пластид для криптофитов, гаптофитов и охрофитов.

Рис. 55. Delesseria — внешний вид 
таллома



Рис. 56. Polysiphonia.
Л — схема строения ветви с однослойной корой; Б — поперечный разрез 
ветви с многослойной корой; В — тетраспорофит с тетраспорангиями; 

Г — собрание сперматангиев; Д  — зрелый цистокарпий
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Спермации

Рис. 57. Жизненный цикл Polysiphonia (по: Саут, Уитгик, 1990)

ОТДЕЛ ЗЕЛЕНЫЕ ВОДОРОСЛИ 
(CHLOROPHYTA)

Отдел зеленые водоросли* во многом занимает центральное положение в 
системе водорослей в целом, что диктуется следующими обстоятельствами:

1) эта обширная группа (по современным данным, около 20 тыс. видов) отли
чается огромным разнообразием строения таллома своих представителей; 
здесь есть одноклеточные подвижные и неподвижные, нитчатые, гетеротри- 
хальные и другие формы;

* Следует отметить, что научные названия отдела Chlorophyta и класса Chlorophyceae явно не
удачны, так как первое означает «зеленые растения» (тогда как все высшие растения — тоже зеленые 
растения), а второе означает «зеленые водоросли» (тогда как имеется множество других зеленых 
водорослей). В связи с этим предлагались различные альтернативные варианты, но единства мнений 
здесь пока не достигнуто.
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2) представители отдела очень широко распространены в самых разных во
доемах, особенно пресных, а также во вневодных местообитаниях, так что 
встретить многие из них в природе не представляет большого труда;

3) зеленые водоросли — предки высших растений, представляющие одну 
крупнейшую эволюционную линию растений; в этом плане зеленые во
доросли представляют немалый теоретический интерес;

4) некоторые зеленые водоросли очень широко используются как объекты 
экспериментальных биологических исследований.

Как уже упоминалось, строение вегетативного тела представителей отдела 
может быть самым различным. Относящиеся к нему водоросли стоят на самых 
разных ступенях морфологической дифференциации таллома: монадной, паль- 
меллоидной, коккоидной, нитчатой, разнонитчатой (гетеротрихальной), паренхи
матозной, псевдопаренхиматозной, сифоновой, сифонокладальной. Неизвестны, 
правда, амёбоидные (ризоподиальные) представители. Нет также и крупных 
форм с тканевой дифференциацией таллома, как у бурых водорослей. В то же 
время здесь очень широко представлена сифоновая (сифональная) организация, 
известная еще только у некоторых желтозеленых водорослей, а сифонокладальная 
организация встречается только у зеленых водорослей. Кроме того, у зеленых 
водорослей бывают колонии (пачки или нитевидные образования), возникающие 
в результате деления одной исходной клетки и заключенные в ее растягиваю
щуюся оболочку. Такое строение часто рассматривают как особый тип диффе
ренциации таллома — сарциноидный. Очень многие зеленые водоросли — ти
пичные микрофиты, т.е. обладают микроскопическими размерами, но имеются 
и достаточно крупные формы: например, обитающая у берегов Мексики морская 
сифоновая водоросль кодиум большой (Codium magnum) имеет таллом, который 
при ширине 25 см может достигать в длину более 8 м!

Клетка обычно покрыта жесткой оболочкой. В большинстве случаев она цел
люлозная, но часто имеет другой состав, например пептидоглюкановый. Хло
ропласты могут иметь самую разную форму. У очень многих представителей 
хлоропласт один. Чаще хлоропласт располагается по периферии клетки, но у не
которых занимает центральное положение. Встречаются также и клетки с многи
ми мелкими хлоропластами. Хлоропласт чисто зеленого («травяного») цвета. Эта 
окраска обусловлена хлорофиллами а и b (находящимися в тех же пропорциях, 
что и у высших растений), которые преобладают над каротиноидами: а- и 
(3-каротином, лютеином, неоксантином, виолаксантином, зеаксантином, анте- 
раксантином. Хлоропласты, как и у высших растений, окружены оболочкой из 
двух мембран, «хлоропластной эндоплазматической сети» нет. Тилакоиды груп
пируются в граны по 2—6 и больше; если один тилакоид принадлежит сразу 
двум гранам, последние иногда называют «псевдограны». Пиреноид погружен в 
строму хлоропласта и пронизан тилакоидами. Запасной продукт — чаще всего 
крахмал. Он откладывается внутри хлоропласта — вокруг пиреноида и в строме. 
Глазок (стигма) находится внутри хлоропласта и не связан со жгутиковым аппа
ратом. У большинства видов значительная часть клетки занята крупной вакуолью 
с клеточным соком.



84
В О Д О Р О С Л И

Митоз в деталях протекает несколько по-разному. У одних водорослей цен- 
триоли имеются (роды Hydrodictyon, Scenedesmus, Chlorella, Klebsormidium), у дру
гих (Oedogonium, Conjugatophyceae) отсутствуют. To же касается и кинетохоров 
(участков хромосом, к которым прикрепляются микротрубочки веретена). Они 
описаны у видов родов Hydrodictyon, Cladophora, Oedogonium, Spirogyra и не наблю
дались у видов родов Chlamydomonas, Ulva. У представителей родов Oedogonium, 
Stigeoclonium, Ulothrix, Acetabularia ядерная оболочка на протяжении всего митоза 
интактна и веретено полностью интрануклеарное (закрытое); у других зеленых 
водорослей, например видов родов Chlamydomonas или Hydrodictyon, в оболочке 
ядра возникают полярные отверстия, через которые центриоли и экстранукле- 
арные вначале микротрубочки перемещаются в ядро, и веретено становится 
интрануклеарным (полузакрытое веретено); наконец, у представителей подотдела 
Charophytina, как и у высших растений, ядерная оболочка полностью исчезает 
к поздней профазе и отсутствует до ранней телофазы; веретено открытое. Для 
изученных до сих пор хлорококковых характерно развитие вокруг ядра пери- 
нуклеарной обвертки (чехла эндоплазматической сети) еще до митоза, которая 
сохраняется до телофазы.

Электронно-микроскопическими исследованиями обнаружено значительное 
разнообразие в структуре цитокинетического аппарата. У сравнительно немногих 
зеленых водорослей (представителей подотдела Charophytina), как и у высших 
растений, после анафазы митоза, когда хромосомы движутся к полюсам и тело
фазные ядра, далеко раздвинутые, реконструируются, между полюсами веретена 
остаются натянутыми непрерывные, так называемые интерзональные волокна. 
В экваториальной плоскости веретена образуются микротрубочки, расположен
ные параллельно этим волокнам и перпендикулярно плоскости будущего цито
кинеза. Эта система микротрубочек называется фрагмопластом. Сохраняющееся 
интерзональное веретено и фрагмопласт удерживают дочерние ядра далеко раз
двинутыми в тот момент, когда между ними образуется поперечная перегородка.

У большинства других до сих пор исследованных зеленых водорослей иная 
цитокинетическая система: после телофазы интерзональные волокна разруша
ются, далеко раздвинутые вначале дочерние ядра сходятся, так что оказываются 
прижатыми друг к другу. Между ними возникают микротрубочки, ориентиро
ванные под прямым углом к митотическому веретену и, следовательно, парал
лельно плоскости предстоящего цитокинеза. Система таких микротрубочек на
зывается фикопластом. Ее назначение — определить правильное направление 
растущей перегородки, чтобы та прошла между дочерними ядрами и разделила 
дочерние клетки.

Фикопластная система обнаружена у вольвоксовых (Chlamydomonas, Tetra- 
spora), хлорококковых {Kirchneriella, Tetraedron, Ankistrodesmus, Scenedesmus), эдо- 
гониевых (Oedogonium, Bulbochaete), некоторых представителей улотриксовых 
(Ulothrix), хетофоровых (Stigeoclonium). Независимо от того, какая система мик
ротрубочек — фрагмо- или фикопласт — развивается, сам цитокинез происхо
дит двояко: или посредством инвагинации плазмалеммы и центрипетального 
(от периферии внутрь клетки) разрастания борозды дробления, или же путем обра
зования срединной (клеточной) пластинки — полужидкого слоя, возникающего
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за счет слияния пузырьков — дериватов диктиосом. Клеточная пластинка раз
растается центрифугально — по направлению к периферии клетки благодаря 
включению в нее дополнительных пузырьков, происходящих от аппарата Гольджи, 
и наконец достигает продольной стенки материнской клетки, сливаясь с ней. 
Позднее на срединную пластинку откладывается клеточная стенка, завершая 
деление клетки. Цитокинез у спирогиры занимает промежуточное положение 
между этими двумя типами деления. После деления ядра новая поперечная стен
ка закладывается в виде кольца клеточной стенки, которое распространяется 
центрипетально, перерезая вакуоль с клеточным соком. Когда септа наполовину 
готова, цитоплазматические тяжи, соединяющие дочерние ядра, вздуваются в 
центре, соединяются с цитоплазмой, смещаемой растущей септой, и, сливаясь, 
образуют между ядрами цилиндр цитоплазмы. Поперек отверстия септы в ци
топлазме собираются пузырьки, в результате слияния которых формируется 
клеточная пластинка, разрастающаяся центрифугально. В цитоплазматическом 
тяже, связывающем дочерние ядра, наблюдаются продольно ориентированные 
микротрубочки — фрагмопластоподобное образование.

Фрагмопласт в сочетании с клеточной пластинкой имеется у харовых водо
рослей; системой клеточная пластинка—фикопласт обладают Ulothrix fimbriata, 
Stigeoclonium helveticum, Fritschiella tuberosa (фикопластные микротрубочки у F. tube
rosa не описаны, но близкое расположение телофатических ядер предполагает 
их присутствие), а также тетраспора, эдогониум, хлорелла, сценедесмус и др. 
Фрагмопласт и центрипетально разрастающаяся борозда дробления описаны 
у ряда видов клебсормидиума (A", flaccidum, К. subtilissimum). Сочетание борозды 
дробления и фикопласта наблюдается у микроспоры, уроспоры. У некоторых 
водорослей (Cylindrocapsa, Ulva, Dictyosphaeria) борозда дробления при делении 
клетки врастает без участия каких-либо микротрубочек; у них не отмечалось 
образования ни фикопласта, ни фрагмопласта.

У водорослей с сифонокладальной организацией таллома наблюдается осо
бый тип септирования таллома, известный как сегрегативное клеточное деле
ние. Например, у диктиосферии многоядерный протопласт в первоначально 
сифоновом талломе (пузыре) раскалывается на многочисленные многоядерные 
цитоплазматические массы различного размера, из которых каждая секретирует 
клеточную стенку, а затем увеличивается в размерах до тех пор, пока не придет 
в соприкосновение с такими же соседними клетками внутри материнской кле
точной стенки.

Жгутиков у подвижных клеток чаще всего 2, реже — 1, 4 или много (при
мерно до 120); во всех случаях они одинакового размера (соответственно мо
надные формы или стадии называют изоконтными) и одинакового строения 
(изоморфные). В поле светового микроскопа они выглядят гладкими, электрон
ный микроскоп выявляет наличие тонких волосков («войлока») или чешуек. 
Трехчастные мастигонемы у жгутиков не встречаются. В зоне выхода жгутиков 
из клетки находится девятиконечное звездчатое тело. Жгутики могут быть ориен
тированы относительно друг друга по часовой стрелке («1/7»), против часовой 
стрелки («11/5»), они могут также находиться на одной линии («12/6») или оба 
смотреть в одну сторону.
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В отделе широко представлены различные варианты вегетативного, беспо
лого и полового размножения. Встречаются и самые разные циклы развития.

Вегетативное размножение осуществляется в основном делением отдельных 
клеток или за счет разрыва нитей, бесполое (споровое) размножение — обычно 
подвижными зооспорами, реже неподвижными апланоспорами. Половой про
цесс — изогамия, гетерогамия, оогамия (чаще всего), конъюгация. Большинство 
представителей отдела — гаплонты, но есть также диплонты и виды с изо- и 
гетероморфной сменой генераций.

Представители отдела распространены повсеместно. Преимущественно они 
встречаются в пресной воде, но есть также немало и морских видов, а также видов, 
обитающих вне воды: в почве, на стволах деревьев, скалах, на поверхности снега 
и т.д. Многие зеленые водоросли вступают в симбиотические отношения с дру
гими организмами — грибами (образуя лишайники) и различными животными.

До недавнего времени классификация зеленых водорослей строилась исклю
чительно на внешних особенностях. В этой системе отдел традиционно делили 
на 3 класса. Основную часть его составлял класс собственно зеленые водоросли 
(Chlorophyceae). На него во многом распространялась общая характеристика от
дела. Класс конъюгаты (Zygophyceae, или Conjugatophyceae) отличался половым 
процессом — конъюгацией, а класс харовые (Charophyceae) — сложной морфо
логической дифференциацией гетеротрихального таллома и многоклеточными 
половыми органами. В 1962 г. был выделен из класса собственно зеленых водо
рослей класс празинофиты (Prasinophyceae), объединяющий преимущественно 
монадные формы с чешуйками на теле и жгутиках.

В последней четверти XX в. была разработана принципиально новая система 
отдела Chlorophyta. В основу ее легли критерии, не привлекавшиеся ранее для 
классификации зеленых или каких-либо еще водорослей. Это детали строения 
жгутикового аппарата (прежде всего взаимное расположение жгутиков) и осо
бенности ядерного и клеточного деления. Данные молекулярной систематики 
полностью подтверждают получаемую таким образом схему классификации. 
Следует, однако, помнить, что подобные признаки выявлены у отдельных, срав
нительно немногих видов, а не изученные в этом плане виды сгруппированы с 
изученными по внешним признакам. Два класса — конъюгаты и хары — практи
чески сохранили свой прежний статус*, тогда как собственно зеленые водоросли 
распались по двум подотделам и нескольким классам. Они были подвергнуты 
столь серьезной перестройке, что два вида, ранее относившиеся к одному роду, 
могли оказаться в разных классах. Класс празинофитов в некоторых современных 
системах еще сохраняется, но он явно гетерогенен, так что вполне оправдано 
его расформирование.

Две основные эволюционные линии Chlorophyta (подотделы) различаются 
не только по особенностям жгутикового аппарата, митоза и цитокинеза. Есть 
различия и в кардинальных особенностях метаболизма. Так, конечный продукт 
окисления углеводов у растений — щавелевая кислота. Биологическое окисле
ние может проходить двояко:

* В некоторых современных системах эти два класса, несмотря на большое несходство в строе
нии, объединяются в один с сох анением названия Charophyceae).
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1) отщеплением водорода с помощью ферментов дегидрогеназ — этот путь 
присущ подотделу Chlorophytina:

с н 2о н  с о о н
| + De -> I

СООН с о о н

гликолевая щавелевая
кислота кислота

De — гликолатдегидрогеназа

2) присоединением кислорода с помощью ферментов оксидаз:

с н 2о н  с н о
| + 0 2 —̂  | + Н 20 2

с о о н  с о о н

гликолевая глиоксиловая
кислота кислота

СНО с о о н
| + Н20 2 —> + Н20

с о о н  с о о н

глиоксиловая щавелевая
кислота кислота

В этой реакции образуется перекись водорода — активный окислитель, спо
собный вызвать повреждение в клетке.

С помощью фермента пероксидазы атом кислорода перекиси водорода ис
пользуется для дальнейшего окисления глиоксиловой кислоты, в результате чего 
нейтрализуется вредный продукт реакции, а в клетке образуются щавелевая 
кислота и вода. Такой путь окисления характерен для подотдела Charophytina 
и всех высших растений, в обмене веществ которых, следовательно, участвует 
пероксидаза. Она локализована в особых мембранных пузырьках — пероксисомах. 
С помощью специальных красителей пероксисомы можно увидеть на электронно
микроскопических снимках.

П О Д О Т Д Е Л  C H LO R O P H Y T IN A

Подотдел объединяет формы самого различного облика и строения, но не 
достигающие такого высокого уровня организации, как харовые. Митоз закры
тый, с сохраняющимся или несохраняющимся телофазным веретеном. Жгутики 
со сдвигом «1/7» или «11/5», у очень немногих они на одной линии («12/6»). 
Обитатели пресных и морских вод, почвы, скал, снега и других субстратов. Сюда 
же относятся и симбионты, в частности подавляющее большинство фотобионтов 
лишайни ов.
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Класс празинофициевые, или празинофиты 
(Prasinophyceae)

Класс празинофиты является, несомненно, сборной группой, однако до сих 
пор он обычно рассматривается как один из таксонов зеленых водорослей. Этот 
класс объединяет монадные, реже пальмеллоидные и коккоидные формы.

Клетки и жгутики празинофитов покрыты чешуйками; цитокинез у многих 
видов с фикопластом. Некоторые празинофиты (Tetraselmis) имеют клетки, по
крытые теками, сходными с оболочками хламидомонады. Жгутики у этих водо
рослей находятся в одной плоскости (конфигурация «12/6») (рис. 58, Б). Следо
вательно, зеленые водоросли из подотдела Chlorophytina, имея общего предка, 
рано разошлись, дав начало классам Chlorophyceae (конфигурация базальных 
тел жгутиков «1/7», рис. 58, В) и Ulvophyceae (конфигурация «11/5», рис. 58, А).

© Ф ©

Рис. 58. Разные варианты (А—В) расположения жгутиковых корней у Chlorophytina

Рис. 59. Prasinophyceae.

Л — Nephroselmis; Б — Pyramimonas

Цитокинез у многих видов — с фраг- 
мопластом, что указывает на их сходство 
с эволюционной линией Charophytina. 
Высказано предположение о происхожде
нии Charophytina от одноклеточных прази
нофитов типа Pyramimonas или Nephro
selmis, имеющих боковое расположение 
жгутиков и жгутиковые корни в виде ленты 
(рис. 59).

Большинство празинофитов — сво- 
бодноживущие обитатели морей, соло
новатых и пресных вод. Некоторые — 
симбионты, например тетрасельмис (Tet
raselmis) — симбионт морского плоского 
червя конволюты Convoluta .
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Класс собственно зеленые водоросли 
(Chlorophyceae)

Класс представлен формами, имеющими разные типы организации таллома: 
монадные, пальмеллоидные, коккоидные, нитчатые, гетеротрихальные.

У подвижных стадий (зоидов) ориентация жгутиков «1/7» или (у немногих) 
«12/6»; у представителей одного из порядков жгутики стефаноконтные. Обычно 
имеется ризопласт — структура, связывающая базальные тельца жгутиков с 
ядерной оболочкой. Имеется поперечно-полосатое соединение базальных телец 
между собой.

При митозе телофазное веретено не сохраняется. Нити веретена в анафазе 
всегда укорачиваются. Деление клетки происходит бороздой или с образованием 
пластинки (от гладкой эндоплазматической сети или от аппарата Гольджи), но 
всегда (насколько известно) с участием фикопласта — пластинки из микротру
бочек, располагающихся в плоскости деления. Наличие этой структуры у пред
ставителей только данного класса говорит о том, что он, по-видимому, является 
тупиковой ветвью эволюции, не давшей ни одной из известных более высоко
организованных групп организмов.

Жизненные циклы, где они изучены, гаплоидные, с зиготической редукцией.
Почти исключительно пресноводные формы, хотя некоторые одноклеточные 

планктонные виды встречаются в прибрежных зонах морей. Есть даже обитатели 
гипергалинных (сильносолёных) вод. Некоторые виды встречаются вне воды, 
причем иногда даже в условиях очень сухого климата.

В классе собственно зеленые водоросли рассмотрены порядки: вольвоксовые, 
хлорококковые, эдогониевые, хетофоровые.

ПОРЯДОК ВОЛЬВОКСОВЫЕ 
(VOLVOCALES)

Порядок объединяет одноклеточные, колониальные и ценобиальные монад
ные формы. Они подвижны в течение всей жизни и только при наступлении 
неблагоприятных условий (например, подсыхании) могут переходить в паль- 
меллоидное состояние. Некоторые представители порядка (иногда выделяемые 
в отдельный порядок Tetrasporales) постоянно существуют в пальмеллоидном 
состоянии. Зоиды у многих имеют жесткую клеточную стенку. Ценобии могут 
бьггь плоскими или объемными. При развитии объемных ценобиев сначала обра
зуется пластинка из 4, затем 8 клеток. Далее пластинка искривляется до тех пор, 
пока не образуется полая сфера с маленьким незамьпсающимся отверстием. При 
этом передние концы клеток, где должны возникнуть жгутики, обращены внутрь 
сферы, впоследствии сфера полностью выворачивается наизнанку. Клетки обра
зуют жгутики.

Типичные представители — одноклеточные водоросли из рода хламидомона
да (Chlamydomonas, рис. 60), многочисленные виды которого обитают в лужах, 
канавах и других мелких пресных водоемах. При их массовом развитии вода 
нередко принимает зеленую окраску. Сферическая или эллипсоидная клетка,
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одетая оболочкой, плотно прилегающей к протопласту или (у более старых осо
бей) несколько отстающей от него в задней части, несет на своем переднем 
конце два жгутика, с помощью которых она плавает в воде. Протопласт содержит 
одно ядро, обычно чашевидный хлоропласт, в который погружены пиреноид 
и глазок, и сократительные вакуоли, находящиеся в передней части клетки.

Б ^  В

Рис. 60. Chlamydomonas.
А — вегетативная особь; Б — пальмеллевидная стадия; В — начало бесполого размно

жения; Г — молодые особи внутри материнской клетки

При подсыхании водоема хламидомонады легко переходят в пальмеллевидное 
состояние: клетки втягивают жгутики, стенка их ослизняется, и в таком непод
вижном состоянии клетки размножаются. Стенки дочерних клеток также ослиз- 
няются, и таким образом получается система вложенных друг в друга слизистых 
обверток, в которых группами расположены неподвижные клетки (рис. 60, Б). 
При этом клетки сохраняют свои пульсирующие вакуоли и глазки. При перене
сении в воду клетки снова вырабатывают жгутики и возвращаются к монадному 
состоянию. Легкость перехода из пальмеллевидного состояния в монадное у раз
ных видов неодинакова. Некоторые хламидомонады (С. kleinii) большую часть 
жизни проводят в пальмеллевидном состоянии.

Близки к хламидомонаде род картерия (Carteria), клетка которого несет 
четыре жгутика, и род хлорогониум (Chlorogonium), имеющий сильно вытянутое 
в длину веретеновидное, иногда игловидное тело с двумя жгутиками.

В благоприятных условиях хламидомонада и другие одноклеточные воль
воксовые интенсивно размножаются бесполым путем. Обычно клетки при этом 
останавливаются, и протопласт, несколько отстав от стенки, последовательно 
делится продольно на две, четыре или восемь частей (рис. 60, В, Г ). Дочерние 
клетки (рис. 60, Г) вырабатывают жгутики и выходят наружу после ослизнения 
стенок материнской клетки в виде зооспор, одетых оболочкой. Они отличаются 
от материнской клетки только меньшими размерами. После непродолжитель
ного роста эти клетки сами приступают к такому же размножению.
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Имеется и половой процесс. У большинства видов одноклеточных вольвок- 
совых он изогамный. Гаметы образуются внутри материнской клетки так же, 
как зооспоры, но в большем количестве (32—64) и соответственно меньших 
размеров (рис. 61, А, Б).

Рис. 61. Chlamydomonas —  половой процесс.

А — образование изогамет; Б — изогамия у С. steinii] В — гетерогамия у С. braunii\ 
Г — оогамия у С. coccifera\ Д  — мужская гамета у С. coccifera\ Е — зигота

У некоторых одноклеточных вольвоксовых наблюдается гетерогамия и даже 
оогамия. Так, у Chlamydomonas braunii половой процесс оогамный: крупные 
женские гаметы, образующиеся в материнской клетке в числе четырех, слива
ются с мелкими мужскими гаметами, возникающими в клетке в числе восьми 
(рис. 61, В). У С. coccifera половой процесс тоже оогамный. Здесь одни клетки 
теряют жгуты и целиком превращаются в неподвижные яйцеклетки, в других 
же клетках формируется большое количество мелких двужгутиковых мужских 
гамет, которые и оплодотворяют яйцеклетки (рис. 61, Г). Оогамный половой 
процесс встречается и у некоторых других одноклеточных вольвоксовых.

У многих видов рода Chlamydomonas наблюдается гетероталлизм. Он начи
нается с образования групп — агрегации (скопления) гамет противоположных 
половых знаков. Если гаметы одного знака движутся беспорядочно, равномерно 
заполняя всё поле зрения, то при добавлении в каплю с ними гамет противопо
ложного знака в поле зрения появляются отдельные скопления гамет — группы. 
В группах гаметы сначала склеиваются попарно своими жгутиками, после чего 
активируется автолитическая система клеток, растворяющая стенки гамет. После 
этого гаметы сливаются, образуя зиготу. Некоторые вещества, ингибирующие 
автолиз клеточных стенок гамет, подавляют и образование зигот. Как показали 
электронно-микроскопические исследования, у некоторых видов (например, 
Ch. reinhardtii) гаметы соединяются посредством оплодотворяющей трубки (вы
растающей от переднего конца между жгутиками одной из сливающихся гамет, 
рис. 62), у других же видов такая трубка отсутствует.

Вскоре после соединения голых протопластов гамет вокруг них образуется 
новая клеточная оболочка. Их ядра сливаются, формируя диплоидное копуля- 
ционное ядро зиготы.
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Рис. 62. Chlamydomonas reinhardtii — соеди
нение гамет посредством оплодотворяющей 

трубки (от) Рис. 63. Dunaliella — вегетативная особь

С помощью электронного микроскопа удалось проследить дальнейшее пове
дение пластид после копуляции гамет. Зиготы получались в результате скрещива
ния дикой исходной формы С. reinhardtii, хлоропласты которой плотно заполне
ны стопками тилакоидов, с желтым мутантом, имеющим пластиду, совершенно 
лишенную тилакоидов. Таким образом, благодаря четким различиям в структуре 
пластид обеих родительских форм можно было проследить их дальнейшее по
ведение после копуляции гамет. После слияния клеток и ядер наблюдалось 
слияние пластид: в основании пластид в участке, близком к пиреноиду, возникал 
тонкий мостик, а затем пластиды сливались. Сначала в слившемся хлоропласте 
зиготы можно различить две морфологически различающиеся части: одна часть 
с развитыми тилакоидами от хлоропласта дикого типа, другая часть без тилакои
дов, принадлежащая пластиде желтого мутанта. Позднее в хлоропласте зиготы уже 
не удается различить частей родительских пластид: мембранные структуры — 
тилакоиды хлоропласта дикого типа — равномерно распределяются по всему 
хлоропласту зиготы. При прорастании зиготы до мейоза хлоропласт делился на 
четыре части, и все образовавшиеся молодые зооспоры имели хлоропласты ди
кого типа.

Виды рода дуналиелла (Dunaliella, рис. 63), как и хламидомонады, — оди
ночные формы. Внешний облик и внутреннее строение клетки у них также 
сходны, но дуналиеллы обычно имеют более округлую форму, чем хламидомона
ды. Главное отличие этих родов — отсутствие у дуналиелл обособленной клеточ
ной стенки; клетки покрыты только перипластом. Размножаются путем продоль
ного деления клетки на две, обычно продолжая при этом движение. Известен 
половой процесс — гологамия, когда две вегетативные клетки выступают в роли 
гамет.

Встречаются дуналиеллы в разных местообитаниях, причем некоторые виды — 
в водоемах с очень высокой концентрацией солей.

В соленых озерах часто вместе с дуналиеллой встречаются водоросли из 
рода астеромонас (Astemmonas). Они характеризуются голыми клетками обратно
яйцевидной или конусовидной формы. Клетка имеет шесть выступов, или ребер, 
проходящих по всей длине тела, поэтому при рассмотрении с полюса она выгля
дит как шестилучевая звезда (рис. 64). От переднего конца клетки отходят два 
жгутика. Как дуналиелла, так и астеромонас размножаются преимущественно 
продольным делением клеток. Известен и половой процесс в виде гологамии, 
когда копулируют клетки, внешне неотличимые от вегетативных.
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Рис. 64. Asteromonas.
А — клетка сбоку; Б — клетка с полюса

Рис. 65. Haematococcus.
А — вегетативная клетка; Б — циста; В — 
прорастание цисты вегетативными особями

Род гематококк (Haematococcus) характеризуется сильным ослизнением 
внутренних слоев стенки. При этом протопласт образует цитоплазменные отро
стки, тянущиеся через ослизненные слои стенки к наружному, более плотному 
пограничному слою. Хлоропласт чашевидный или сетчато продырявленный, 
пиреноидов два или несколько. Имеются глазок, пульсирующие вакуоли, ядро 
и два жгутика (рис. 65). Гематококк легко переходит в пальмеллевидное состоя
ние, образуя при этом цисты: клетки округляются, вырабатывают плотно при
легающую стенку, содержимое переполняется каротиноидами, благодаря чему 
приобретает кирпично-красную окраску. Цисты выдерживают высыхание, а 
при смачивании прорастают с образованием зооспор, которые выходят наружу 
через разрыв стенки цисты (рис. 65, Б , В). Сначала они окрашены в кирпично
красный цвет, но постепенно каротиноиды исчезают, и с периферии клетки 
обнаруживается зеленый хлоропласт. Однако красная окраска сохраняется 
обычно в центре клетки в течение нескольких поколений клеток, размножаю
щихся бесполым путем. Только при длительной культуре, препятствующей об
разованию цист, удается получить чисто зеленые особи гематококка.

У многих вольвоксовых клетки, имеющие строение хламидомонады, соеди
няются в подвижные ценобии той или иной формы, состоящие из различного 
числа клеток. Из ценобиальных представителей вольвоксовых чаще всего встре
чаются виды родов гониум (Gonium), пандорина (Pandorina), эвдорина (Eudorina) 
и вольвокс ( Volvox).

Гониум образует пластинчатые колонии из клеток, расположенных в один 
слой. У наиболее широко распространенного вида Gonium pectorale (рис. 66) ко
лонии состоят из 16 клеток, которые соединяются оттянутыми концами своих 
стенок, образуя пластинку или табличку, окруженную снаружи бесцветной сли
зью. Клетки в этом пластинчатом ценобии ориентированы таким образом, что 
все передние концы, несущие жгутики, обращены в одну сторону.

У остальных перечисленных родов ценобиальных вольвоксовых колонии 
представляют собой слизистые эллипсоиды или сферы, по периферии которых 
в один слой располагается различное (в зависимости от рода и вида водоросли) 
число клеток.
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Рис. 67. Pandorina morum — ценобий

Рис. 66. Gonium pectorale.
Л — ценобий; Б — копуляция гамет; В — зигота; Г, Д  — прорастание зиготы

У пандорины и эвдорины ценобии мик
роскопически мелкие, образованы клетками, 
имеющими строение хламидомонады.

Повсеместно встречающийся вид Pandori- 
па тогит представляет собой слизистый эллип
соид, по периферии которого под плотным 
слоем слизи (инволюкрумом) располагаются 
16 клеток. Клетки лежат в общем инволюкруме 
очень тесно, давят друг на друга, вследствие 
чего имеют граненую форму (рис. 67), и только 
часть их поверхности, обращенная кнаружи, 
выпуклая. Общая полость колонии очень мала.

У эвдорины (рис. 68) эллиптические це
нобии крупнее, также слизистые, в которых 
по периферии располагается большее число 

клеток (32—64), свободно лежащих в слизи. Центр ценобия занят жидкой слизью.
Жгутики, отходящие от передних, направленных к периферии ценобия концов
клеток, проходят сквозь одевающую всю колонию плотную слизистую обвертку 
(через находящиеся в ней тонкие канальцы) и работой своих свободных частей 
приводят колонию в движение.

Гониум, пандорина, эвдорина, как и одноклеточные представители воль
воксовых, при постепенном подсыхании могут переходить в пальмеллевидное 
состояние. В таком состоянии эти водоросли размножаются и при культивиро
вании на твердых (агаризированных) питательных средах. При перенесении 
в жидкие среды клетки вырабатывают жгутики и выходят из слизи в виде зоо
спор, которые развиваются в соответствующие ценобии.

Наиболее высоко организован вольвокс ( Volvox) (рис. 69). Он представляет 
собой крупный, достигающий 2—3 мм в диаметре шар, одетый тонким инво
люкрумом, под которым по периферии в один слой располагаются клетки. 
Число их колеблется от 500 до 60 ООО. Внутренняя полость шара занята жидкой 
слизью. Отдельные клетки ценобия вольвокса построены по тому же типу, что 
и клетки гематококка, т.е. внутренние слои стенки с возрастом очень сильно
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Рис. 68. Eudorina elegans.
А — ценобий; Б — развитие дочерних колоний внутри клеток материнской; В — оплодотворение; 

Г — прорастание зиготы; видны одна нормальная зооспора и три абортивные (справа)

Рис. 69. Volvox aureus.
А — дочерние шары внутри материнского; Б — молодая дочерняя сфера с незамкнутым

отверстием

ослизняются, в результате чего протопласт каждой клетки значительно удален 
от самого наружного, неослизненного слоя стенки. Более плотные наружные 
стенки соседних клеток, соприкасаясь, образуют полигональный узор, иногда 
хорошо видимый, если смотреть на ценобий с поверхности. Протопласты же 
соседних клеток раздвинуты далеко друг от друга. От протопласта, занимающе
го центр клетки, в одной плоскости, параллельной поверхности всей колонии, 
по радиусам отходят более или менее многочисленные цитоплазматические от
ростки, проходящие сквозь ослизненные внутренние слои стенки до самых 
плотных наружных слоев стенки (рис. 70, А). Цитоплазматические отростки со
седних клеток соответствуют друг другу и связаны между собой плазмодесмами. 
У одних видов ( Volvox globator) эти отростки толстые, грубые, в них заходят





Рис. 70. Volvox globator.
A — строение стенки шара с поверхности; 
Б — строение стенки шара в разрезе; 
В — колония с яйцеклетками (7) и спер
матозоидами (2); Г — развитие дочерне
го шара (7—6), стрелки указывают по
лярность клеток (подробное объяснение 

в тексте)
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лопасти хроматофора; при рассматривании таких ценобиев с поверхности прото
пласты кажутся звездчатыми (рис. 70, А). У других видов ( V aureus) цитоплазма
тические отростки тонкие, едва различимые. В оптическом разрезе клетки либо 
сильно сжаты, конической формы (V. globator), либо более или менее округлых 
очертаний ( V. aureus) и на наружной поверхности несут по два жгутика, выходя
щих наружу через канальцы в инволюкруме.

При бесполом размножении ценобиальных вольвоксовых образуются дочер
ние колонии. При этом протопласт клеток претерпевает продольные деления, 
формируя полный комплекс клеток будущего ценобия, после освобождения ко
торого дальнейшие деления клеток прекращаются до наступления новой репро
дуктивной фазы. Например, у гониума ценобий теряет подвижность, и содер
жимое каждой клетки делится в продольном направлении последовательно на 
две, четыре, восемь и, наконец, 16 частей с образованием пластинки; каждая 
клетка вырабатывает жгутики. Таким образом, внутри стенки материнской 
клетки формируется новый ценобий, отличающийся от материнского только 
меньшими размерами. При ослизнении стенки материнских клеток дочерние 
ценобии освобождаются, и на месте одной 16-клеточной колонии образуются 
16 новых. Они растут только за счет увеличения размеров клеток, но не их числа. 
После некоторого периода роста дочерние ценобии снова приступают к беспо
лому размножению. При бесполом размножении видов, принадлежащих родам 
со сферическими ценобиями (Pandorina, Eudorina, Volvox и др.), содержимое 
клетки, приступающей к образованию молодой колонии, также несколько от
стает от стенки и делится продольными перегородками последовательно на две, 
четыре, восемь и 16 частей (см. рис. 68, Б). Стадия 16-клеточной пластинки из-за 
своего сходства с гониумом получила название тонической. Дальнейшие про
дольные деления, в результате которых устанавливается определенное для каж
дого рода и вида число клеток, сопровождаются загибом краев получившейся 
клеточной пластинки (тонического состояния) до тех пор, пока не образуется 
полая сфера с маленьким незамыкающимся отверстием, направленным к на
ружной поверхности родительского ценобия (см. рис. 69, Б). На этой стадии 
клетки ориентированы таким образом, что их передние концы, на которых долж
ны возникнуть жгутики, направлены к центру сферы. Нормальная ориентировка 
клеток с передними концами, направленными кнаружи, достигается путем 
полного выворачивания наизнанку незамкнутой сферы, и только после этого ее 
отверстие замыкается. Клетки образуют жгутики, и получается маленький сфе
рический ценобий (рис. 70, В).

У видов гониума, пандорины и одного вида эвдорины (Е. elegans) все клетки, 
составляющие ценобий, могут образовывать дочерние ценобии при бесполом 
размножении и гаметы — при половом. У остальных видов эвдорины и у рода 
плевдорина (Pleudorina), отличающегося от эвдорины большими размерами 
сферических колоний (сложены из 128 клеток), можно проследить постепен
ную стерилизацию клеток колоний: часть клеток ценобия, обычно передних, в 
числе четырех, двенадцати, половины всех клеток ценобия или даже больше, 
теряют способность к образованию дочерних колоний. Наиболее резко такая 
дифференциация клеток колонии на чисто вегетативные и репродуктивные
4-25129
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выражена у вольвокса, где из громадного числа клеток колонии к образованию 
дочерних колоний способны очень немногие (8—10). Клетки вольвокса, дающие 
дочерние колонии, носят специальное название — гонидии.

Половой процесс у ценобиальных вольвоксовых, как и у одноклеточных, 
различается по форме: у гониума и пандорины наблюдается изогамия, у эвдо
рины — гетерогамия, у вольвокса — оогамия.

У гониума в каждой клетке образуется по 16 гамет, которые выходят в воду, 
где и копулируют. У пандорины гаметы образуются в результате распада моло
дых колоний на отдельные клетки, функционирующие как гаметы. Эвдорина 
элегантная (Eudorina elegans) — форма двудомная, т.е. можно различить коло
нии женские и колонии мужские. В женских колониях клетки непосредственно 
превращаются в крупные, снабженные жгутиками гаметы, которые, однако, не
подвижны и остаются в слизи женской колонии (ввиду неподвижности жен
ских гамет половой процесс эвдорины часто считают оогамией). В мужских 
колониях в результате продольных делений клеток возникают пучки вытянутых 
двужгутиковых сперматозоидов, которые выходят наружу и плавают в воде. 
Вступив в контакт с женским ценобием, пучки распадаются на отдельные спер
матозоиды, которые проникают в слизь женской колонии и оплодотворяют 
женские клетки (см. рис. 68, В). У вольвокса половой процесс оогамный. Со
держимое мужских клеток — антеридиев — делится с образованием пучков дву
жгутиковых желтоватых сперматозоидов (см. рис. 70, Б). Содержимое женских 
клеток — оогониев — превращается в одну крупную яйцеклетку.

Формирующаяся в результате полового процесса зигота одевается толстой 
многослойной стенкой и у всех вольвоксовых переходит в состояние покоя. 
При ее прорастании редукционно делится диплоидное копуляционное ядро, 
образуя четыре гаплоидных ядра и, как правило, четыре зооспоры. Так, у многих 
видов рода Chlamydomonas зигота прорастает с образованием четырех зооспор. 
У гониума (Gonium pectorale) при прорастании зиготы возникает маленькая четы
рехклеточная ювенильная колония (см. рис. 66, Г, Д). Из каждой клетки такой 
колонии при дальнейшем бесполом размножении формируется уже 16-клеточ
ная колония, типичная для этого вида. В других случаях не все из четырех ядер, 
образующихся в результате редукционного деления, остаются жизнеспособными, 
часть их дегенерирует. Например, у пандорины и эвдорины при прорастании 
зиготы остается только одно жизнеспособное ядро и соответственно развивается 
только одна жизнедеятельная зооспора. То же наблюдается при прорастании 
зигот у некоторых видов вольвокса (см. рис. 68, Г).

Цитологических исследований мейоза в прорастающей зиготе сравнительно 
немного (например, у вольвокса). Гораздо больше косвенных доказательств та
кого деления получено с помощью генетического анализа зооспор, образую
щихся при прорастании зиготы. Так, удалось скрестить два вида хламидомонад, 
различающихся по строению вегетативных клеток и зигот. Получившиеся в ре
зультате скрещивания зиготы имели строение, промежуточное между зиготами 
родительских видов. При прорастании таких гибридных зигот в каждой образова
лось по четыре зооспоры. Они были изолированы, и при дальнейшем их беспо
лом размножении были получены четыре культуры, из кото ых две оказались
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тождественными с одним из родительских видов, а две другие — с другим. Этот 
опыт показал, что разъединение признаков гибрида наблюдается при прораста
нии зиготы, а такое разъединение должно происходить при мейозе. Еще больше 
аналогичных данных получено относительно разделения полов у раздельнополых, 
или гетероталличных, форм.

Экспериментальное изучение полового процесса многих вольвоксовых по
казало, что среди них есть как гомоталличные, так и гетероталличные виды. 
Пример первых (гомоталличных) — многие виды хламидомонады и вольвокса: 
у них половой процесс может происходить в культуре, полученной из одной 
особи, размножившейся бесполым путем. Такие культуры называют клонами. 
Таким образом, у гомоталличных форм половой процесс возможен в пределах 
одного клона. У некоторых видов хламидомонады, гониума, пандорины, эвдо
рины половой процесс в пределах одного клона невозможен, так как все особи 
в пределах клона тождественны в половом отношении. Половой процесс насту
пает только при соединении особей, неодинаковых в половом отношении, из 
разных клонов. Такие формы называют гетероталличными. Для них в ряде слу
чаев было показано, что разъединение половых свойств происходит в момент 
прорастания зиготы. У гониума (Gonium pectorale) были изолированы четырех
клеточные колонии, развивающиеся при прорастании зиготы (см. рис. 66, Г, Д). 
В каждой клетке такой колонии через несколько дней формировалась нормаль
ная 16-клеточная колония. Каждая из четырех первых вегетативных колоний 
также изолировалась и служила для получения клона. В результате было выде
лено четыре клона из четырех клеток, образовавшихся в прорастающей зиготе. 
Попарное смешение этих клонов позволило установить, что два из них относятся 
к одному полу, два — к другому. Ввиду изогамии гониума особи противопо
ложного пола обозначаются как «+» и «-». В той и другой паре при смешении 
половая реакция не наступает, копуляция наблюдается лишь при соединении 
особей разного пола: «+» и «-».

Таким образом, у гониума уже при прорастании зиготы оба пола устанавли
ваются в равном числе. Разделение полов в момент прорастания зигот — кос
венное доказательство мейоза: при этом одни ядра получают потенцию одного 
пола (+), другие — потенцию противоположного пола (-). При дальнейшем 
бесполом размножении знак пола не меняется. У гомоталличных обоеполых ви
дов при прорастании зиготы тоже имеет место редукционное деление (например, 
у вольвокса это было доказано цитологически), но оно не влечет за собой раз
деления полов. Выходящие из зиготы зооспоры потенциально несут оба пола, и 
лишь в их потомстве наступает половая дифференцировка, которая не связана с 
редукционным делением и больше определяется внешними условиями, то есть 
имеет место фенотипическое определение пола.

Представителями зеленых водорослей, характеризующихся пальмеллоидным 
типом таллома, могут служить роды апиоцистис (Apiocystis) и тетраспора 
(Tetraspora). Таллом Apiocystis представлен грушевидными слизистыми колониями, 
прикрепленными к другим водорослям (рис. 71). У Tetraspora мешковидные, 
нередко бесформенные, крупные, видимые невооруженным глазом слизистые
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колонии. В слизи как у апиоцистиса, так и у тетраспоры 
находятся клетки, по строению весьма напоминающие 
хламидомонаду. Каждая клетка несет по два неподвижных 
жгутикоподобных отростка — псевдоцилии. Электронно
микроскопическое исследование показало, что эти струк
туры — производные жгутиков. Их базальные тельца и 
корни почти идентичны с таковыми хламидомонады; пе
реходная зона имеет звездчатый узор, характерный для 
жгутиков зеленых водорослей. Однако свободная часть 
органеллы не имеет центральных микротрубочек, В-тру
бочки периферических дублетов большей частью очень 
коротки. Таким образом, под мембраной псевдоцилий 
микротрубочки (микрофибриллы) имеют расположение 
9—0 вместо характерного для типичных жгутиков 9—2. 
Каждая клетка колонии апиоцистиса и тетраспоры может 

превратиться в зооспору, при этом вместо псевдоцилий вырабатываются два на
стоящих жгутика. Зооспоры выходят из слизи и после некоторого периода под
вижности прорастают, образуя новые колонии. Наблюдается и половой процесс 
в виде изогамии.

Некоторые виды хламидомонад (например, С. ehrenbergii) могут частично 
переходить к сапротрофному питанию, не утрачивая при этом способности к 
фотосинтезу. У многих других вольвоксовых, которые приобрели способность к 
питанию органическими веществами, фотосинтез оказался утраченным. Эти 
сапротрофные формы встречаются в сильно загрязненных органическими ве
ществами водах. При переходе от авто- к гетеротрофному питанию ассимиляци
онный аппарат этих форм претерпел более или менее полную редукцию. Таким 
путем возникли бесцветные, полностью лишенные хлоропластов формы. У воль
воксовых особенно наглядно можно продемонстрировать параллельные ряды 
бесцветных и окрашенных форм. Так, роду Chlamydomonas соответствует род 
Polytoma, роду Dunaliella — род Hyaliella.

ПОРЯДОК ХЛОРОКОККОВЫЕ 
(CHLOROCOCCALES)

Порядок объединяет коккоидные формы, как одноклеточные, так и колони
альные (в том числе ценобиальные). Бесполое размножение — двужгутиковыми 
зооспорами, не имеющими жесткой клеточной стенки, и автоспорами. Половой 
процесс изогамный, гетерогамный и оогамный.

Род хлорококк (Chlorococcum, рис. 72) встречается в пресноводных водоемах, 
а также на почве, коре деревьев. Представлен шаровидными, микроскопически 
мелкими клетками, одетыми оболочкой. Клетки одноядерные или многоядерные, 
содержат чашевидный хлоропласт с одним или несколькими пиреноидами. Зоо
споры вытянутые, дв иковые, образуются в клетке в количестве от восьми

Рис. 71. Apiocystis. 
Общий вид колонии
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до 32 и освобождаются через разрыв в стенке мате
ринской клетки. После некоторого периода движе
ния зооспоры теряют жгутики, одеваются оболоч
кой и превращаются в новые шаровидные клетки, 
постепенно дорастающие до размеров материнской 
(рис. 72). Известен и половой процесс, заключаю
щийся в слиянии двужгутиковых изогамет.

Диктиосфериум (Dictyosphaerium) — колониальная 
водоросль. Ее клетки (обычно четверками) распо
ложены по периферии слизистых сферических или 
эллипсоидальных колоний и связаны между собой 
системой разветвленных слизистых тяжей, расходя
щихся из центра колонии и представляющих собой 
остатки стенок многих генераций клеток. У этого 
рода при образовании автоспор (обычно четырех) 
стенка родительской клетки не расплывается, а разрывается на четыре сохра
няющиеся лопасти, к концам которых и остаются прикрепленными автоспоры 
(рис. 73). Достигнув размеров материнской клетки, автоспоры также формируют 
автоспоры, прикрепленные к лопастям материнской стенки, которые впоследст
вии скручиваются в нити, и т.д. У одного из видов дикгиосфериума, распростра
ненного в Индии (D. indicum), наблюдался оогамный половой процесс. Этот вид 
двудомный: можно различить мужские и женские колонии. Клетки мужских 
колоний производят по 8—16—32 двужгутиковых сперматозоида, которые выхо
дят через поперечный разрыв стенки материнской клетки. Содержимое каждой 
клетки женской колонии делится только один раз, образуя две округлые яйце
клетки, которые выходят наружу через поперечный разрыв стенки и остаются 
в слизи, окружающей колонию. Сперматозоиды подплывают к женской коло
нии и сливаются с яйцеклетками. Ооспора одевается оболочкой и переходит 
в состояние покоя (рис. 73, Б—Е).

Такой половой процесс называется примитивной оогамией в отличие от ис
тинной оогамии, при которой яйцо оплодотворяется на месте образования — 
внутри оогония. Примитивная оогамия очень редко встречается у зеленых водо
рослей: помимо D. indicum она описана у некоторых вольвоксовых (например, 
у Chlorogonium oogamum, Carteria iyengarii) и одной нитчатой водоросли (Chaeto- 
пета irregulare).

Интерес представляет род протосифон (Protosiphon, рис. 74). Раньше его рас
сматривали как возможное связующее звено между хлорококковыми и бриопси- 
довыми (сифоновыми) водорослями. В настоящее время известно, что сходство 
между ними чисто конвергентное. Многоядерная клетка, более или менее ша
ровидная (диаметром до 1,4 мм), несущая в постенной цитоплазме сетчато про
дырявленный хлоропласт со многими пиреноидами, переходит в бесцветный 
трубковидный неразветвленный ризоид, внедряющийся в субстрат (рис. 74, В). 
Хлоропласт постенный, сетевидный, со многими пиреноидами. В неблагопри
ятных условиях образуются цисты и толстостенные апланоспоры (рис. 74, 3).

А

Рис. 72. Chlorococcum.
Л — взрослая клетка; Б — об
разование зооспор; В — выход 
зооспор из материнской клетки; 
Г — зооспора; Д  — молодые 

особи
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Рис. 73. Dictyosphaerium indicum.
Л — внешний вид колонии; Б — образование в каждой клетке женской колонии по две яйце
клетки и выход их через разрыв клеточной стенки; В — в клетках мужской колонии формируется 

по 16—32 сперматозоида; Г, Д  — слияние сперматозоида с яйцеклеткой; Е — зигота

Рис. 74. Protosiphon botryoides.
Л, Б — молодые клетки, образующие трубковидный вырост; В — взрослый таллом; Г — таллом 
в стадии почкования; Д  — группа проростков с дифференцированными бесцветными ризоидами; 

Е — гамета; Ж  — зигота; 3 — толстостенные апланоспоры (гипноспоры)
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Известен изогамный половой процесс: гаметы (рис. 74, Е) развиваются из веге
тативных клеток, а также и из цист или толстостенных апланоспор (рис. 74, 3). 
Сливаясь, они дают зиготу с шиповатой стенкой (рис. 74, Ж). Протосифон 
встречается на сырой земле и распространен повсеместно, особенно в тропиках.

Род гидродикцион, или водяная сеточка (Hydrodictyon), — макроскопичес
кая, достигающая 30 см и более ценобиальная водоросль. Цилиндрические или 
широкоовальные клетки соединяются концами большей частью по три, образуя 
сеть. У одних видов, например Н. africanum, ценобии плоские, несколько загну
тые у краев, — блюдцевидные (рис. 75, А). У других (например, у широко рас
пространенного в водах, богатых азотом, вида Н. reticulatum) сеть представляет 
собой замкнутый мешок (рис. 75, Б). Молодые клетки Н. africanum цилиндри
ческие, но с возрастом вздуваются, формируя огромные (до 1 см в диаметре) 
сферы, которые разъединяются и лежат в виде зеленых шариков на дне мелких 
водоемов, где этот вид встречается.

У Н. reticulatum клетки цилиндрические, с заостренными концами, имеют 
крупную центральную вакуоль. Постенная цитоплазма содержит многочислен
ные ядра и сетчатый хлоропласт с многочисленными пиреноидами (рис. 75, В). 
При бесполом размножении в клетке путем последовательного распада прото
пласта на более мелкие участки возникает много тысяч одноядерных двужгути
ковых зооспор. Они движутся некоторое время внутри оболочки материнской 
клетки, затем втягивают жгутики, выделяют собственную оболочку и соединя
ются, образуя маленькую дочернюю сеточку (рис. 75, Б), которая освобождается 
после разрыва стенки материнской клетки.

Исследования с применением электронной микроскопии показали, что зоо
споры соединяются не в любом месте 
их поверхности, а лишь в тех участках, 
где под плазмалеммой располагаются 
микротрубочки. Зооспоры, подвергну
тые действию колхицина — яда, разру
шающего цитоплазматические микро
трубочки, не объединяются в ценобий.
Молодые сеточки растут только благода
ря росту слагающих их клеток, причем 
число ядер в них увеличивается.

Половой процесс изогамный. Дву
жгутиковые изогаметы образуются так 
же, как зооспоры, но в большем числе 
и соответственно они мельче. Гаметы 
освобождаются через отверстие в стенке 
материнской клетки. Н. reticulatum — 
форма гомоталличная: даже гаметы,

Рис. 75. Hydrodictyon africanum (А) и Н. reti
culatum (Б — молодая сеточка внутри мате
ринской клетки; В — часть молодой сеточки)
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образовавшиеся в одной клетке, способны копулировать. У гидродикциона изо
гамия. Однако под электронным микроскопом удалось установить разницу 
в строении сливающихся гамет: одна из них на переднем конце между жгутиками 
несет электронно-плотную апикальную шапочку, другая такой шапочки лишена. 
Апикальная шапочка вытягивается в виде оплодотворяющей трубки, кончик 
которой и сливается с мембраной, находящейся между жгутиками гаметы без 
апикальной шапочки. Зигота одевается оболочкой, в ней накапливается жир, 
окрашенный каротиноидами в кирпично-красный цвет. Постепенно зигота увели
чивается в размерах и переходит в состояние покоя, а затем прорастает, образуя 
четыре крупные двужгутиковые зооспоры, при этом ядро редукционно делится. 
Зооспоры, поплавав некоторое время, останавливаются, и каждая развивается в 
многоугольную клетку — полиэдр. Полиэдр разрастается, становится много
ядерным, и содержимое его распадается на двужгутиковые зооспоры, которые 
слагаются в молодую зародышевую плоскую сеточку, освобождающуюся через 
разрыв оболочки полиэдра.

Полиэдры выносят высыхание, губительное для ценобия, и таким образом 
наряду с зиготой могут представлять покоящуюся стадию в жизненном цикле 
водяной сеточки.

Род педиаструм (Pediastrum), имеющий 
сходный с гидродикционом цикл развития, ха
рактеризуется микроскопически мелкими плас
тинчатыми колониями из разного, кратного 
двум числа клеток (от четырех до 128). Клетки, 
во взрослом состоянии многоядерные, распо
лагаются обычно концентрическими кругами 
вокруг одной центральной (рис. 76). Краевые 
клетки часто несут выросты стенки. Двужгути
ковые зооспоры освобождаются через щель 
в стенке материнской клетки и окружены сли
зистым пузырем. Внутри пузыря зооспоры сна
чала движутся во всех направлениях, но посте
пенно они располагаются в одной плоскости и 
образуют маленькую дочернюю колонию, позд
нее освобождающуюся.

Половой цикл педиаструма такой же, как 
у гидродикциона, и также включает стадию 
полиэдра.

Из родов, для которых характерен ценобий, сложенный из определенного 
числа клеток, различно расположенных, можно рассмотреть род сценедесмус 
(Scenedesmus), у которого эллипсоидные или веретеновидные клетки соединены 
боковыми сторонами в простые или двойные ряды. У самого обычного вида 
S. quadricauda (рис. 77), как правило, ценобии четырехклеточные, причем крае
вые клетки несут выросты стенки — шипы. При размножении в каждой клетке 
колонии в большинстве случаев образуются четыре автоспоры, которые внут
ри оболочки материнской клетки слагаются в молодую колонию (рис. 77, Б).

Рис. 76. Ценобий Pediastrum.
1 — вегетативные клетки, 2 — клетки 
с зооспорами; 3 — пустые клетки после 

выхода зооспор
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Рис. 77. Scenedesmus quadricauda.
Л — ценобий; Б — образование новых ценобиев

Эта колония позднее освобождается через разрыв материнской стенки и растет 
только за счет роста клеток, число их не меняется.

Электронно-микроскопические исследования многих видов рода Scenedesmus 
показали весьма сложное строение клеточной стенки (рис. 78). Она состоит из 
трех слоев: внутреннего толстого целлюлозного слоя, очень тонкого среднего 
слоя, содержащего спорополленин — чрезвычайно устойчивое к действию раз- 
ичных ферментов вещество, встречающееся в пыльцевых зернах и спорах выс

ших растений, — и наружного пектинового слоя. Два первых слоя окружают 
каждую клетку ценобия, а пектиновый наружный слой одевает весь ценобий, 
объединяя все его клетки в единое целое. Различная орнаментация клеточных 
стенок видов сценедесмуса, видимая в поле оптического микроскопа и используе
мая как диагностический признак, обусловлена сложным строением наружного 
пектинового слоя. Этот слой образован гомогенным матриксом, на поверхности 
которого находится сеть, сложенная из шестиугольных ячеек. Сеть покоится на 
цилиндрических трубчатых подпорках, основание которых прикрепляется к по
верхности среднего (спорополленинового) слоя. Пектиновый слой и сеть местами 
(обычно на концах клеток и вдоль гребней) прерываются округлыми отверстиями, 
окаймленными подпорками, которые сливаются боковыми сторонами. Со дна 
отверстий отходят короткие, тоже трубчатые подпорки, от которых, возможно, 
берут начало длинные щетинки, пучком выходящие из отверстий. Щетинки 
имеют белковую природу, обнаруживают сложную микроструктуру и способству
ют лучшей плавучести ценобиев: если их удалить центрифугированием, ценобии 
быстро оседают на дно сосуда. Видимые под микроскопом гребни и шипы также 
образованы подпорками разной длины. Самые длинные подпорки составляют 
шипы (рис. 78). При формировании клеточной стенки вокруг развивающихся 
автоспор первым, как и у хлореллы, откладывается средний слой в виде трех
слойных дисков, которые растут и, смыкаясь, полностью окружают клетку. Затем 
начинается образование внутреннего целлюлозного и наружного пектинового 
слоев.
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Рис. 78. Схема строения стенки в ценобии Scenedesmus.
1 — целлюлозный внутренний слой стенки, 2 — цитоплазматическая мембрана, 3 — средний спо- 
рополлениновый слой, 4 — шип, образованный самыми длинными подпорками, 5 — короткие 
подпорки, поднимающиеся со дна отверстий, 6 — отверстие в пектиновом слое, 7 — пектиновая 
сеть, 8 — подпорки, на которых покоится сеть, 9 — гребень, состоящий из более длинных под

порок, 10 — щетинки, выходящие из отверстий, 11 — пектиновый слой

Имеются сведения о существовании у S. obliquus изогамного полового процес
са: при снижении в среде содержания азота вегетативные клетки превращаются 
в гаметангии, в которых развиваются по восемь гамет. На гаметогенез влияют 
также температура и освещение.

ПОРЯДОК ЭДОГОНИЕВЫЕ 
(OEDOGONIALES)

Эдогониевые имеют нитчатый тип организации таллома в классе Chlorophy- 
сеае. Нити чаще неветвящиеся, реже ветвящиеся. Они прикрепляются к суб
страту ризоидами, но могут отрываться и тогда вести неприкрепленный образ 
жизни. Клетки более или менее вытянутые, с одним крупным ядром, которое 
обычно можно видеть даже без специального окрашивания. Хлоропласт сетча
тый, тонкий.

Отличительные особенности эдогониевых — «колпачки» и стефаноконтные 
зоиды.
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«Колпачки» — результат своеобразного деления клеток. Во время деления 
ядра вблизи одного из концов клетки откладывается материал клеточной стенки, 
образуя кольцевой «валик» (рис. 79, А, 7). После завершения ядерного деления 
между двумя дочерними ядрами формируется перегородка (септа), которая пере
мещается в сторону валика (рис. 79, Б). Затем клеточная стенка разрывается воз
ле валика, а материал валика растягивается и принимает цилиндрическую форму, 
становясь клеточной стенкой соответствующей дочерней клетки (рис. 79, В, Г).

Рис. 79. Oedogonium.
А — строение клетки: 1 — колпачок, 2 — стенка, 3 — хлоропласт, 4 — пиреноид, 5 — ядро; Б, В, 
Г — деление клетки с образованием валика (7) и колпачка (2); Д  — выход зооспоры; Е — нить 
с антеридиями (2) и сперматозоидами (7); Ж  — оплодотворение яйцеклетки (4) в оогонии (J) 
сперматозоидом (2); 3 — часть женского растения с оогониями (J) и мужскими карликовыми

растеньицами — наннандриями (5)
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Края старой клеточной стенки, находившиеся против валика, остаются замет
ными в виде воротничка или колечка. Это и есть «колпачок».

В дальнейшем обычно делится только верхняя из двух дочерних клеток, так 
что через какое-то время у краев некоторых клеток образуется группа колпачков, 
обычно до 7—8 (иногда даже примерно до 40). По числу колпачков, видимых 
как штрихи, можно определить, сколько раз делилась клетка.

Бесполое размножение — посредством зооспор, образующихся по одной из 
всего содержимого клетки (рис. 79, Д). Поэтому они достаточно крупные. По
ловой процесс оогамный: некоторые клетки превращаются в оогонии с одной 
яйцеклеткой, а некоторые — в антеридии, где развиваются 2 сперматозоида 
(реже 1). И зооспоры, и сперматозоиды имеют много жгутиков (от 7—8 до при
мерно 120), которые располагаются венцом вокруг бесцветной передней части 
зоида — так называемого «носика». Такого типа зоиды называют стефаноконт- 
ными (кроме эдогониевых, такие зоиды встречаются еще только у некоторых 
представителей порядка бриопсидовые).

Базальные тела, или основания жгутиков, удерживаются фиброзным (волок
нистым) кольцом, которое находится на границе бесцветной передней (апи
кальной) части — «головки» зооспоры (сперматозоида) и остальной части, за
нятой париетальным сетчатым хлоропластом, — «тела». От фиброзного кольца 
между базальными телами, чередуясь с ними, отходят корни жгутиков: восходя
щие волокнистые корни в основном простираются в головку, а трубчатые нис
ходящие — в тело зооспоры (сперматозоида). Основания жгутиков и корни 
прочно соединены с фиброзным кольцом и сохраняются вместе с ним при об
работках (необходимых для электронно-микроскопических наблюдений), при 
которых свободные части жгутиков утрачиваются. Это позволило более или 
менее точно подсчитать жгутики у монадных клеток эдогониевых водорослей, 
которые различаются только по числу жгутиков, что, несомненно, связано с раз
мерами самих монадных клеток. Так, в зооспорах Oedogonium (наиболее крупных) 
насчитывается около 120 жгутиков, в более мелких зооспорах Bulbochaete жгу
тиков 37—49, а у сперматозоидов Oedogonium и Bulbochaete — соответственно 
30 и 6-9 .

Эдогониевые — обширный порядок (свыше 600 видов). Все его представи
тели обитают исключительно в пресных водах, где являются одними из самых 
обычных нитчаток. Они предпочитают хорошо прогреваемые водоемы со сла
бым течением и больше всего тяготеют к местам с отмирающими и отмершими 
высшими растениями.

Отличительная особенность рода эдогониум (Oedogonium), к которому относит
ся подавляющее большинство представителей порядка, — отсутствие ветвления 
у нитей. Нити прикрепляются к субстрату при помощи разветвленных ризоидов — 
«подошвы»; у некоторых видов ризоид представляет собой полушаровидную 
клетку. Хлоропласт постенный, в виде сложно рассеченной пластинки, или сет
чатый. Нередко в клетках в живом состоянии отчетливо видно довольно крупное 
ядро (рис. 79, А).

Бесполое размножение эдогониума осуществляется с помощью крупных 
зооспор, образующихся по одной из всего содержимого клетки (рис. 79, Д ).
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Зооспора эллипсоидальная или шаровидная, темно-зеленая в задней части и с 
бесцветным носиком спереди, окруженным венцом жгутиков. Экспериментально 
доказано, что для формирования зооспор эдогониума имеет значение содержание 
в воде свободной углекислоты. Эти опыты позволяют объяснить неоднократно 
наблюдаемое разными авторами энергичное зооспорообразование эдогониума 
(да и других зеленых водорослей, например стигеоклониума, драпарнальдии) 
при перенесении из текучей воды в стоячую и в темноте. Именно в стоячей 
воде и в темноте возможно накопление углекислоты, выделяемой водорослью 
в процессе дыхания и стимулирующей зооспорообразование.

Стенка клетки, в которой образовалась зооспора, разрывается около верхнего 
конца, обе ее половинки расходятся, и зооспора медленно выплывает, сначала 
одетая тонким слизистым пузырем, который вскоре исчезает (рис. 79, Д ). После 
некоторого периода движения зооспора прикрепляется передним концом к суб
страту, теряет жгутики, выделяет стенку и вытягивается в нить. Первое же деление 
молодого проростка обычно сопровождается формированием колпачка.

Половое воспроизведение эдогониума оогамное. Оогонии представляют собой 
крупные, большей частью шаровидно или эллипсоидно вздутые клетки, содержащие 
по одной яйцеклетке (рис. 79, Ж). Они образуются по одному, по два, а у неко
торых видов помногу, образуя цепочку. Оболочка оогониев чаще гладкая, у некото
рых видов покрыта складками или гранулированная. В ней имеется хорошо 
заметная округлая пора, через которую проникает сперматозоид (рис. 79, Ж, 3). 
У ряда видов вместо поры имеется щель; такие оогонии открываются крышечкой. 
Оболочка яйцеклетки (ооспоры) при созревании приобретает красновато-ко- 
ричневатую окраску. У одних видов она гладкая, у других орнаментированная.

Антеридии — короткие дисковидные клетки с желтеющими редуцирован
ными хроматофорами. В каждом антеридии развиваются по два (у некоторых 
видов по одному) желтоватых сперматозоида с венцом жгутиков на переднем 
конце (рис. 79, Е).

Виды этого рода можно разделить на 3 группы:
1. Однодомные. Оогонии и антеридии образуются на одних и тех же нитях.
2. Двудомные макрандрические. Оогонии и антеридии образуются на разных 

нитях одинакового облика.
3. Двудомные наннандрические, представляющие большинство двудомных 

видов (рис. 79, 3 ). Женские нити обычного для рода Oedogonium облика, 
а мужские растения карликовые (так называемые наннандрии, или «мужчин- 
ки»), состоящие в основном из одной вегетативной (нижней базальной) клетки 
и нескольких расположенных цепочкой антеридиев. Наннандрии прикрепляются 
как эпифиты на женских нитях поблизости от оогониев и нередко на самом 
оогонии. Они берут начало от специальных андроспор («мужских» спор), сходных 
по строению с обычными зооспорами бесполого размножения, но меньшими 
по величине. Формируются они в так называемых андроспорангиях — коротких 
дисковидных клетках, отличающихся от антеридиев тем, что хлоропласты их 
остаются зелеными и не редуцируются.

Другой род эдогониевых, также обычный в пресных водах, — бульбохете 
(Bulbochaete) — отличается тем, что нити обильно ветвятся и каждая ветвь несет 
длинный бесцветный волосок и имеет вздутое в виде луковицы основание.
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ПОРЯДОК ХЕТОФОРОВЫЕ 
(CHAETOPHORALES)

Представители порядка — гетеротрихальные (разнонитчатые) формы. Таллом 
в «классическом» случае состоит из двух систем ветвящихся нитей: распростертых 
по субстрату (первичный таллом) и расположенных в пространстве (вторичный 
таллом). Однако у многих представителей либо первичный, либо вторичный 
таллом редуцирован. Конечные клетки у многих представителей заканчиваются 
щетинками или волосками. Бесполое размножение — при помощи зооспор 
с 4 жгутиками. Половой процесс изо-, гетеро- или оогамный. Гаметы двух- или 
четырехжгутиковые. Пресноводные формы.

В наиболее типичной форме гетеротрихальное строение проявляется у рода 
стигеоклониум (Stigeoclonium). Большинство его видов имеет хорошо развитые 
стелющуюся и вертикальную системы нитей (рис. 80). От нитей, стелющихся 
по субстрату, отходят вертикально стоящие ветвящиеся нити. Ветви обычно 
оканчиваются многоклеточными волосками из вытянутых бесцветных отмерших 
клеток. Клетки имеют один постенный хлоропласт, расположенный пояском,
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с одним или несколькими пиреноидами. Виды рода распространены в стоячей 
или медленно текущей воде на подводных предметах, на их верхней освещенной 
стороне.

Степень ветвления, образование волосков и другие особенности водоросли 
зависят от внешних условий. Так, ветвление стигеоклониума усиливается с по
вышением освещенности и понижением концентрации нитратов в среде; раз
витие волосков тормозится также высоким содержанием в воде нитратов. При 
недостатке в воде азота и подщелачивании воды стигеоклониум легко перехо
дит в пальмеллевидное состояние. При подщелачивании среды и отсутствии в 
ней свободной углекислоты стигеоклониум формирует изогаметы (двух- или че
тырехжгутиковые — у разных видов). Наоборот, подкисление среды и присут
ствие свободной углекислоты способствуют образованию четырехжгутиковых 
зооспор.

Выраженным гетеротрихальным строением отличается и род фричиелла 
(Fritschiella), единственный вид которого — F. tuberosa — приспособился к вне- 
водному существованию. Таллом его состоит из подземной разветвленной систе
мы нитей, которая дает первичные вертикальные нити. Они прорастают сквозь 
тонкий слой почвы и развивают над ее поверхностью кустистые «побеги» (рис. 81). 
Для фричиеллы установлена изоморфная смена генераций. Она до сих пор найде
на только в Африке, Индии и Японии, где растет на сравнительно сухих почвах.

Таллом видов рода хетофора (Chaetophora) похож на таллом видов рода Sti
geoclonium, но в отличие от него погружен в плотную слизь. Полушаровидные 
или иной формы ярко-зеленые подушечки хетофоры часто встречаются в озерах 
на камнях и особенно на водных высших растениях.

В пределах порядка хетофоровые эволюция шла, по-видимому, в двух направ
лениях: в одних случаях эволюционировала восходящая часть таллома, а стелю
щаяся редуцировалась, в других случаях наблюдалась редукция вертикальной 
системы, а стелющаяся часть получала наибольшее развитие.

Уже у разных видов стигеоклониума стелющаяся по субстрату система нитей 
может быть развита неодинаково: от рыхло разветвленной нити, часто состоящей 
из сравнительно немногих клеток, до компактного диска, образованного сраста
нием многочисленных ветвей. Развитие вертикальной системы обычно находится 
в обратной зависимости от развития распростертых нитей: у форм с хорошо раз
витой подошвой или диском вертикальная система может быть редуцирована 
до нескольких коротких веточек или представлена только волосками. Наоборот, 
при слабом развитии основания нижние клетки хорошо развитых вертикальных 
нитей дают ризоиды, способствующие прикреплению растения к субстрату.

Первый путь эволюции привел к таким формам, как род драпарнальдия 
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парнальдии восходящая система четко дифференцирована на длинные и корот
кие ветви (рис. 82). Длинные, неограниченно нарастающие, слабо ветвящиеся 
оси образованы крупными, часто слегка бочонковидными бледными клетками
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со слаборазвитым хлоропластом, который представлен экваториальным пояском 
с изрезанными краями. Короткие боковые ветви ограниченного роста, часто назы
ваемые ассимиляторами, растут пучками на длинных осях. Они обильно ветвятся 
и состоят из коротких клеток с хорошо развитым постенным хлоропластом, за
нимающим всю поверхность клетки. Концы этих ветвей часто превращаются в 
длинные многоклеточные волоски. Размножение драпарнальдии такое же, как и 
у стигеоклониума. Репродуктивные клетки (зооспоры, гаметы) образуются только 
в ассимиляторах, длинные оси несут главным образом опорную функцию.

У драпарнальдии, как и у стигеоклониума, общий облик таллома может 
сильно изменяться в зависимости от условий среды. Свойственная драпарналь
дии дифференцировка таллома на длинные и короткие ветви подавляется высо
ким содержанием в среде связанного азота. Варьируя в среде концентрацию 
нитратов, удалось получить все переходы от типичной драпарнальдии к талло
мам, похожим на стигеоклониум. В России драпарнальдия встречается в быстро 
текущих ручьях и других местах с хорошей аэрацией.

Виды рода драпарнальдиелла (Drapamaldiella) эндемичны для оз. Байкал, где 
они образуют обширные заросли на глубине порядка 10 м. Драпарнальдиелла 
имеет крупные, до 0,5 м длины, талломы, как и у драпарнальдии, дифференци
рованные на длинные и короткие ветви. Однако в крупных клетках длинных 
осей хлоропласт занимает всю поверхность в виде сеточки, а не в виде эквато
риального пояска, как у драпарнальдии. У ряда видов драпарнальдиеллы из ос
нования ассимиляторов развиваются коровые нити, плотно оплетающие осевую 
часть таллома и тем увеличивающие ее прочность. У драпарнальдиеллы помимо
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вегетативного имеется половое размножение. Копулируют гаметы, слегка раз
личающиеся по размерам (гетерогамия), образованные в разных талломах (гете
роталлизм). То что у исследованных видов драпарнальдиеллы наблюдались 
только гаметы и никогда не наблюдались зооспоры, заставляет предположить 
у них смену генераций: возможно, исследователи имели дело только с одной 
генерацией — гаметофитом. Это предположение тем более вероятно, что у не
которых видов стигеоклониума была установлена смена генераций (изоморфная 
и гетероморфная).

Смена генераций наблюдается и у другого представителя этого семейства — 
у рода драпарнальдиопсис (Drapamaldiopsis), у которого длинные оси состоят 
из чередующихся коротких и длинных клеток. Ассимиляторы отходят только
от коротких клеток длинных осей. Как и у драпарнальдиеллы, от основания
ассимиляторов отходят коровые нити, плотно окутывающие длинные оси.

Другой эволюционный ряд форм характери
зуется более или менее полной редукцией вер
тикальной системы. Примером таких большей 
частью эпифитных форм могут служить роды хе- 
тонема (Chaetonema) — редкий эпифит, обитаю
щий в слизи разных пресноводных водорослей 
(тетраспоры, батрахоспермума), и афанохете 
(Aphanochaete) — обычный пресноводный эпи
фит на водорослях. У Aphanochaete вертикальная 
система представлена, как правило, только во
лосками (рис. 83); у Chaetonema — короткими 
нитями, несущими на конце одноклеточный 
волосок (рис. 84). Бесполое размножение — че
тырехжгутиковыми зооспорами, известен и по
ловой процесс. У афанохете наблюдается резко 
выраженная гетерогамия. В крупных женских гаметангиях образуется по одной 
четырехжгутиковой макрогамете (рис. 83, Б), которая выходит из гаметангия, 
непродолжительное время двигается, затем теряет жгутики, останавливается и 
оплодотворяется мелкой четырехжгутиковой мужской гаметой (микрогаметой). 
Такие гаметы формируются поодиночке в мелких, почти бесцветных антеридиаль- 
ных клетках (рис. 83, В). У Chaetonema irregulare был описан оогамный половой 
процесс. У этого вида можно различить мужские и женские растения. Некоторые 
клетки мужских нитей превращаются в антеридии, их содержимое становится 
плотным и мелкозернистым, они несколько разрастаются, теряют хлорофилл и 
принимают желто-зеленую окраску, резко отличаясь от зеленых вегетативных 
клеток (рис. 84, А). В каждом антеридии образуется восемь сперматозоидов 
овальной формы с двумя жгутиками. Оогонии образуются на женских нитях, 
обычно на концах коротких боковых ветвей (рис. 84, Б). Всё содержимое оогония 
превращается в одну яйцеклетку без жгутиков, которая выходит через отверстие 
в оболочке оогония (рис. 84, В). Оплодотворяется яйцеклетка вне оогония, т.е. 
имеет место примитивная оогамия, известная также еще у нескольких зеленых 
водорослей из вольвоксовых и хлорококковых.

Рис. 83. Aphanochaete.
Л — целое растение; Б — женская 

гамета; В — мужская гамета
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Рис. 84. Chaetonema irregulare.
А — мужской таллом с антеридиями; Б — женская нить с оогониями; В — выход яйцеклетки

из оогония до оплодотворения

Класс требуксиевые 
(Trebouxiophyceae)

К классу требуксиевых относятся в основном коккоидные формы, часто ос
тающиеся после деления пачками или рядами в оболочке материнской клетки 
(сарциноидные формы). Есть также нитчатые разветвленные и пластинчатые 
представители.

Жгутики у подвижных представителей имеют ориентацию «11/5», как у 
Ulvophyceae, однако детали митоза и цитокинеза существенно различаются. От
личительная особенность класса состоит в том, что при митозе центриоли распо
лагаются по бокам веретена (т.е. веретено здесь метацентрическое), тогда как у 
других зеленых водорослей и многих других «протистов» — по полюсам веретена.

Зоиды, форма которых явно сплюснутая, имеют выраженный ризопласт.
Последовательности нуклеотидов малых субъединиц рибосомной РНК свиде

тельствуют о близости Trebouxiophyceae и Chlorophyceae, но данные по архитек
туре митохондриального генома, наоборот, говорят о дальности этих классов.

Представители класса обитают в пресных и морских водах, но больше в раз
личных вневодных местообитаниях. Многие из них — обычнейшие фотобионты 
самых разных лишайников, есть также симбионты беспозвоночных животных.
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Водоросли рода хлорелла (Chlorella, рис. 85, А) имеют таллом в виде отдельной 
шаровидной клетки. Она одета гладкой оболочкой, содержит обычно чашевид
ный хлоропласт с одним пиреноидом или без него, одно ядро. При бесполом 
размножении содержимое клетки распадается на четыре или более частей — ав
тоспор, которые еще внутри оболочки материнской клетки одеваются собствен
ными оболочками. Освобождаются автоспоры после разрыва стенки материнской 
клетки (рис. 85, Б, В). Электронно-микроскопические исследования позволили 
обнаружить сложное строение клеточной стенки у некоторых видов хлореллы. 
Наружный трехслойный компонент стенки образован двумя электронно-плотны- 
ми зонами, заключающими электронно-прозрачную центральную зону, которая, 
как и у сценедесмуса, содержит спорополленин. Внутренний, более толстый 
компонент имеет целлюлозные микрофибриллы. У ряда видов хлореллы в обо
лочке находится только микрофибриллярный слой, а трехслойный наружный 
компонент из спорополленина отсутствует.

При образовании автоспор (рис. 86) компоненты стенки развиваются следую
щим образом. Кнаружи от цитоплазматических мембран (плазмалемм) автоспор, 
заключенных еще в оболочку материнской клетки, появляется первый пред
шественник клеточной стенки в виде мелких трехслойных изогнутых дисков. 
Эти диски увеличиваются в числе и размерах, пока не сольются краями. Они 
образуют вокруг автоспоры сплошной трехслойный наружный компонент, в 
котором откладывается спорополленин. Как только сформировался сплошной 
трехслойный наружный компонент стенки автоспор, начинается растворение 
внутренней микрофибриллярной части стенки материнской клетки, и между 
образовавшимся трехслойным чехлом и цитоплазматической мембраной авто-

А Б В

Рис. 85. Chlorella.
А — вегетативная клетка; Б, В — образование 

и выход зооспор

Рис. 86. Chlorella. Схема последовательно
го (А—Г)  развития разных слоев стенки 

при образовании автоспор.

1 — спорополлениновый слой материнской 
стенки; 2 — целлюлозный слой материнской 
стенки; 3 — цитоплазматическая мембрана ав
тоспор; 4 — спорополлениновые диски авто
спор; 5 — сплошная спорополлениновая стен
ка автоспор; 6 — целлюлозный слой стенки 

автоспор
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Рис. 85. Chlorella.
А — вегетативная клетка; Б, В — образование 

и выход зооспор

Рис. 86. Chlorella. Схема последовательно
го (А—Г)  развития разных слоев стенки 

при образовании автоспор.

1 — спорополлениновый слой материнской 
стенки; 2 — целлюлозный слой материнской 
стенки; 3 — цитоплазматическая мембрана ав
тоспор; 4 — спорополлениновые диски авто
спор; 5 — сплошная спорополлениновая стен
ка автоспор; 6 — целлюлозный слой стенки 

автоспор В Г
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споры откладывается микрофибриллярный компонент стенки автоспоры. Стенка 
материнской клетки, от которой остается только тонкий наружный споропол- 
лениновый компонент, очень стойкий по отношению к химическим (но не меха
ническим) воздействиям, разрывается, и автоспоры освобождаются.

Виды рода хлорелла широко распространены в пресных и морских водах, на 
сырой земле, коре деревьев как эндосимбионты в клетках пресноводных бес
позвоночных (например, гидры, губок, различных простейших).

Хлорелла легко культивируется в искусственных условиях и давно используется 
в качестве объектов физиологических и биохимических исследований, особенно 
при изучении фотосинтеза. Она служит и объектом массового культивирования 
для практического использования. В России работы по массовому культивиро
ванию водорослей начались в связи с потребностями рыбного хозяйства: были 
разработаны методы разведения живых кормов для молоди промысловых рыб. 
Один из основных объектов для разведения живых кормов — ракообразные, 
в частности дафнии, для которых лучший корм — хлорелла и некоторые сходные 
с ней водоросли. Хлорелла привлекла также внимание и как источник пищи для 
человека, сельскохозяйственных животных и как техническое сырье. Пластичность 
метаболизма хлореллы позволяет выращивать клетки, содержащие в зависимости 
от условий культуры от 7 до 88% белков и от 1 до 75% жиров. Хлорелла служит 
также исходным продуктом для получения витаминов, хлорофилла и стеринов, 
необходимых для синтеза некоторых лечебных препаратов.

В замкнутых системах хлорелла может применяться не только для питания 
человека, но и для регенерации воздуха, используя в процессе фотосинтеза уг
лекислоту, выдыхаемую человеком, и выделяя необходимый для его дыхания 
кислород.

Род прототека (Prototheca) представляет собой бесцветный аналог хлореллы. 
Хотя клетки прототеки и лишены хлорофилла, они имеют пластиды, содержащие 
крахмал (поэтому окраска йодом позволяет отличить их от дрожжей, с которыми 
они внешне достаточно сходны и с которыми их часто путают). Размножение 
автоспорами. Прототека встречается в почве и пресной воде, особенно загряз
ненной органикой. Может вызывать заболевания животных и человека типа 
пневмонии, а также повреждения деревьев. Клеточные стенки этой водоросли, 
имеющие трехслойную структуру, содержат устойчивое к гидролизу соединение, 
флуоресцирующее в ультрафиолете. По инфракрасному спектру оно отличается 
от спорополленина. Считается, что им обусловлена устойчивость прототеки к ле
карственным препаратам.

Род эремосфера (Eremosphaera), обычный в сфагновых болотах, отличается 
очень крупными (до 200 мкм) одиночными шаровидными клетками с одним 
ядром и многочисленными мелкими дисковидными хлоропластами, каждый из 
которых содержит по одному маленькому пиреноиду (рис. 87). Автоспоры в 
числе двух или четырех освобождаются через разрыв стенки. У Е. viridis в экс
периментальных условиях можно наблюдать половой процесс: в одних клетках 
(оогониях) развивается одна яйцеклетка, в других (антеридиях, или сперматогони- 
ях) в результате последовательных делений образуется от 16 до 64 двужгутиковых 
сперматозоидов. Внутри стенки оогония ооспора одевается скульптурированной 
оболочкой.
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Рис. 87. Eremosphaera viridis.
Л — вегетативная клетка; Б — образование автоспор

Род голенкиния (Golenkinia, рис. 88, А) представлен свободноживущими шаро
видными клетками, стенки которых несут выросты в виде сплошных или полых 
щетинок. Хлоропласт постенный, с пиреноидом, окруженным слоем крахмала. 
Бесполое размножение осуществляется автоспорами, образующимися по 2—8 
в клетке. У некоторых представителей рода (G. longispina, G. solitaria) описан 
оогамный половой процесс. В одних клетках протопласт делится с образованием 
8—16 двужгутиковых сперматозоидов, а другие функционируют как яйцеклетки 
(рис. 88, Б, В). Зигота имеет шиповатые стенки. Детали ее прорастания и место 
мейоза неясны.

У видов рода стихококкус (Stichococcus) клетки палочковидные, очень тон
кие, одиночные или образующие короткие нити. Единственный хлоропласт по
стенный, с пиреноидом или без него. Размножение — фрагментацией нитей 
или делением клетки на две. Бесполое и половое размножение неизвестны.

Стихококкусы встречаются в почве и других вневодных местообитаниях, в 
пресных водах и эстуариях рек. К этому же роду относятся фотобионты некото
рых лишайников. Было показано, что лишайники, содержащие фотобионт из 
рода Stichococcus с пиреноидом, накапливают углерод гораздо эффективнее, чем 
лишайники, фотобионт которых, относящийся к этому же роду, пиреноида не 
содержит.

Таллом водорослей из рода требуксия ( Trebouxia, рис. 89) представляет со
бой отдельные шаровидные клетки наподобие хлореллы, но хлоропласт у них 
осевой. Имеется пиреноид. При бесполом размножении образуются зооспоры с 
двумя немного неравными по размеру жгутиками, лишенные жесткой клеточной 
стенки и глазка.

Требуксии живут вне воды: на коре деревьев или как фотобионты лишайников. 
Изотопным анализом установлено, что лишайники с требуксиями в качестве
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Рис. 88. Golenkinia solitaria.
А — вегетативная клетка; Б — сперматозоид, 
прикрепившийся к яйцеклетке; В — молодая, 
еще голая ооспора после выхода из шиповатой 

оболочки оогония

фотобионтов обладают очень активным механизмом накопления углерода, в про
тивоположность лишайникам с фотобионтами из близкого к требуксии рода 
коккомикса (Соссотуха), клетки которых не содержат пиреноидов (т.е. прояв
ляется закономерность, характерная для разных видов рода Stichococcus).

Уже давно удалось выделить виды этого рода в чистую культуру.
Близким к требуксии считается род париетохлорис (Parietochloris), отличаю

щийся постенным хлоропластом.
Таллом у представителей рода микротамнион (Microthamnion) имеет вид 

сильно ветвящихся нитей; они образованы удлиненными клетками. Хлороплас
ты постенные, без пиреноидов. В вегетативных клетках образуются парами дву
жгутиковые зооспоры.

Род десмококкус (Desmococcus)* представлен повсеместно распространенными 
во вневодных местообитаниях водорослями, образующими зеленый порошис- 
тый налет на коре деревьев в нижней части стволов, на старых досках заборов, 
на стенах, камнях и т.п. Налет состоит из одиночных или собранных в группы 
по две, три или более клеток (рис. 90). Плотная оболочка окружает протопласт 
без вакуолей, содержащий один париетальный хлоропласт без пиреноидов. В ус
ловиях повышенной влажности десмококк образует короткие нити с немногими 
ветвями. Единственный способ размножения — вегетативное деление клеток.

* До сих пор этот широко известный род фигурирует в определителях как плеврококк 
(Pleurococcus).
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Рис. 89. Trebouxia —  Рис. 90. Desmococcus —
вегетативная клетка общий вид Рис. 91 . Prasiola crispa — внешний вид

Род празиола (Prasiola, рис. 91) характеризуется талломами в виде мелких 
однослойных пластинок, прикрепленных к субстрату нитевидными ризоидами. 
Некоторые виды встречаются только в холодных быстротекущих горных водо
токах; есть виды, обитающие на почве, в значительных количествах содержа
щей аммоний, и на помете птиц, оставленном на скалах. Известны празиолы, 
обитающие в экстремальных условиях по берегам Антарктики. Содержащиеся в 
них аминокислоты (например, пролин) служат при этом как криопротектанты. 
Наличие соединений, поглощающих ультрафиолет, возможно, помогает празиоле 
адаптироваться к сильной инсоляции во время антарктического лета. Клетки, 
явно сгруппированные по несколько, имеют один звездчатый центральный хло
ропласт. Считается, что пластины празиолы диплоидны.

Для двух видов этого рода — P. meridionalis и P. stipitata — показана сомати
ческая редукция. В верхней части диплоидных пластин клетки могут делиться 
мейотически, а потом митотически, так что возникают отдельные участки тал
лома с гаплоидными клетками. Обычно на таких участках возникают либо 
только антеридии, либо только оогонии, что считалось свидетельством геноти
пического определения пола при мейозе. Однако для P. meridionalis показано, 
что любая клетка, возникшая в результате мейоза, способна в дальнейшем дать 
начало как антеридиям, так и оогониям.

У пресноводного вида P. japonica установлена зиготическая редукция, а 
у морского вида P. calophylla — спорический жизненный цикл с гетероморфной 
сменой поколений. Детали жизненного цикла остальных видов нуждаются 
в уточнении.
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Класс ульвовые 
(Ulvophyceae)

Талломы у водорослей, объединяемых в класс ульвовые, могут быть нитча
тыми, пластинчатыми, паренхиматозными или ценоцитными (сифоновыми)*.

Для этого класса характерен митоз с сохраняющимся телофазным верете
ном. У более примитивных представителей клетка делится бороздой с участием 
пузырьков, образующихся от аппарата Гольджи. У более высокоорганизованных 
представителей цитокинез с митозом непосредственно не связаны: ядра и клет
ки делятся независимо, «сами по себе», или клетки вообще не делятся, а только 
увеличиваются в размере. Известны смена гапло- и диплофазы, чередование 
поколений и мейоз при образовании спор (кроме ульвовициевых встречающиеся 
у зеленых водорослей, по-видимому, еще только у Trentepohliophyceae и неко
торых Trebouxiophyceae). В отличие от других классов покоящиеся споры здесь 
редки. Ориентация жгутиков «11/7». Одноклеточных (монадных и коккоидных) 
представителей нет, самые примитивные формы состоят из нескольких клеток. 
Ульвовые — в основном морские формы.

Здесь рассмотрены следующие порядки класса ульвовые: улотриксовые, ульво
вые, бриопсидовые, дазикладовые, сифонокладовые.

ПОРЯДОК УЛОТРИКСОВЫЕ 
(ULOTHRICHALES)

Порядок включает коккоидные, нитчатые или пластинчатые формы. Объеди
няющая их особенность — наличие в половом цикле Codiolum-стадии (раньше 
она считалась самостоятельной водорослью) — одноклеточной структуры, в кото
рую прорастает зигота и которая через некоторое время распадается на зооспоры, 
дающие начало новому — коккоидному, нитчатому или пластинчатому таллому 
соответственно. В жизненном цикле чередуются гаплофаза (более долговечная) 
и диплофаза (СоЛо/шя-стадия).

Улотриксовые обитают и в морях, и в пресных водах.
Представителем может служить род улотрикс (Ulothrix) с наиболее известным 

видом U zonata (рис. 92, А). Нить состоит из одного ряда клеток, одетых толстой 
оболочкой, под которой находится постенная цитоплазма; она содержит плас
тинчатый хлоропласт, опоясывающий клетку изнутри в виде незамкнутого коль
ца. В хлоропласте находится несколько пиреноидов, в цитоплазме одно ядро, 
центр клетки занят вакуолью. Все клетки нити одинаковые, за исключением 
базальной, которая вытягивается в короткий ризоид и служит для прикрепления 
нити к субстрату. Все клетки, за исключением базальной, могут образовывать 
репродуктивные клетки и способны делиться; за счет деления таллом непрерыв
но нарастает.

* В литературе, особенно неботанической, такие формы иногда называют одноклеточными 
(например, часто говорят об одноклеточной водоросли ацетабулярии).
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При бесполом размножении во всех зеленых клетках могут развиваться от 
двух до 16 (32) четырехжгутиковых зооспор. Зооспоры бывают двух типов: 
крупные четырехжгутиковые макрозооспоры (рис. 92, Б), возникающие по 1—4 
в клетке, и мелкие дву- или четырехжгутиковые микрозооспоры (рис. 92, В), 
возникающие в клетке в большем количестве. Обычно этот процесс начинается 
в апикальной (конечной) клетке и продвигается к основанию нити. Зооспоры, 
заключенные в слизистой обвертке, освобождаются через боковое отверстие в 
клеточной стенке. Зооспоры несколько различаются по форме (от эллипсои
дальных до шаровидных), содержат париетальный (пристенный) хлоропласт, не 
заходящий в переднюю часть зооспоры, имеют заметный глазок и 1—7 пире
ноидов. После периода движения (имеет место положительный фототаксис) 
зооспора останавливается, сбрасывая один за другим жгутики, прикрепляется 
боком к субстрату и прорастает в нить (рис. 92, Г).

При половом размножении в клетках возникают двужгутиковые гаметы в 
числе (4)—8—32(64). Гаметы выходят из клетки заключенные в слизистый пу
зырь, в котором они двигаются, пока не освободятся. Половой процесс изогам
ный. У U. zonata наблюдается гетероталлизм, т.е. копулируют гаметы из разных 
нитей, отличающихся в половом отношении («+» и «-»). В результате копуля
ции образуется сначала подвижная четырехжгутиковая зигота (планозигота), 
обнаруживающая отрицательный фототаксис. После некоторого периода дви
жения она прикрепляется к субстрату и округляется, втягивая один за другим 
жгутики. При определенных условиях зигота прорастает в одноклеточный спо
рофит — Codiolum-стадию (рис. 92, Д). Сначала формируется трубковидный вы
рост, в который переходит содержимое зиготы. Этот вырост позднее вздувается, 
а на его вершине образуются грушевидные или дубинкообразные спорофиты, 
содержимое которых при созревании распадается на 4—16 (большей частью 8) 
четырехжгутиковых зооспор. Выходя через отверстие, образующееся в результате 
ослизнения части стенки спорофита, они заключены еще в слизистую обвертку, 
быстро исчезающую. Зооспоры оседают на субстрат и прорастают так же, как 
зооспоры, возникающие при бесполом размножении нитей улотрикса. В менее 
благоприятных условиях улотрикс размножается вегетативно посредством фраг
ментации нитей. Схематически цикл развития улотрикса представлен на рис. 93.

Другие виды улотрикса в неблагоприятных условиях переходят в пальмелле- 
видное состояние: клетки округляются, их стенки ослизняются, клетки расхо
дятся и в таком состоянии делятся. При наступлении благоприятных условий 
каждая клетка пальмеллевидной стадии может превращаться в зооспору.

Виды рода монострома (Monostroma) имеют пластинчатый таллом. Они от
личаются большим сходством с водорослями рода ульва (Ulva, см. ниже), но 
пластинка состоит из одного, а не из двух слоев клеток, а жизненный цикл 
включает Codiolum-стгищю. Это преимущественно морские формы. Таллом их 
первоначально прикреплен к субстрату, потом часто свободно плавает.
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Рис. 92. Ulothrix zonata.
А — часть нити с развивающимися в некото
рых клетках зооспорами; Б — макрозооспора; 
В — микрозооспора; Г — прорастание зооспо
ры; Д  — одноклеточный спорофит (Codiolum- 
стадия) с формирующимися в нем зооспорами

Рис. 93. Цикл развития Ulothrix 
zonata.

1 — вегетативная особь; 2 — нить с зоо
спорангиями; 3 — зооспоры; 4 — нить с 
гаметангиями; 5 — гаметы; 6 — слияние 
гамет (копуляция) с образованием зиготы 
(7); 8 — прорастание зиготы с образовани
ем спорофита; 9 — распад содержимого 
спорофита на зооспоры; 10 — зооспоры, 

образовавшиеся в спорофите

ПОРЯДОК УЛЬВОВЫЕ 
(ULVALES)

Для водорослей порядка ульвовые характерен пластинчатый или трубчатый 
таллом. На ранних стадиях развития таллом состоит из прикрепленной к суб
страту нити, очень похожей на улотрикс, но рано или поздно в такой нити 
помимо поперечных делений клеток происходят продольные, ведущие к фор
мированию однослойной или двухслойной пластинки. Смена поколений изо
морфная.

У рода ульва (Ulva, рис. 94) пластинка двухслойная. Оба слоя клеток оста
ются плотно сомкнутыми, таллом достигает крупных размеров (кисти руки и 
даже несколько более), имеет гофрированные края и прикрепляется к субстрату 
суженным в короткий черешок основанием. Клетки одноядерные, с постенным 
хлоропластом.

Род ульвария (Ulvaria) представлен организмами, у которых пластинка одно
слойная (как у рода монострома). Это также морские формы.

У близкого к ульве рода энтероморфа (Enteromorpha) оба слоя клеток плас
тинки на ранней стадии разъединяются, и талломы, также крупные, принимают 
вид кишки или трубки с однослойной стенкой. Отсюда и русское название 
этой водоросли — «кишечница» рис. 95). Ульва и энтероморфа в основном
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Рис. 94. Viva.
внешний вид таллома; Б - 

разрез таллома
поперечный

Рис. 95. Enteromorpha.
А — внешний вид; Б — попе
речный разрез стенки таллома

морские водоросли, обитающие в прибрежной (литоральной) зоне северных 
и южных морей. Многие виды обоих родов выносят заметное опреснение воды 
и часто поднимаются в устья рек, а некоторые виды энтероморфы обычны и 
в пресноводных водоемах: часто встречаются в реках и прудах в Москве и под 
Москвой. Крупные талломы энтероморфы, развиваясь иногда в массовых коли
чествах, а затем, отмирая, делают воду непригодной для питья. Вегетативное 
размножение осуществляется отделившимися участками таллома. Бесполое раз
множение — зооспорами, как правило, четырехжгутиковыми, которые образу
ются путем последовательного деления протопласта любой клетки на четыре — 
восемь частей. Половое размножение — двужгутиковыми гаметами. У разных 
видов обоих родов наблюдается изогамия или гетерогамия.

У водорослей обоих родов установлена изоморфная смена поколений. Одни 
растения — спорофиты — развивают только зооспоры, другие — гаметофиты — 
продуцируют только гаметы. Зооспоры гаплоидны, так как при их формирова
нии происходит мейоз. Прорастая, они дают гаплоидную генерацию — гаме
тофиты, продуцирующие гаметы. Получившаяся в результате копуляции гамет
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зигота прорастает сразу (без периода покоя) в спорофит. Оба поколения отли
чаются только цитологически и органами размножения, которые на них разви
ваются. Внешне (морфологически) оба поколения друг от друга неотличимы.

И ульва, и энтероморфа — гетероталличные формы; их гаметофиты различны 
в половом отношении: одни продуцируют гаметы со знаком «+», другие — со 
знаком «-». Копуляция происходит, как и у улотрикса, лишь при встрече гамет 
разного знака. У гетерогамных видов талломы разного знака можно различить 
и невооруженным глазом по окраске плодущих участков — желтоватой у муж
ских и темно-зеленой у женских.

ПОРЯДОК БРИОПСИДОВЫЕ 
(BRYOPSIDALES)

Порядок объединяет зеленые водоросли с сифоновым типом строения тал
лома, не имеющие радиальной симметрии. Перегородки возникают, как прави
ло, только в связи с размножением и при повреждении таллома. Облик таллома 
разнообразный, но в большинстве случаев они хотя бы частично выглядят как 
нити. В талломах цитоплазма находится в виде слоя между клеточной стенкой 
и непрерывной вакуолью с клеточным соком. В цитоплазме находятся многочис

ленные дисковидные хлоропласты, которые наряду с обычными 
для зеленых водорослей пигментами содержат два особых ксанто
филла: сифонеин и сифоноксантин. Под хлоропластами распо
ложены многочисленные ядра.

Бесполое размножение встречается у сравнительно немногих 
представителей. В основном размножение половое — гетерогам- 
ное, реже изогамное. У некоторых бриопсидовых установлена 
своеобразная гетероморфная смена поколений.

ПоДавляющее большинство этих водорослей обитают в теплых 
морях. Например, они широко распространены в Средиземном 
море. Лишь сравнительно немногие виды растут в Черном море, 
в частности некоторые виды родов бриопсис (Bryopsis) и кодиум 
(Codium).

Род бриопсис (Bryopsis, рис. 96) широко распространен в Чер
ном море. Водоросль растет на небольшой глубине, прикрепляясь 
к камням «ризоидами». Растение состоит из ползучего малоразвет- 
вленного «корневища», прикрепленного к субстрату, от которого 
вертикально растут относительно толстые нити, в верхней части 
несущие перисто-расположенные боковые ветви. Они в свою оче
редь могут перисто ветвиться один или два раза, обычно в одной 
плоскости. У основания каждого «перышка» имеется заметная пе
ретяжка, стенка в этом месте утолщена, но до момента образова
ния репродуктивных органов настоящих поперечных перегородок 
не образуется, и все растение бриопсиса представляет собой одну 
громадную клетку с непрерывной вакуолью.

Рис. 96. Bryopsis — общий вид таллома



124
В О Д О Р О С Л И

зигота прорастает сразу (без периода покоя) в спорофит. Оба поколения отли
чаются только цитологически и органами размножения, которые на них разви
ваются. Внешне (морфологически) оба поколения друг от друга неотличимы.

И ульва, и энтероморфа — гетероталличные формы; их гаметофиты различны 
в половом отношении: одни продуцируют гаметы со знаком «+», другие — со 
знаком «-». Копуляция происходит, как и у улотрикса, лишь при встрече гамет 
разного знака. У гетерогамных видов талломы разного знака можно различить 
и невооруженным глазом по окраске плодущих участков — желтоватой у муж
ских и темно-зеленой у женских.

ПОРЯДОК БРИОПСИДОВЫЕ 
(BRYOPSIDALES)

Порядок объединяет зеленые водоросли с сифоновым типом строения тал
лома, не имеющие радиальной симметрии. Перегородки возникают, как прави
ло, только в связи с размножением и при повреждении таллома. Облик таллома 
разнообразный, но в большинстве случаев они хотя бы частично выглядят как 
нити. В талломах цитоплазма находится в виде слоя между клеточной стенкой 
и непрерывной вакуолью с клеточным соком. В цитоплазме находятся многочис

ленные дисковидные хлоропласты, которые наряду с обычными 
для зеленых водорослей пигментами содержат два особых ксанто
филла: сифонеин и сифоноксантин. Под хлоропластами распо
ложены многочисленные ядра.

Бесполое размножение встречается у сравнительно немногих 
представителей. В основном размножение половое — гетерогам- 
ное, реже изогамное. У некоторых бриопсидовых установлена 
своеобразная гетероморфная смена поколений.

Подавляющее большинство этих водорослей обитают в теплых 
морях. Например, они широко распространены в Средиземном 
море. Лишь сравнительно немногие виды растут в Черном море, 
в частности некоторые виды родов бриопсис (Bryopsis) и кодиум 
(Codium).

Род бриопсис (Bryopsis, рис. 96) широко распространен в Чер
ном море. Водоросль растет на небольшой глубине, прикрепляясь 
к камням «ризоидами». Растение состоит из ползучего малоразвет- 
вленного «корневища», прикрепленного к субстрату, от которого 
вертикально растут относительно толстые нити, в верхней части 
несущие перисто-расположенные боковые ветви. Они в свою оче
редь могут перисто ветвиться один или два раза, обычно в одной 
плоскости. У основания каждого «перышка» имеется заметная пе
ретяжка, стенка в этом месте утолщена, но до момента образова
ния репродуктивных органов настоящих поперечных перегородок 
не образуется, и все растение бриопсиса представляет собой одну 
громадную клетку с непрерывной вакуолью.

Рис. 96. Bryopsis — общий вид таллома



Отдел зеленые водоросли (Chlorophyta)
125

Вегетативное размножение бриопсиса легко осуществляется посредством отде
ления «перышек», которые в месте отделения закупориваются и могут развивать 
базальные ризоиды даже до отделения от материнского таллома. Кроме того, 
участки протопласта, вытекающие из таллома при его повреждениях, округля
ются и в течение нескольких минут формируют новые стенки. Затем они раз
виваются в новые растения.

Помимо вегетативного размножения, играющего очень большую роль в рас
пространении растений, бриопсис размножается половым путем. Половой процесс 
анизогамный (гетерогамный): мужские и женские гаметы заметно различаются 
по своей морфологии, окраске, размерам и поведению. Мужские гаметы светло- 
желтые, без глазка и мельче женских светло-зеленых гамет, имеющих заметный 
глазок. Мужские гаметы подвижнее женских, чье движение нередко ограничи
вается лишь вращением вокруг собственной оси.

Одни виды бриопсиса (В. plumosa, В. halimeniae) двудомные: мужские и жен
ские гаметы развиваются в разных гаметаниях, в которые превращаются «перыш
ки». При этом у основания перышек появляются сложно устроенные поперечные 
перегородки, хотя иногда они и не образуются и гаметы формируются даже 
внутри главной оси. Другие виды (В. hypnoides) однодомные: мужские и женские 
гаметы развиваются в одном и том же гаметангии — мужские у конца гаметан- 
гия, а женские ближе к его основанию. Вышедшие из гаметангиев мужские и 
женские гаметы попарно копулируют. На процесс оплодотворения влияет тем
пература: зиготы образовывались только при 18 и 24°С, но не при 10°С. Зигота 
немедленно прорастает, давая, однако, не гаметофит (растение бриопсиса), как 
считали ранее, а протонему — нитчатое малоразветвленное сифоновое растеньице, 
распростертое по субстрату. Протонема содержит одно гигантское ядро, по диа
метру значительно (в 8—20 раз) превосходящее ядра гаметофита.

Через много недель или месяцев роста протонема может развиваться дальше дву
мя способами: 1) из нее непосредственно вырастает новое растение бриопсиса — 
гаметофит (однофазный цикл развития), 2) содержимое протонемы распадается 
на_ многочисленные, стефаноконтные (как у эдогониевых) зооспоры, которые 
уже после выхода через разрыв протонемы образуют таллом бриопсиса. Это 
двухфазный цикл развития с гетероморфной сменой генераций между перисто- 
разветвленным талломом бриопсиса (гаметофит) и протонемой (сильно редуци
рованный спорофит). Оба типа развития протонемы наблюдаются у одного и 
того же вида (В. hypnoides). При этом известную роль играет географическое 
происхождение растений: так, в северных водах Европы (Северное, Балтийское 
моря) встречается только однофазный цикл, а на южных берегах Атлантики и в 
Средиземном море наряду с однофазным наблюдается и двухфазное развитие.

Гетероморфный двухфазный жизненный цикл с мейозом, предшествующим 
образованию стефаноконтных зооспор в микроскопическом распростертом спо
рофите (протонеме), выявлен и у В. ptumosa.

У вида В. halimeniae зигота вырастает в разветвленную нитчатую сифоновую 
водоросль, ранее известную под названием Derbesia neglecta. В спорангиях, раз
вивающихся на нитях D. neglecta и отделяющихся от остального таллома перего
родками, формируются стефаноконтные зооспоры, при прорастании которых
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возникают растения В. halimeniae. Таким образом, здесь также имеет место 
двухфазное развитие с чередованием В. halimeniae (гаметофита) и D. neglecta (спо
рофита). Жизненные циклы бриопсиса схематически представлены на рис. 97.

8

А Б В
Рис. 97. Схема циклов развития Bryopsis.

Л — однофазный цикл развития В. hypnoides; Б — двухфазный цикл развития В. hypnoides; 
В — двухфазный цикл развития с чередованием В. halimeniae (гаметофита) и Derbesia neglecta (спо
рофита); 1 — проросток из зиготы (протонема); 2 — протонема, содержимое которой распалось 
на зооспоры; 3 — стефаноконтная зооспора; 4 — перисто-разветвленный таллом; 5 — гаметангий, 
содержащий мужские (в апикальной части) и женские (в базальной части) гаметы; 6 — мужской 
гаметангий; 7 — женский гаметангий; 8 — гаметы; 9 — зигота; 10 — Derbesia neglecta (спорофит);

11 — спорангий

По-видимому, мейоз имеет место не перед образованием гамет, как считали 
раньше, а перед образованием стефаноконтных зооспор.

Некоторые виды рода дербезия (например, D. tenuissima) могут иметь гаме
тофит, относящийся к роду галицистис (Halicystis). Это шаровидный пузырь ди
аметром до 3 см, в нижней части переходящий в ризоид, глубоко погруженный 
в субстрат. Обитает он как эпифит на известковых красных водорослях (Litho
thamnion, Lithophyllum). Пузыревидная часть таллома каждую осень отмирает и 
сбрасывается, а ризоид зимует и затем развивает новый пузырь.

Как и бриопсис, галицистис может размножаться вегетативно: при мягком 
плазмолизе или разрыве клеточной стенки участки протопласта, вытекающие
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из таллома, округляются и формируют новые стенки. Затем они развиваются 
в новые растения. Однако в отличие от бриопсиса, протопласты которого всегда 
развиваются в новые растения, развитие галицистиса зависит от условий осве
щения: длинный день обычно способствует преобразованию протопласта в нор
мальное (пузыревидное с ризоидом) или сферическое растение, а при коротком 
дне образуются нитчатые ризоидоподобные формы. Половой процесс анизо- 
гамный. Галицистис гетероталличен. Плодущие участки (гаметангии) отделяются 
от остальной вегетативной части пузыря только тонким слоем цитоплазмы. 
Образующиеся гаметы с силой выталкиваются через одну или несколько пор, 
возникающих в толстой стенке пузыря над плодущими участками. Содержимое 
вакуоли через эти поры не выходит, так как обвертка опустевшего гаметангия 
(плодущего участка) прижимается к стенке и таким образом закупоривает пору. 
Освобождение гамет происходит столь стремительно, что, например, в чашке 
Петри пузырь отбрасывается назад через всю чашку. Содержимое пузыря, не 
использованное на образование гамет, может снова продуцировать их через 
правильные двухнедельные интервалы.

Слоевище водорослей рода каулерпа (Caulerpa, рис. 98) напоминает выс
шие растения: от стелющегося по субстрату «корневища» отходят вниз, в глубь 
субстрата «корни» (ризоидальные выросты), а вверх — вертикальные ассимили
рующие «побеги» в виде пластин на «черешке». Эти пластины бывают цельно
крайними (тогда они несколько напоминают талломы ламинарий) или перисто- 
рассеченными. Центральная полость таллома пересекается многочисленными 
целлюлозными балками (рис. 98, Б).

Широко распространено вегетативное размножение: при отмирании более 
старых частей «корневища» отдельные участки его с вертикальными «побегами» 
становятся независимыми растениями. Половой процесс — слабо выраженная 
гетерогамия или даже изогамия. Места формирования гамет не отделяются пе
регородками.

Виды рода каулерпа встречаются преимущественно в тропических морях. 
В Средиземном море обитает С. prolifera, в последнее время активно внедряется
C.4axifolia.

У представителей рода кодиум (Codium) таллом шаровидный или в виде ци
линдрических разветвленных шнуров толщиной до 8 мм и длиной до 50 см, но 
может быть и значительно больше (рис. 99, А). Он имеет очень сложное строе
ние: середина («сердцевина») образована пучком тонких нитей, тянущихся в 
продольном направлении. От них отходят нити, дающие по периферии крупные 
булавовидные ответвления, плотно смыкающиеся между собой и образующие 
таким путем коровый слой (рис. 99, Б).

Размножение у кодиума вегетативное и половое. Гаметы формируются в спе
циальных гаметангиях, возникающих в виде боковых выростов пузырей и отделя
ющихся от них перегородкой (рис. 99, В). Как и многие представители порядка, 
кодиум гетерогамен. В живом состоянии мужские и женские гаметангии можно 
различить еще до окончательного формирования гамет: как и у бриопсиса, 
мужские гаметангии золотисто-желтые, а женские — темно-зеленые. Получив
шаяся в результате слияния гамет зигота непосредственно прорастает в новое 
растение.



128
В О Д О Р О С Л И

В Черном море на глубине 10 м и более встречается вид С. tomentosum, извест
ный под народным названием «пальцы мертвеца». Этот вид может быть как 
двудомным, так и однодомным, причем в последнем случае мужские и женские 
гаметангии возникают не только на одном и том же растении, но даже в одном 
и том же пузыре.

ПОРЯДОК ДАЗИКЛАДОВЫЕ 
(DASYCLADALES)

Как и представители предыдущего порядка, дазикладовые имеют сифоновый 
тип строения таллома, но при этом он имеет радиальную симметрию. Ветви, 
отходящие от центральной оси, располагаются мутовками. Для талломов харак
терна также тенденция к более или менее полной инкрустации карбонатом 
кальция. Известны только морские формы. Представителями порядка могут 
служить роды дазикладус (Dasycladus) и ацетабулярия (Acetabularia).

Средиземноморская водоросль D. clavaeformis (рис. 100, А—В) образует гус
тые заросли на небольшой глубине. Неразветвленная пузыревидная главная ось, 
достигающая 5 см длины, прикрепляется к скалистому субстрату разветвленны
ми ризоидами. На некотором расстоянии от основания центральный пузырь 
несет плотно расположенные чередующиеся мутовки из 10—15 боковых ветвей,
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Рис. 100. Dasycladales.

А—В — Dasycladus: А — общий вид в натуральную величину; Б — поперечный разрез центрального 
пузыря с мутовкой боковых ветвей и гаметангиями; В — копуляция гамет; Г— 3 — Acetabularia: 
Г — внешний вид; Д  — лопастной ризоид; Е — плодущая мутовка гаметангиев — «шляпка»; 

Ж  — циста; 3 — прорастание цисты и выход гамет

способных давать ветви второго и третьего порядка. Веточки отделены друг от 
друга и от главной оси заметными перетяжками, оставляющими очень узкое со
общение. Стенка центрального пузыря между местами отхода веточек первого 
порядка сильно утолщена, слоиста, а наружные слои ее импрегнированы (на
сыщены) карбонатом кальция. Сферические гаметангии образуются на верхуш
ках веточек первого порядка и еще до отделения перегородкой вмещают боль
шую часть зеленого содержимого соседних веточек. В результате гаметангии 
оказываются темно-зелеными, а окружающие части таллома — бледными. Обо
лочка гаметангиев у дазикладуса лишена извести. Их содержимое непосредст
венно распадается на двужгутиковые изогаметы, которые попарно копулируют. 
Зигота без периода покоя вырастает в новую особь.

У ацетабулярии {Acetabularia) вертикальная ось, часто называемая стебельком 
и достигающая 3—5 см (у некоторых видов до 18 см) в длину, прикрепляется 
к субстрату с помощью разветвленных выростов — так называемых лопастных 
ризоидов. На вершине оси сначала образуются мутовки стерильных веточек, а 
в конце цикла развития возникает плодущая мутовка, состоящая из гаметангиев. 
У средиземноморской A. mediterranea (рис. 100, Г— 3) гаметангии срастаются
5-25129
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своими боковыми поверхностями, формируя структуры, которые условно можно 
называть «шляпками» или «зонтиками». У другого вида — A. crenulata, встречаю
щегося в Карибском море, зонтик состоит из долек (гаметангиев), имеющих 
форму банана и радиально расходящихся от верхушки стебелька. Лучи зонтика 
(шляпки) — гаметангии — сначала сообщаются с полостью стебелька. До этой 
стадии ацетабулярия не только одноклеточное, но и одноядерное (в отличие от 
большинства сифоновых водорослей) растение. Одно гигантское ядро находится 
в ризоиде. Только после того как сформировалась плодущая мутовка гаметангиев, 
ядро в ризоиде претерпевает мейоз. Затем происходит еще много митозов, и по
лучается масса мелких ядер, которые с током цитоплазмы по стебельку переходят 
в гаметангии. Гаметангии отделяются от стебелька перегородкой, и их много
ядерное содержимое распадается на шаровидные клетки. Одеваясь оболочкой, 
они превращаются в цисты. Позднее, после ряда ядерных делений, в цистах 
формируются двужгутиковые изогаметы. Цисты вскрываются крышечкой, через 
которую выходят гаметы. Зигота развивается в диплоидное растение.

На протяжении некоторой части жизненного цикла ацетабулярия одноядер
на, причем ядро локализовано в строго определенном, легко распознаваемом 
месте — ризоиде. Это обстоятельство сделало ее идеальным объектом для изуче
ния взаимоотношений между ядром и цитоплазмой в живой клетке, чему бла
гоприятствует также способность к быстрой регенерации и исключительная жи
вучесть гигантского ядра ацетабулярии. Его можно извлечь из клетки, отмыть в 
растворе сахарозы и снова имплантировать в клетку. Ниже приводятся резуль
таты некоторых опытов с этим объектом.

Для получения безъядерной клетки ацетабулярии достаточно отрезать ризоид. 
Оказалось, что лишенная ядра клетка оставалась живой и активной в течение 
нескольких месяцев, росла в длину и даже формировала зонтик, в котором, 
разумеется, цисты не развивались, так как не было ядер. Однако эта способность 
безъядерного фрагмента расти и формировать новые структуры обусловлена на
коплением в нем длительно живущих молекул информационной (матричной) 
РНК (иРНК). Если после первого разреза сразу сделать второй, то полученный 
средний участок клетки к регенерации зонтика не способен. Если же второй раз
рез сделать через несколько дней, то средний участок, находившийся в контакте 
с ризоидом, содержащим ядро, способен сформировать зонтик. Что дело здесь 
именно в ядре, доказывалось и пересадкой в изолированный средний участок 
ядра, отмытого от цитоплазмы.

При введении ядра от одного вида в безъядерный участок другого вида обра
зуется зонтик, характерный для вида, которому принадлежало ядро, т.е. диффун
дирующий из ядра фактор несет специфическую наследственную информацию. 
В других опытах было продемонстрировано влияние цитоплазмы на ядро: при 
пересадке зрелого зонтика на верхушку молодой клетки ее ядро начинало преж
девременно делиться.

У ацетабулярии, как и у других сифоновых водорослей, изучалось движение 
цитоплазмы* в частности выяснилось влияние АТФ на движение цитоплазмы.
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ПОРЯДОК СИФОНОКЛАДОВЫЕ 
(SIPHONOCLADALES)

Порядок характеризуется сифонокладальным 
типом организации таллома: таллом разделяется 
на клетки, каждая из которых содержит много 
ядер. Деление ядер и клеток происходит незави
симо друг от друга. Представители — в основном 
обитатели морей, но есть и пресноводные формы.

У видов рода валония (Valonia) молодые расте
ния имеют типичное сифоновое строение. Они 
представляют собой макроскопически крупный 
пузырь, прикрепленный к субстрату выростом —
«ризоидом». Позднее от поверхности пузыря в 
любом месте перегородкой в виде часового стекла 
отчленяются маленькие линзовидные клетки, осо
бенно мелкие у основания пузыря (рис. 101, Б).
Эти маргинальные (краевые) клетки вырастают во 
вторичные ризоиды, часто имеющие лопастные 
окончания. У многих видов некоторые из более 
крупных маргинальных клеток на конце пузыря 
образуют ветви, повторяющие строение первично
го пузыря и могущие дать начало пузырям третьего 
порядка (рис. 101, Б, 1). Бесполое размножение 
зооспорами, половой процесс — гетерогамия; мейоз 
происходит перед образованием гамет.

Некоторые виды рода валония широко исполь
зуются для биофизических исследований, для чего 
они культивируются.

Талломы всех видов рода кладофора (Cladophora) 
на ранних стадиях развития прикреплены к суб
страту: камням, бетону, деревянным сваям и т.п., позднее многие отрываются от 
субстрата и свободно плавают, нередко в массовых количествах, в виде харак
терных скоплений темно-зеленой тины, не слизистой на ощупь.

Сильноветвящиеся нити кладофоры сложены из крупных цилиндрических 
клеток, обычно с толстой целлюлозной (с присутствием хитина) оболочкой, 
иногда слоистой и никогда не ослизняющейся (рис. 102). Хлоропласты непра
вильной формы, удлиненные, смыкающиеся концами в постенную сеть, так что 
выглядят как единая сетчатая пластинка с многочисленными пиреноидами. 
В постенном слое цитоплазмы, под хлоропластами, находится несколько доволь
но крупных ядер (размером больше пиреноидов), однако в живом состоянии, без 
окраски, они не видны.

При бесполом размножении в конечных клетках «ветвей», выделяющихся 
своим густо-зеленым цветом (рис. 102, Б), образуется масса мелких дву- или 
четырехжгутиковых зооспор. Половое размножение изогамное, посредством 
двужгутиковых гамет. Смена ядерных фаз бывает разной. Так, у широко рас-

Рис. 101. Valonia.
Л — внешний вид таллома; 
Б — пузырь с маргинальными 

клетками (7) и ветвями
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Рис. 102. Cladophora.
Л — часть таллома с зооспорангиями (темные клетки); Б — зооспорангии; В — многоядерная 

клетка. 1 — ядра; 2 — хлоропласты; 3 — пиреноиды

пространенного в пресных водах России вида С. glomerata смены поколений нет 
и имеет место гаметическая редукция (т.е. талломы диплоидны, а гаплоидны 
только гаметы). Обитающие в северных морях виды С. fracta и С. rupestris имеют 
изоморфную смену поколений, а некоторые североамериканские виды гаплоидны.

Большинство видов этого рода — обитатели морей, но некоторые широко 
распространены и в пресных водах.

У С. sauteri и ряда других видов (выделяемых иногда в особый род Aegagropila) 
нити срастаются, образуя зеленые шары, достигающие размера крупного апель
сина. Такие шары лежат на дне водоемов либо всплывают на поверхность воды. 
Шары формируются из нитей, по-видимому, при поступательно-возвратном 
движении воды на мелководье, что наблюдается не только у кладофор, но и 
у других водорослей, например у Cauletpa racemosa. Такие компактные шары 
удалось получить экспериментально при культуре Cladophora minima на качалке, 
где среда с нитями двигалась от одного края Т-образного сосуда к другому. 
В спокойной среде водоросль росла в виде рыхло перепутанных пучков.
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Род ризоклониум (Rhizoclonium) отличается от кладофоры очень слабым вет
влением, иногда талломы даже совсем не ветвятся; иногда имеются короткие 
одноклеточные выросты — ризоиды — у основания. Клетки длинные, цилинд
рические, с немногочисленными ядрами (от 2 до 8 на клетку). В остальном 
строение клетки то же, что и у кладофоры.

Местообитания те же, что и у кладофор. Нередко ризоклониумы массами 
разводятся в аквариумах с харами.

П О Д О Т Д Е Л  C H A R O P H Y T IN A

У водорослей, входящих в подотдел Charophytina, митоз может различаться 
в деталях, но всегда открытый. Жгутики расположены сбоку или вблизи вер
хушки подвижной клетки (субапикальные) и направлены в одну сторону под 
прямым углом к ее оси. Почти исключительно пресноводные формы; есть так
же водоросли вневодных местообитаний.

Класс трентеполиевые 
(Trentepohliophyceae)

Этот небольшой класс занимает довольно спорное положение в системе зе
леных водорослей. Ориентация жгутиков, как у Ulvophyceae, «11/5», но по осо
бенностям клеточного и ядерного деления трентеполиевые сходны с классом 
Charophyceae и высшими растениями. Таллом гетеротрихальный, но сильно ре
дуцированный.

Класс включает один порядок — Trentepohliales с одним семейством, к ко
торому относятся 4 рода и около 60 видов. Все они обитают вне воды — как 
эпифиты на коре деревьев, камнях и других предметах или как полупаразиты 
на листьях. Некоторые представители — фотобионты лишайников.

Виды рода трентеполия (Trentepohlia, рис. 103, А) особенно широко распрост
ранены в тропиках и субтропиках, где растут на камнях, скалах, стволах деревьев 
и как эпифиты на листьях. Некоторые входят в состав лишайников. В России 
талломы трентеполии образуют кирпично-красные или желтые налеты на стволах 
деревьев. У большинства видов таллом гетеротрихальный, дифференцированный 
на нити, стелющиеся по субстрату, и нити, отходящие от них в пространство; 
у остальных видов вторая система нитей развита слабо. Более или менее шаро
видные клетки толстостенные, протопласт без вакуоли, содержит много диско
видных или лентовидных хлоропластов, зеленая окраска которых, как правило, 
маскируется желтыми или кирпично-красными каротиноидными пигментами, 
растворенными в каплях масла. Более старые клетки обычно многоядерные. 
Толстые слоистые стенки и обилие жира, окрашенного каротиноидами, — при
знаки покоящихся клеток (акинет, зигот) многих зеленых водорослей. У трен- 
теполии эти признаки присущи самим вегетативным клеткам, что, несомненно, 
стоит в связи с наземными условиями существования, для которых характерна 
столь быстрая смена влажности и сухости, что водоросль не смогла бы реаги
ровать на них образованием специальных покоящихся клеток. Вегетативное
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1 Рис. 103. Trentepohlia.
А — клетки с каротиноидами в центре; Б — часть нити 

с зооспорангием (7)

развитие идет урывками, во время смачивания 
(дождь, роса). При длительном пребывании во 
влажных условиях, когда клетки растут и делятся, 
а масло и каротиноиды в значительной мере по
требляются, обнажаются зеленые хлоропласты; 
однако, как и у гематококка, в центре клетки дол
го сохраняется пятно каротиноидов (рис. 103, Б). 

У видов, входящих в состав лишайников, клетки чисто зеленого цвета, так как 
масло и каротиноиды там не накапливаются.

Основной способ размножения трентеполии — вегетативный: нити легко 
разламываются на отдельные участки или клетки, которые переносятся ветром 
на новый субстрат.

Четырехжгутиковые зооспоры образуются в специальных, отличающихся по 
форме от вегетативных клеток крючковидных спорангиях, сидящих на клетках- 
ножках (рис. 103, Б). Спорангии легко отделяются и разносятся ветром в целом 
виде. При созревании зооспорангии становятся многоядерными. При попада
нии в каплю воды через несколько (3—5) минут их содержимое распадается на 
одноядерные участки, которые вырабатывают жгутики и превращаются в зоо
споры. В шаровидных сидячих гаметангиях, которые также разносятся ветром в 
целом виде, образуются (в присутствии воды) двужгутиковые гаметы. Однако 
копуляция гамет наблюдается очень редко. Гаметы большей частью развиваются 
партеногенетически, прорастая, как и зооспоры, на влажной коре в новые нити.

Для некоторых видов трентеполии характерна изоморфная смена поколений.
Виды рода цефалеурос (Cephaleuros), отличающиеся тем, что зооспорангии 

у них собраны группами, — полупаразиты на листьях высших растений, в том 
числе таких важных культур, как чайный куст и кофейное дерево. В некоторых 
местах Южной Америки поражение цефалеуросом, называемое там «красной во
дорослевой плесенью», наносит кофейному дереву довольно серьезный ущерб. 
Представители этого рода входят также в качестве фотобионтов в состав ли
шайников из рода стригула (Strigula).

Класс клебсормидиевые 
(Klebsormidiophyeae)

Представители класса — одноклеточные коккоидные, сарциноидные и нитча
тые (неветвящиеся или ветвящиеся) формы. Имеющие жгутики клетки (зоиды) 
обычно покрыты ромбовидными чешуйками, сходными с чешуйками у клеток 
празинофитов. Деление клеток осуществляется впячиванием или путем образо
вания клеточной пластинки, располагающейся во фрагмопласте.

Клетки одноядерные. Хлоропласт в каждой клетке один, постенный, в форме 
чаши или ленты.
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У тех видов, для которых известен половой процесс, жизненный цикл гап
лоидный, включающий стадию покоящейся, одетой толстой оболочкой зиготы 
(гипнозиготы).

Клебсормидиевые встречаются в пресных водах и во влажных наземных место
обитаниях.

ПОРЯДОК КЛЕБСОРМИДИЕВЫЕ 
(KLEBSORMIDIALES)

Порядок включает коккоидные и сарциноидные 
формы, а также неветвящиеся нити. Хлоропласт 
постенный, в виде ленты или чаши, обычно с одним 
пиреноидом.

Деление клеток осуществляется впячиванием.
В поперечных перегородках плазмодесмы отсутст
вуют.

Виды рода клебсормидиум (Klebsormidium, 
рис. 104) представлены прикрепляющимися к суб
страту нитями, имеющими закругленную конечную 
клетку. Хлоропласт имеет вид довольно тонкой по
стенной пластинки, занимающей меньше полови
ны окружности (рис. 104, А). Нити легко распада
ются на отдельные фрагменты, состоящие из одной 
или нескольких клеток. При бесполом размноже
нии образуются крупные двужгутиковые зооспоры 
(рис. 104, Б) — по одной в клетке. Они освобожда
ются через разрыв в клеточной стенке. Большинство 
видов этого рода живут во влажных вневодных мес
тообитаниях: на скалах, сырой земле, мокрой древе
сине, гидротехнических сооружениях и др.

Рис. 104. Klebsormidium 
flaccidum.

А — нить; Б — зооспоры

ПОРЯДОК КОЛЕОХЕТОВЫЕ 
(COLEOCHAETALES)

Таллом колеохетовых образуют ветвящиеся нити, у некоторых видов легко 
распадающиеся на отдельные клетки. Большинство клеток несет одну или не
сколько щетинок, куда заходит цитоплазма; в основании щетинок имеется об
вертка (воротничок). Хлоропласт постенный, в виде ленты или чаши, с одним 
пиреноидом.

Цитокинез осуществляется путем образования клеточной пластинки, кото
рая состоит из пузырьков, возникающих от аппарата Гольджи и расположенных 
во фрагмопласте. Поперечная перегородка перфорирована плазмодесмами.

Виды рода колеохете (Coleochaete) — пресноводные эпифиты, обитающие глав
ным образом на высших водных растениях. У одних видов типичный гетеротри
хальный таллом, погруженный в слизь, образует полусферические подушечки.
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Рис. 105. Coleochaete.
Л — внешний вид таллома С. scutata; Б — нити с антеридиями {слева) и оогониями (справа)

у С. pulvinata; В — прорастание ооспоры

У других видов произошла редукция восходящих нитей, так что таллом пред
ставлен только распростертой по субстрату системой нитей. Последняя в свою 
очередь может состоять из рыхло расположенных разветвленных нитей, нити 
могут также срастаться боками, формируя компактный диск (рис. 105, А). Одно
ядерные клетки, включающие крупный постенный хлоропласт с пиреноидом, 
обычно несут характерные образующие воротничок щетинки, которые появля
ются на клетке в виде выступа, покрытого сначала двухслойной стенкой. Затем 
наружный слой стенки разрывается и остается в виде воротничка у основания 
щетинки, в которую развивается выступ, одетый только внутренней стенкой. 
Бесполое размножение колеохете осуществляется двужгутиковыми зооспорами, 
образующимися по одной в клетке. Половой процесс оогамный. Оогонии и ан
теридии развиваются обычно на одном талломе, хотя есть и двудомные виды 
(рис. 105, Б). Оогоний имеет форму бутыли с сильно расширенной нижней 
частью, содержащей хлоропласт, и узкой, вытянутой верхней частью — трихоги- 
ной с бесцветной цитоплазмой. В оогонии образуется одна яйцеклетка. В антери- 
диях — маленьких бесцветных клетках — формируется по одному бесцветному 
двужгутиковому сперматозоиду, содержащему очень маленький хлоропласт. 
После оплодотворения ооспора одевается толстой оболочкой, а соседние с 
оогонием клетки дают ветвящиеся нити, которые, переплетаясь, образуют вокруг 
оогония и ооспоры псевдопаренхиматозную однослойную кору (рис. 105, В). 
Ооспора зимует и весной прорастает. При этом содержимое ее делится на 8—32 
клетки, каждая из которых затем дает по одной зооспоре. Зооспора развивается 
в таллом. Первое деление копуляционного ядра в прорастающей ооспоре носит 
редукционный характер. Таким образом, растение колеохете гаплоидное, дипло
идна только покоящаяся ооспора.
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Класс конъюгаты, или сцеплянки 
(Zygnematophyceae, Conjugatophyceae)

Конъюгаты — одноклеточные или нитчатые неветвящиеся, обычно свободно 
плавающие формы. Жгутиковые стадии в жизненном цикле полностью отсутст
вуют. Клетки одноядерные. Хлоропласт самой разной формы. Для большинства 
конъюгат характерен центральный, осевой хлоропласт, а париетальный хлоро
пласт встречается реже.

Митоз полузакрытый, с сохраняющимся телофазным веретеном. Деление 
клеток осуществляется впячиванием, во многих случаях при этом имеется кле
точная пластинка, образующаяся во фрагмопласте. Поперечная стенка отклады
вается внутри клеточной пластинки. Плазмодесм нет.

Вегетативное размножение происходит путем деления клеток у одноклеточ
ных форм и распада нитей у нитчатых форм. Половой процесс — конъюгация: 
сливаются две вегетативные клетки, не отличающиеся какой-либо специальной 
дифференциацией как обособленные гаметы. Образующаяся зигота одевается 
толстой оболочкой и претерпевает состояние покоя. При ее прорастании про
исходит мейоз, поэтому конъюгаты — гаплонты. Из зиготы у одних представи
телей развиваются 4 проростка, у других 2, у третьих всего один проросток.

Пресноводные формы — некоторые встречаются на почве или скалах. Совсем 
немногие виды обитают в очень слабосолоноватых водах.

Далее рассматриваются порядки зигнемовые и десмидиевые.

ПОРЯДОК ЗИГНЕМОВЫЕ 
(ZYGNEMATALES)

Водоросли, относящиеся к порядку зигнемовые, одноклеточные или нитча
тые, неветвящиеся, обычно свободноплавающие. Оболочка цельная, сплошная, 
без пор. Поверх нее находится слой слизи (что легко можно оценить наощупь). 
Хлоропласт самой разной формы. Вегетативное размножение происходит путем 
деления клеток (у одноклеточных форм) и распада нитей (у нитчатых форм). 
Из зиготы развиваются 4, реже 2 проростка (у одноклеточных форм) или один 
проросток (у нитчатых форм).

Зигнемовые водоросли до недавнего времени трактовали как два порядка: 
собственно зигнемовые — нитчатые формы и мезотениевые (Mesotaeniales) — 
одноклеточные формы. Однако данные молекулярной биологии свидетельству
ют о том, что родство этих водорослей в наибольшей степени может отражать 
не строение таллома, а форма хлоропласта. Близкие пары родов со сходными 
хлоропластами приведены в табл. 3.
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Таблица 3
Близкие роды нитчатых и одноклеточных зигнемовых

Форма хлоропласта Род нитчатых водорослей Род одноклеточных водорослей

Постенный, в виде спиральных лент Spirogyra Spirotaenia

Центральный, звездчатый, в числе 
двух на клетку Zygnema Cylindocystis

Осевая пластинка Mougeotia Mesotaenium

Поэтому рассматривать нитчатые и одноклеточные формы в качестве каких- 
либо таксонов не имеет смысла. Однако из практических соображений мы рас
смотрим их отдельно.

У видов рода мезотениум (Mesotaenium) хлоропласт имеет форму осевой плас
тинки и содержит один или несколько пиреноидов. В зависимости от положения 
клетки хлоропласт можно видеть или с его широкой стороны, или «в профиль» 
(рис. 106).

Клетки водорослей родов цилиндроцистис (Cylindrocyslis) и нетриум (Netrium) 
имеют по два центральных звездчатых хлоропласта, состоящих из массивной 
осевой части, где находится пиреноид, и расходящихся по радиусам пластинок; 
у нетриума пластинки сильно изрезаны по краям (рис. 107).

Наиболее часто встречающийся вид рода Netrium — N. digitus, крупная во
доросль (до 400 мкм в длину). Клетки ее веретеновидные, с широко закруглен
ными концами. Оболочка гладкая, несегментированная, без пор. В бесцветном 
поперечном цитоплазматическом мостике в плоскости симметрии находится 
крупное ядро, видимое нередко без окраски. По обе стороны от него располага
ется по одному хлоропласту в виде осевого стержня с радиально расходящимися 
от него продольными пластинками с городчатыми краями и отвернутыми вправо 
и влево лопастями. В осевом стержне каждого хлоропласта имеется один цент
ральный палочковидный большой пиреноид, без окрашивания не видимый.

Для рода спиротения (Spirotaenia) характерны париетальные хлоропласты, 
в виде спиральных лент с пиреноидами (рис. 108).

Вегетативное размножение одноклеточных зигнемовых происходит путем 
деления клеток в поперечной плоскости. При половом процессе конъюгирую
щие клетки, обычно погруженные в общую слизь, располагаются своими длин
ными осями или параллельно друг другу, или под прямым углом и в месте кон
такта образуют навстречу друг другу отростки. По мере удлинения отростков 
конъюгирующие индивиды несколько раздвигаются (рис. 109, Б). При раство
рении стенок в месте стыка отростков возникает конъюгационный канал, внут
ри которого встречаются и сливаются протопласты конъюгирующих клеток 
(рис. 109, В). Зигота одевается толстой многослойной оболочкой и переходит в 
состояние покоя. При прорастании зиготы, как правило, все четыре гаплоидные 
ядра, возникшие в результате мейоза, остаются жизнеспособны. Соответственно 
формируется четыре новых индивида. У нетриума из четырех гаплоидных ядер 
обычно остаются жизнеспособными только два, и соответственно при прорас
тании зиготы развиваются только два п о остка ( еже четыре .
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Рис. 106. Строение 
клетки Mesotaenium.

А — пластинка хлоропласта 
в плане; Б — хлоропласт 
повернут и виден в профиль

Рис. 107. Netrium digitus.
А — строение клетки; Б—Г — после

довательные стадии конъюгации
Рис. 108. Spirotaenia 

строение клетки

Одноклеточные зигнемовые распространены в торфяных болотах, некото
рые виды родов мезотениум (Mesotaenium) и цилиндроцистис (Cylindrocystis) 
встречаются на сырой земле, образуя слизистые скопления.

Нитчатые зигнемовые — строго неветвящиеся формы. Таллом состоит из 
одного ряда цилиндрических клеток, одетых цельной оболочкой без пор и сли
зистым чехлом. Зигота прорастает одним проростком. Это самые обычные нит
чатые пресноводные водоросли.

Благодаря чехлу нити зигнемовых и их скопления слизистые на ощупь, в 
отличие от скоплений (тины), образованных другими нитчатками, например 
кладофорой. Центр клетки занят крупной вакуолью, цитоплазма занимает по
стенное положение. У рода мужоция (Mougeotia, рис. 109) хлоропласт имеет вид 
плоской осевой пластинки, содержит несколько пиреноидов. Своей широкой 
стороной он обращен к свету, при чрезмерном освещении пластинка может по
вернуться на 90° и стать к свету в профиль. Такой поворот занимает около 30 мин.
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Рис. 109. Mougeotia.
Л — пластинка хлоропласта в плане; Б — хлоропласт по
вернут и виден в профиль; В — конъюгация лестничная 

(вверху) и боковая (внизу) ао-ь^Ь

У рода зигнема наблюдаются два осевых звездчатых хлоропласта, каждый с круп
ным центральным пиреноидом {Zygnema, рис. 110). Хлоропласты в виде одной 
или многих лент, расположенных в постенной цитоплазме и опоясывающих 
клетку по спирали, характерны для видов наиболее широко распространенного 
рода спирогира (Spirogyra, рис. 111). Лентовидные хлоропласты спирогиры обыч
но имеют неровные городчатые края, и у многих видов вдоль ленты посередине 
проходит гребень в виде темной полосы, вдающийся внутрь клетки. По средней 
линии хлоропласта расположены пиреноиды, окруженные крахмальными зер
нами.

Одно ядро всегда расположено в центре клетки: у мужоции оно прижато к 
одной стороне хлоропласта (см. рис. 109, А), у зигнемы находится между двумя 
хлоропластами (см. рис. 110, А). У спирогиры ядро, окруженное слоем цито
плазмы, подвешено на цитоплазматических тяжах, отходящих от постенной ци
топлазмы, в центре вакуоли (рис. 111, А). Любая клетка нити способна к росту 
и делению. После деления ядра образуется поперечная перегородка, разрезающая 
хлоропласты спирогиры пополам, у мужоции и зигнемы деление хлоропластов 
предшествует формированию поперечной перегородки.

Вегетативное размножение осуществляется благодаря разрыву нитей на от
дельные фрагменты в результате отмирания промежуточных клеток, и даже отдель
ные клетки могут вырасти в новые нити.
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Рис. 110. Zygnema.
А — строение клетки; Б — конъюгация; В — прорастание зиготы

Рис. 111. Spirogyra.
А — строение клетки; Б — конъюгация лестничная; В — конъюгация боковая; Г — прорастание 
зиготы; жг —  женская гамета, мг —  мужская гамета; 1 — хлоропласт; 2 — ядро; 3 — сократительные

вакуоли; 4 — центральная вакуоль

Половой процесс — конъюгация — может различаться в некоторых деталях. 
Наиболее обычна так называемая лестничная конъюгация, которая происходит 
между клетками двух нитей. Нити располагаются параллельно друг другу и вна
чале склеиваются слизью. Затем противолежащие клетки, предварительно поде
лившись на две, образуют навстречу друг другу выросты, которые соприкасаются 
и срастаются своими концами. Удлиняясь, выросты постепенно раздвигают нити,
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так что возникает фигура в виде лестницы (см. рис. 109, В', 110, Б; 111, Б). 
Стенки на соприкасающихся концах отростков растворяются, и возникает узкий 
канал, соединяющий полости конъюгирующих клеток. Оба протопласта, втянув
шиеся в отростки, после растворения смежных стенок вступают в контакт. У всех 
видов спирогиры и у многих видов зигнемы протопласт одной из конъюгирую
щих клеток (отдающей) сокращается, отстает от стенок и постепенно проталки
вается через канал в другую (воспринимающую) клетку, где и сливается с ее 
содержимым, образуя зиготу (см. рис. 110, Б; 111, Б, В). Сокращение протопласта 
обусловлено, по-видимому, тем, что жидкость из центральной вакуоли диффун
дирует в многочисленные пульсирующие вакуоли, появляющиеся в цитоплазме, 
которые выпрыскивают ее в пространство между протопластом и клеточной 
стенкой (см. рис. 111, В). Появление сократительных вакуолей и отставание 
протопласта от стенки наблюдается и в воспринимающей клетке, но значительно 
позднее, чем в клетке, отдающей свое содержимое.

Поскольку поведение конъюгирующих клеток у спирогир и многих зигнем 
несколько различно (воспринимающие клетки, более пассивные, можно назвать 
«женскими», отдающие клетки, более активные, — «мужскими»), половой про
цесс в этих случаях можно определить как физиологически анизогамный, хотя 
морфологически он изогамен: конъюгирующие клетки морфологически одина
ковы. У других видов зигнем и у всех видов мужоций слияние протопластов и 
образование зиготы происходит в конъюгационном канале (см. рис. 109, В), как 
у одноклеточных зигнемовых. Здесь имеет место физиологическая изогамия, 
которая, как правило, сопровождается морфологической изогамией. Описан лишь 
один вид мужоций, где конъюгирующие клетки и нити различались морфоло
гически, т.е. наблюдалась морфологическая анизогамия, и у этого вида зигота 
всегда формировалась в конъюгационном канале.

Помимо лестничной у тех же видов можно наблюдать иной тип конъюга
ции — боковой. При боковой конъюгации отростки, а затем канал возникают 
между соседними клетками одной и той же нити (см. рис. 109, Б; 111, В).

Образовавшаяся в результате слияния протопластов конъюгирующих клеток 
зигота округляется, выделяет толстую трехслойную оболочку и переходит в состоя
ние покоя. В молодой зиготе еще можно различить хлоропласты обоих слив
шихся протопластов, позднее, в случае физиологической анизогамии, мужские 
хлоропласты разрушаются — остаются одни женские; при физиологической 
изогамии сохраняются все хлоропласты. Ядра сливаются незадолго до прорастания 
зиготы. При прорастании зигот нитчатых зигнемовых из четырех гаплоидных 
ядер остается жизнеспособным только одно, соответственно развивается только 
один проросток (см. рис. 110, В; 111, Г).

ПОРЯДОК ДЕСМИДИЕВЫЕ 
(DESMIDIALES)

Порядок, десмидиевые, насчитывающий до нескольких тысяч видов, вклю
чает одноклеточные, реже — нитчатые водоросли (последние можно трактовать 
как нитевидные колонии, поскольку они возникают в результате деления от
дельных клеток на две и нерасхождения дочерних клеток). Клетки всегда состо
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ят из двух симметричных половинок — полуклеток. У большинства родов 
в плоскости симметрии клетки имеется более или менее заметная перетяжка, 
исключение составляют род клостериум и некоторые виды рода пениум. Полу- 
клетки могут быть самой разнообразной формы: цилиндрические с заостренными 
(Closterium — рис. 112), закругленными (Penium) или срезанными (Pleurotaenium) 
концами, а также уплощенные (Cosmarium, Euastrum) или даже дисковидные 
(Micrasterias). В разных положениях клетки выглядят неодинаково (см. далее 
рис. 113, 115, 117). Полуклетки часто разделены более или менее глубокими 
вырезами на симметрично расположенные лопасти, их углы могут нести раз
личные выросты. Оптический микроскоп позволяет видеть двухслойную стен
ку; ее наружный слой часто импрегнирован соединениями железа, имеет жел
товатую окраску и может нести шипы, бородавочки и другие выросты, располо
женные определенным образом. Стенка пронизана сложно устроенными пора
ми, часто группирующимися вокруг основания шипов, бородавок и других вы
ростов стенки. Через поры выделяется слизь. Находясь в контакте с субстратом, 
десмидиевые способны к слабому движению. Движение обусловлено местным 
выделением слизи через специальные крупные поры на концах клетки. В тече
ние часа могут выделиться неправильные червеобразные массы слизи, в два-три 
раза превышающие длину индивида (рис. 112, В).

Одно ядро находится в цитоплазме в области перешейка, соединяющего две 
полуклетки. Хлоропласты в большинстве случаев осевые, по одному в каждой 
клетке, хотя у многих видов космариума и некоторых других родов в каждой по- 
луклетке может быть по два хлоропласта. Осевые хлоропласты состоят из цент
ральной, осевой части, от которой по радиусам расходится ряд пластинок или 
отростков. Пиреноиды обычно располагаются в центральной части хлоропласта.

Рис. 112. Closterium.
А —  вид клетки сбоку; Б —  поперечный разрез клетки; В —  выделение масс слизи с концов клетки; 

Г —  конъюгация; Д, Е — конъюгация с образованием двойных зигот
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Реже хлоропласты постенные — париетальные; по-видимому, они произошли 
от центральных при расширении концов радиально расходящихся отростков 
в париетальные лопастные пластинки и при редукции осевой части хлоропласта. 
У форм с массивными осевыми хлоропластами вакуоли небольших размеров. 
У клостериума и плеуротениума на концах клетки имеются терминальные вакуоли 
с кристаллами гипса, совершающими броуновское движение.

Вегетативное размножение осуществляется делением клетки в поперечной 
плоскости (плоскости симметрии) на две. Дочерние индивиды получают одну полу- 
клетку от материнской клетки, а недостающую достраивают заною (рис. 113, В, Г).

При половом процессе — конъюгации — две клетки сближаются и одеваются 
общей слизью. У некоторых, например у клостериума, в области симметрии от 
каждой конъюгирующей клетки развиваются отростки; они соединяются, образуя 
конъюгационный канал, внутри которого сливаются протопласты конъюгирующих 
клеток (см. рис. 112, Г). У многих десмидиевых половинки оболочек конъюги
рующих клеток расходятся, протопласты освобождаются и сливаются (конъюгаци
онный канал здесь не образуется). У некоторых видов (Closterium lineatum и др.) 
протопласт каждой конъюгирующей клетки предварительно делится, формируя 
ве гаметы, которые освобождаются и попарно сливаются. Таким образом, воз

никают «двойные» зиготы (см. рис. 112, Д  Е). Зрелые зиготы обычно одеты 
трехслойной оболочкой. При прорастании зиготы копуляционное ядро редук- 
ционно делится. Из четырех гаплоидных ядер, как правило, жизнеспособными 
остаются два. Таким образом, у десмидиевых из зиготы образуются два пророст
ка, хотя есть и исключения (у гиалотеки только один проросток).

Представителями не образующих колонии десмидиевых могут служить роды 
клостериум (Closterium), космариум (Cosmarium), микрастериас (Micrasterias), 
стаураструм (Staurastrum) и эуаструм (Euastrum).

У видов рода клостериум (см. рис. 112) клетки веретеновидные, относительно 
прямые либо в большей или меньшей степени изогнутые (обычно одна сторона 
несколько более выпуклая, чем другая). В отличие от подавляющего большин
ства десмидиевых перетяжка в плоскости симметрии отсутствует. Стенка состоит 
из двух половинок, спаянных в плоскости симметрии. В стенке имеются поры, 
особенно крупные на концах клетки. Через них выделяется слизь; она припод
нимает конец клетки; он перекидывается вниз, и слизь начинает выделяться 
с другого конца клетки (клетка, таким образом, «кувыркается») (см. рис. 112, В). 
В плоскости симметрии клетки, куда обычно не заходит хлоропласт, находится 
одно крупное ядро, часто различимое даже в живом состоянии. Каждая полу- 
клетка содержит по одному крупному центральному хлоропласту, состоящему 
из осевого стержня, от которого по радиусам расходится несколько пластин. 
На поперечном разрезе хлоропласт имеет звездчатую форму (см. рис. 112, Б). 
На концах клетки находится по одной вакуоли с кристалликами гипса.

У видов рода космариум (Cosmarium — см. рис. 113, А, Б) клетки с глубокой 
перетяжкой, полуклетки разнообразной формы: округлые, пирамидальные, мно
гоугольные. При рассматривании сверху клетки имеют эллиптические очертания, 
чем отличаются от клеток рода стаураструм (Staurastrum), которые сверху выглядят 
треугольниками или многоугольниками рис. 114).
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Рис. 113. Cosmarium.

А, Б — клетка сверху и спереди соответственно;
Г  В, Г —  деление клетки

У видов рода микрастериас (Micrasterias) клетки плоские, с глубокой пере
тяжкой. Каждая полуклетка разделена на две боковые и одну полярную (сре
динную) лопасти. Боковые лопасти, как правило, глубоко надрезаны (рис. 115).

У видов рода эуаструм (Euastrum) клетки большей частью удлиненной фор
мы, с глубокой перетяжкой, полуклетка с широко округлыми лопастями, имеет 
на конце выемку (рис. 116).

Рис. 115 Micrasterias Рис. 116. Euastrum
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Примерами нитчатых десмидиевых, у которых клетки при делении не разъеди
няются, а остаются плотно соединенными, могут служить водоросли родов дес- 
мидиум (Desmidium) и гиалотека (Hyalotheca). Их клетки, как и у одноклеточных 
десмидиевых, состоят из двух симметричных полуклеток, в плоскости симметрии 
имеется неглубокая перетяжка. Нити обычно скручены по спирали и одеты более 
или менее мощным слизистым чехлом. У разных видов десмидиума клетки при 
рассматривании сверху имеют овальные (D. cylindricum) или треугольные 
(D. swartzii) очертания. Таким образом, у D. swartzii нить имеет форму трехгранной 
призмы, а у D. cylindricum — эллиптического цилиндра. Поскольку нити скруче
ны, выдающиеся ребра клеток у D. swartzii выглядят в виде темно-зеленой полосы, 

идущей косо вдоль нити (рис. 117, А). У D. cylindricum скру
чивание нити выражается в периодическом расширении и 
сужении ее в зависимости от того, широкой или узкой сторо- 

teaama? ной повернута она к наблюдателю (рис. 117, Г). У гиалотеки 
(Hyalotheca) нить цилиндрическая, клетки при рассматрива
нии сверху имеют округлые очертания и отличаются очень сла
бой перетяжкой. Нить окружена мощным слизистым чехлом

(рис. 118, А). У большинства 
нитчатых форм до конъюгации 
нить распадается на отдельные 
клетки (рис. 118, Б), однако у
D. swartzii конъюгируют клетки, 
соединенные в нить. При конъю
гации образуется конъюгацион- 
ный канал (рис. 117, В).

Рис. 118. Hyalotheca.

А — нить; Б — конъюгация

Рис. 117. Desmidium.
А—В — D. swartzii (А — нить, Б — вид 
клетки сверху, В — конъюгация); Г, Д  — 
D. cylindricum (Г — нить, Д  — вид клетки 

сверху)
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Представители порядка относятся к железолюбивым формам и предпочита
ют воду с кислой реакцией, бедную кальцием. Поэтому наиболее разнообразно 
и обильно они представлены в торфяных болотах, заболачивающихся озерах и 
других водоемах дистрофного типа. Они удерживаются между листочками мха 
во взвешенном состоянии или прикрепляясь к ним слизью. Нередко они в огром
ных количествах развиваются в неглубоких лужах торфяников, зарастающих бо
лотными растениями.

Класс харовые 
(Charophyceae)

К классу харовые относятся наибо
лее высокоорганизованные зеленые во
доросли (а по некоторым параметрам и 
наиболее высокоорганизованные водо
росли вообще). Они характеризуются 
сложно построенным талломом (услож
ненный вариант гетеротрихального типа) 
и многоклеточными половыми органами.

Талломы харовых, всегда вертикаль
но стоящие, имеют строго верхушечный 
рост и состоят из осей неограниченного 
роста («стеблей») и отходящих от них 
мутовками осей ограниченного роста 
(«листьев»). Мутовчатое ветвление при
дает харовым некоторое сходство с хво
щами (рис. 119). Высота талломов бы
вает обычно около 20—30 см, но иногда 
достигает метра и более. Как стебли, так 
и листья дифференцированы на зако
номерно чередующиеся узлы и междо
узлия.

Рост у этих водорослей строго апи
кальный (верхушечный). Куполообраз
ная апикальная (верхушечная) клетка
(рис. 120, А, I) поочередно отчленяет Рис. 119. Chara — общий вид таллома 
перегородкой, параллельной ее плоскому
основанию, клетки-сегменты (рис. 120, А, 2). Каждый сегмент делится на двояко
вогнутую верхнюю клетку (рис. 120, А, 3) и двояковыпуклую нижнюю клетку 
(рис. 120, А, 4). Двояковогнутая клетка превращается в узел: она делится попо
лам продольной перегородкой, после чего ряд изогнутых перегородок отделяет 
серию периферических клеток от двух центральных, позднее претерпевающих 
еще несколько делений (рис. 120, Б). Двояковыпуклые клетки не способны к 
делению, они только растут в длину, образуя междоузлия. От периферических
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клеток узла стебля отделяются верхушечные клетки боковых ветвей ограничен
ного роста — листьев, благодаря этому расположенных всегда мутовками. Листья 
растут таким же способом, как стебли, но клетки междоузлий у них обычно оста
ются довольно короткими, а апикальная клетка сравнительно рано прекращает 
делиться, принимая вытянутую заостренную форму. От периферических клеток 
узлов «стебля», расположенных у основания «листьев» (в «пазухах листьев»), воз
никают ветви неограниченного роста следующего порядка — стебель ветвится.

А Б В

Рис. 120. Chara.
Л — продольный разрез конуса нарастания; Б — молодой узел в поперечном сечении; В — лопас
ти коры на молодом междоузлии стебля, состоящ ие из чередующихся узлов и междоузлий.

1 — верхушечная клетка, 2 — клетка-сегмент, 3, 7 — узлы, 4, 6 — междоузлия, 5 —  листья

У многих представителей харовых от узлов осей идут еще вверх и вниз 
нити, одевающие снаружи клетку междоузлия и образующие так называемую 
«кору». «Коровые» нити плотно прилегают к клетке междоузлия и растут с той 
же скоростью, так что клетка с самого начала покрыта корой. Растущая вверх 
нить одного узла встречается с нитью, растущей вниз от вышерасположенного 
узла (рис. 120, В).

Нити коры, одевающие стеблевые междоузлия, имеют те же строение и спо
соб роста, что и другие ветви растения, т.е. у них наблюдаются расчленение на 
узлы и междоузлия и апикальный рост (рис. 120, В). Узлы делятся двумя ради
альными стенками на медианную и две латеральные клетки. Медианная клетка 
делится тангентальной стенкой на более мелкую внутреннюю и более крупную 
наружную клетки. Наружная может или дать только маленький выступ, или раз
виться в шип; иногда она делится на ряд клеток. У многих видов хары листья 
также одеты корой, нити которой, однако, не дифференцированы на узлы и 
междоузлия (рис. 121, 4̂).
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Рис. 121. Chara.
А —  половые органы на «листе»; Б, В, Г — разрез антеридия на разных стадиях развития; 
Д  —  манубриум (рукоятка), первичные и вторичные головки со сперматогенными нитями;

Е  —  участок сперматогенной нити и сперматозоиды

Прикрепляются талломы посредством ризоидов, возникающих из перифе
рических клеток нижнего узла главной оси. Они состоят из одного ряда клеток, 
обычно разветвленных.

Молодые клетки одноядерные, с возрастом они становятся многоядерными. 
Клетки одеты целлюлозной оболочкой, в наружных слоях которой отлагается 
карбонат кальция. В постенной цитоплазме находятся многочисленные мелкие 
дисковидные хлоропласты, лишенные пиреноидов. В удлиненных клетках меж
доузлий хлоропласты расположены хорошо заметными продольными рядами 
в самом наружном слое цитоплазмы.

В более глубоком слое цитоплазмы, граничащем с громадной вакуолью, 
происходит интенсивное движение: с одной стороны клетки — восходящий ток 
цитоплазмы, с другой — нисходящий. Линия раздела заметна по бокам клетки по 
бесцветной полосе, где нарушено плотное расположение хлоропластов и стенка 
образует гребень, вдающийся внутрь клетки. Все клетки, способные к делению 
(т.е. апикальные, клетки-сегменты и клетки узлов), одноядерные, ядра делятся 
митотически. Неспособные делиться клетки междоузлиев во взрослом состоя
нии многоядерные, содержат крупные ядра лопастной формы, размножающиеся 
амитотически.

Митоз открытый, с сохраняющимся телофазным веретеном, цитокинез идет 
посредством образования клеточной пластинки, возникающей из пузырьков
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от аппарата Гольджи и расположенной во фрагмопласте. Поперечные перего
родки пронизаны плазмодесмами.

Бесполого размножения у харовых нет. Вегетативное размножение осуществ
ляется с помощью клубеньков, возникающих из нижних стеблевых узлов. Поло
вой процесс оогамный. Половые органы имеют сложное строение. Как правило, 
оогонии и антеридии развиваются в непосредственной близости друг от друга, 
однако есть и двудомные виды.

Оба вида половых органов формируются на вторичных боковых ветвях огра
ниченного роста, вырастающих из верхних узлов «листьев».

При развитии антеридия боковая ветвь образует базальный узел, после чего 
апикальная клетка делится, формируя антеридий. Клетка базального узла анте
ридия на стороне, обращенной к оси, у однодомных форм хары дает начало 
оогонию. Таким образом, у хары оогоний направлен вверх, а антеридий — вниз 
(рис. 121, А), у однодомных видов нигеллы оогоний образуется под антеридием. 
Апикальная клетка боковой ветви, из которой развивается антеридий, отчленяет 
одну или две дисковидные клетки у своего основания, принимает сферическую 
форму и делится двумя продольными и одной поперечной перегородками, обра
зуя восемь клеток-окгантов. Затем в каждом октанте последовательно возникают 
по две параллельные перегородки, так что получаются восемь диагональных ря
дов, каждый из трех клеток (рис. 121, Б, В). Восемь периферических клеток 
претерпевают плоскостной рост и развиваются в плоские изогнутые клетки — 
щитки, выпуклой стороной обращенные кнаружи. Их стенки имеют радиально 
расходящиеся складки, а содержимое в зрелом состоянии оранжево-красного 
цвета. Щитки составляют стенку шаровидного антеридия, которая у основания 
замыкается одной из дисковидных клеток, отчленившейся вначале и обычно 
вдающейся в полость антеридия (рис. 121, Г). Средние клетки значительно удли
няются в радиальном направлении, каждая образует клетку-рукоятку, которая 
таким образом отходит от центра щитка и несет на внутреннем конце шаровид
ную клетку — головку, развившуюся из самой внутренней клетки первоначаль
ного диагонального ряда. Каждая клетка-головка дает начало шести вторичным 
головкам, на которых развиваются длинные нити, обычно дважды раздвоенные 
у основания. Эти сперматогенные нити заполняют полость антеридия плотным 
клубком. Каждая нить состоит из 100—200 дисковидных клеток, в которых обра
зуется по одному спирально изогнутому двужгутиковому сперматозоиду. Спер
матозоиды освобождаются при расхождении щитков антеридиальной стенки 
и ослизнении стенок клеток сперматогенных нитей (рис. 121, Д  Е).

Клетка базального узла антеридия, которая развивается в оогоний, претер
певает два поперечных деления с образованием ряда из трех клеток. Самая верх
няя из них дает оогоний, при этом она сильно увеличивается, самая нижняя — 
одноклеточную ножку, а средняя образует узел, который делится на центральную 
и пять периферических клеток. Последние вырастают в пять коровых нитей, 
которые уже на ранних стадиях окружают оогоний и вскоре отчленяют на своих 
концах одну (у хары) или две (у нителлы) клетки коронки. При дальнейшем раз
витии нити, не делясь, удлиняются и располагаются спирально. Клетки коронки 
мелкие, вертикально стоящие (рис. 121, А). В оогонии формируется одна яйце
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клетка. Под коронкой, клетки которой плотно соединены, нити слегка разъединя
ются, так что образуется щель, через которую проникает сперматозоид. Верхушка 
оогониальной стенки ослизняется, и сперматозоид оплодотворяет яйцеклетку.

Вокруг оплодотворенной яйцеклетки выделяется целлюлозная оболочка, 
кнаружи находится стенка оогония и коровые нити. Внутренние стенки нитей 
утолщаются, опробковевают, в них может откладываться кремнезем, а в полос
тях коровых нитей — обычно еще и известь. Таким образом, вокруг ооспоры 
образуется очень твердая обвертка, и ооспоры переходят в состояние покоя. 
При прорастании ооспоры копуляционное ядро редукционно делится, форми
руются четыре гаплоидных ядра и появляется перегородка, делящая ооспору на 
две неравные части: верхняя клетка получает одно из четырех гаплоидных ядер, 
а три остальных ядра оказываются в нижней клетке, богатой запасными вещест
вами. Эти три ядра затем дегенерируют. Стенка ооспоры разрывается на вер
хушке, и верхняя клетка продольно делится. Получившиеся две клетки растут 
в противоположных направлениях, образуя первый ризоид и вертикальную 
нить — предросток, или протонему, на которой в дальнейшем развивается нор
мальный побег.

Харовые водоросли распространены преимущественно в пресных водах, 
хотя некоторые виды встречаются и в солоноватых водоемах. Обычно они пред
почитают водоемы, где нет сильных движений воды и где имеется песчаный 
или илистый грунт, в котором закрепляются ризоиды. В неприкрепленном виде 
харовые, в отличие от многих других водорослей, жить не могут. Они легко вы
тесняются высшими водными растениями, особенно элодеей.

Харовые водоросли представляют немалый теоретический интерес: на них 
издавна изучали движение цитоплазмы. Кроме того, крупные клетки междоуз
лий, в которых цитоплазма ограничена постенным слоем, а центр клетки занят 
громадной вакуолью, служат объектами для исследования биоэлектрических яв
лений. Пользуясь в основном теми же методами и инструментами, которые при
меняли при изучении гигантского аксона кальмара, в клетке харовых водорослей 
удалось измерить разность потенциалов и сопротивление цитоплазматической 
мембраны. В состоянии покоя содержимое клетки заряжено отрицательно в ос
новном за счет «хлорного насоса», который накачивает отрицательно заряженные 
ионы хлора из окружающей среды в центральную вакуоль. Мембрана в состоя
нии покоя относительно непроницаема для ионов кальция. Если раздражать 
клетку электрическим током, химическими веществами, уколом, то при раздра
жении, превышающем некоторый порог, мембрана в возбужденной области 
становится проницаемой для положительно заряженных ионов кальция: в ре
зультате их мгновенного поступления внутрь клетки мембрана разряжается. 
Электрический ток, возникший на этом участке, поднимает потенциал соседней 
области мембраны выше порогового, вызывая в ней такие же электрические из
менения, которые распространяются, подобно волне, вдоль всей поверхности 
клетки. Таким образом, волну возбуждения, распространяющуюся по раститель
ной клетке, можно вполне описать как потенциал действия и отнести ее к той 
же категории явлений, что и нервный импульс. Правда, имеются и различия: 
во-первых, растительная клетка реаги ует медленнее, чем нервная, а во-вторых,
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мембрана нервной клетки деполяризуется за счет мгновенного поступления 
внутрь клетки ионов натрия, а не кальция.

Довольно обширный (свыше 150 видов) род нителла (Nitella) отличается 
тем, что коровые клетки отсутствуют. Листья чаще всего по 6—8 в мутовке, 
правильно однократно или многократно вильчатые, реже простые. Антеридии 
развиваются на вершине члеников в развилках листа, оогонии — сбоку, у одно
домных видов под антеридиями. Оогонии с коронками из 10 клеток, располо
женных в два яруса.

У видов рода хара (Chara) стебли и листья чаще всего покрыты корой (иногда 
кора развивается только на стеблях), придающей стеблям большую жесткость. 
У однодомных видов оогоний с коронкой из 5 клеток обычно расположен над 
антеридием. Виды этого рода встречаются в основном в пресных водах, однако 
С. baltica обитает преимущественно в солоноватых водах морских побережий, 
где часто образует густые заросли.

ОТДЕЛ ОХРОФИТЫ 
(OCHROPHYTA)

Охрофитовые водоросли — это разнообразная группа, включающая почти 
все типы дифференциации таллома (за исключением сифонокладального) — от 
одноклеточных монадных представителей до гигантских водорослей с тканевым 
типом дифференциации таллома. Монадные клетки в типе имеют два жгутика — 
длинный и короткий. Длинный жгутик покрыт двумя рядами трехчастных мас- 
тигонем (состоят из трех частей: короткой базальной части, длинного полого 
стержня и верхней части из одного или нескольких филаментов). Короткий жгу
тик гладкий, часто с базальным вздутием, принимающим участие в фототаксисе 
(у синурофициевых вздутия имеются на обоих жгутиках). В переходной зоне жгу
тиков обычно имеется спиральная структура (отсутствует у бурых, диатомовых, 
диктиоховых и некоторых других). Митохондрии с трубчатыми кристами.

Оболочка хлоропластов образована четырьмя мембранами — две собственно 
мембраны хлоропласта и две мембраны хлоропластной эндоплазматической сети. 
Чаще всего если хлоропласт расположен рядом с ядром, то наружная мембрана 
хлоропластной эндоплазматической сети продолжается в наружную мембрану 
ядра. Между двумя парами мембран имеется перипластидное пространство, в ко
тором содержится перипластидная сеть из анастомозирующих каналов, функция 
которой, возможно, состоит в транспорте белков, кодируемых ядерным геномом, 
через перипластидное пространство в хлоропласт. Ламеллы трехтилакоидные. 
У большинства представителей имеется опоясывающая ламелла. Из пигментов 
присутствуют хлорофиллы я и с, хлорофилл b отсутствует. Хлорофиллы с трех 
типов в различной комбинации могут быть представлены в разных классах охро- 
фитов, но только у эустигматофициевых хлорофилл с отсутствует. Главные допол
нительные пигменты у большинства охрофитовых — фукоксантин, у желтозеленых, 
эустигматофициевых, некоторых рафидофициевых — вошериаксантин. У боль
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шинства представителей хлоропластная ДНК собрана в кольцо, расположенное 
под опоясывающей ламеллой.

Пиреноиды могут быть, могут отсутствовать. Запасной продукт хризоламина- 
рин формируется вне хлоропласта, в вакуолях в цитоплазме. Глазок, за редким 
исключением, расположен в хлоропласте. Он состоит из ряда липидных глобул 
с каротиноидными пигментами.

Класс золотистые водоросли 
(Chrysophyceae)

Класс представлен микроскопическими водорослями золотисто-желтого цве
та, среди которых встречаются одноклеточные, колониальные и многоклеточные 
организмы. У монадных представителей и стадий два (один иногда редуциро
ван) апикальных жгутика, которые имеют типичное строение для охрофитовых 
водорослей: они разной длины, на длинном жгутике в два ряда идут трехчастные 
мастигонемы. У золотистых водорослей на мастигонемах располагаются латераль
ные (боковые) волоски (рис. 122, А). Такие волоски на мастигонемах имеются 
еще только у синуровых. На коротком жгутике расположено парафлагеллярное 
вздутие, которое вместе с глазком отвечает за фоторецепцию (рис. 122, Б).

Содержимое клетки включает цитоплазму, одно ядро, хлоропласты (один или 
несколько), содержащие хлорофиллы а и с и имеющие золотисто-желтый цвет от 
присутствия дополнительных пигментов, из которых наиболее важные фукоксан- 
тин и виолаксантин. Хлоропласты имеют типичное строение для охрофитовых 
водорослей. Стигма состоит из одного ряда липидных глобул и расположена в 
хлоропласте. Запасные продукты — хризоламинарин и липиды — откладываются 
в цитоплазме вне пластид. На переднем конце клетки у пресноводных предста
вителей расположены одна или две сократительные вакуоли (рис. 122, Б).

Митоз открытый, центром организации микротрубочек выступает ризопласт 
(поперечно исчерченный фибриллярный корешок, идущий от базального тела 
длинного жгутика). Размножение вегетативное (продольное деление клетки, 
распад колонии или многоклеточного таллома на части) или бесполое (зооспо
рами, амёбоидными клетками, апланоспорами), половой процесс известен для 
немногих видов. Жизненный цикл, возможно, гаплобионтный с зиготической 
редукцией. Для золотистых водорослей характерно образование стоматоцист — 
специальных покоящихся стадий, формирующихся эндогенно, стенка которых 
состоит из кремнезема. Цисты образуются в результате полового процесса и в 
неблагоприятных условиях, они имеют толстую оболочку, в которой находится 
отверстие (или пора), замкнутое особой пробочкой.

Клетки чаще всего покрыты лишь плазмалеммой, поверх которой могут 
располагаться органические или кремнеземные чешуйки. У некоторых предста
вителей клетки заключены в домики, через отверстия которых выходят жгутики 
или псевдоподии (у некоторых видов).

По способу питания среди золотистых водорослей встречаются автотрофные, 
миксотрофные и гетеротрофные (осмотрофы и фаготрофы) формы.
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Рис. 122. А — строение клетки золотистой водоросли (по: Hoek van den et al., 1995).
I — базальное тело, 2 — базальное вздутие, 3 — короткий жгутик, 4 — глазок, 5 — ризопласт, 6 — 
ядро, 7 — ядерная мембрана, 8 — ядрышко, 9 — митохондрия, 10 — вакуоли с хризоламинарином,
II — слизь, 12 — плазмалемма, 13 — везикулы, 14 — слизистое тело, 15 — липиды, 16 — хлоро

пласт, 17 — аппарат Гольджи, 18 — пульсирующая вакуоль.

Б — трехчастная мастигонема.
1 — терминальный филамент, 2 — трубчатая часть мастигонемы, 3 — длинный латеральный 

филамент, 4 — короткий латеральный филамент

Обитают золотистые водоросли преимущественно в пресных водах, особен
но они характерны для пресных чистых водоемов, где скапливаются в массовых 
количествах в планктоне обычно в холодное время года (ранней весной или 
поздней осенью и зимой), так как в иное время не выдерживают конкуренции 
с другими организмами.

Объем золотистых водорослей и их систематика в последнее время постоянно 
пересматриваются, что связано с накоплением новых данных по цитологии, 
биохимии, физиологии и молекуля ной биологии.
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Далее рассмотрены следующие порядки, входящие в класс золотистых водо
рослей: хромулиновые, хиббердиевые, гидрурусовые.

ПОРЯДОК ХРОМУЛИНОВЫЕ 
(CHROMULINALES)

Хромулиновые — это центральный порядок класса. К нему относятся пред
ставители с монадным, пальмеллоидным и амёбоидным типами дифференциации 
таллома. Клетки обычно голые, но есть представители с простыми органическими 
чешуйками.

В планктоне торфяных болот и других пресных водоемов со стоячей водой, 
в гиалиновых клетках мха сфагнума встречаются виды рода хризамёба (Chrys- 
amoeba) — водоросли с амёбоидным типом дифференциации таллома (рис. 123, А). 
У некоторых представителей кроме псевдоподий имеется короткий и малопод
вижный жгутик. Хризамёба питается автотрофно и гетеротрофно, захватывая 
твердые частички пищи. Размножается вегетативно путем деления клетки надвое.

В планктоне прудов нередко встречаются представители рода охромонас 
(Ochromonas) в виде округлой или овальной клетки, способной образовывать 
псевдоподии. На переднем конце клетки имеются два жгутика неравной длины. 
Длинный жгутик — перистый, более короткий — гладкий (рис. 123, Б). В клетке 
находятся один или два хлоропласта, одна—три пульсирующие вакуоли, хризо- 
ламинарин в виде крупного образования в нижней части клетки и у многих видов 
глазки. Хотя представители рода предпочитают олиготрофные пресные воды, 
некоторые встречаются в морях.

В пресных водах и морях обитают виды рода хромулина (Chromulina, рис. 123, В). 
Их округлое или веретеновидное тело способно изменять форму (метаболиро- 
вать) и иногда образовывать псевдоподии. В оптическом микроскопе виден один 
жгутик, а крошечный второй обнаруживается только с помощью электронного 
микроскопа. У некоторых видов подвижная стадия сильно сокращена, и они 
существуют в виде неправильных скоплений неподвижных клеток в слизи (паль- 
меллевидное состояние).

На поверхности мелких лесных прудов или луж часто можно наблюдать ма- 
тово-золотистую пленку, образованную огромным количеством цист хромули- 
ны (до 40 ООО на 1 мм2 поверхности), которые высовываются над поверхностью 
воды благодаря несмачиваемости оболочек и погружены в воду только нижней 
частью, где находится пора. При прорастании цисты из нее через пору выходит 
несколько подвижных особей. Интересно, что хлоропласты в цисте переме
щаются и располагаются перпендикулярно к направлению падающего света 
(рис. 123, В, 1—3).

Виды рода динобрион (Dinobryon) образуют подвижные колонии в пресных 
водоемах. Клетки колонии прикреплены внутри бокаловидных прозрачных 
целлюлозных домиков при помощи сократительных стебельков. Из широкого 
устья домика выставляются два жгутика неравной длины. Клетка содержит 
один или два хлоропласта, на ее переднем конце видны глазок и две сократи
тельные вакуоли, на заднем конце клетки в вакуоли находится хризоламинарин.
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в г
Рис. 123. Хромулиновые.

А —  Chiysamoeba; Б  —  Ochromonas (1 —  внешний вид, 2 —  циста); В —  Chromulina (1 —  внешний 
вид, 2  —  циста, 3  —  схема образования пленки из цист); Г —  Dinobryon (1 — общий вид колонии,

2 — циста)

При размножении дочерние клетки выползают из домика (одна или обе), при
крепляются к его поверхности и вырабатывают новый домик. Так образуются 
нежные древовидные колонии (рис. 123, Г). Половой процесс — хологамия. Зи
гота превращается в стоматоцисту. Ряд видов может переходить на миксотрофное 
питание.

ПОРЯДОК ХИББЕРДИЕВЫЕ 
(HIBBERDIALES)

От других золотистых водорослей хиббердиевые отличаются некоторыми 
особенностями корешковой системы и тем, что помимо фукоксантина содержат 
еще один дополнительный светособирающий каротиноид — антераксантин. 
Род хиббердия — монотипический. Включенные в него водоросли Hibberdia 
magna (= Chrysosphaera magna) имеют две стадии в жизненном цикле: колониаль
ную пальмеллоидную неподвижную и одноклеточную монадную подвижную. 
Первая встречается в виде небольших групп овальных клеток на поверхности 
различных нитчатых водорослей (рис. 124, А).
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Рис. 124. А — Chrysosphaera на нитчатой 
водоросли (7 — сбоку, 2 — сверху); Б — 
Hydrurus foetidus (7 — общий вид коло
нии, 2 — кончик ветви, 3 — зооспора)

ПОРЯДОК ГИДРУРУСОВЫЕ 
(HYDRURALES)

К порядку гидрурусовые относятся представители с пальмеллоидным и 
псевдопаренхиматозным типами дифференциации таллома. Для этого порядка 
характерно наличие уникальных зооспор тетраэдральной формы. Форма зооспор 
поддерживается скелетом из микротрубочек, производных микротрубочкого ко
решка. На длинном жгутике отсутствуют трехчастные мастигонемы, а короткий 
задний лишен пары центральных микротрубочек. Фоторецептор отсутствует.

Особенно известен род гидрурус (Hydrurus, рис. 124, Б) с единственным ви
дом Н. foetidus, встречающимся в быстро текущих горных ручьях с холодной и 
жесткой водой или в талых чистых водах. Он прикрепляется к камням, бревнам, 
мхам и по внешнему виду напоминает нитчатую бурую водоросль. На самом же 
деле это колония в виде ветвящихся шну ов до 30 см длиной. В ней можно
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различить главный ствол и боковые ответвления. Остов колонии образован слизью, 
издающей неприятный запах, в которую вкраплены клетки с крупным хлороплас
том; пиреноид один. Клетки располагаются более плотно по периферии шнуров 
таллома и более рыхло в центре. Рост таллома верхушечный. Делятся только 
клетки, находящиеся на концах шнуров. При бесполом размножении из слизи 
выходят зооспоры, образующиеся из клеток боковых ветвей. Они имеют харак
терную форму тетраэдра и покидают слизь, давая начало новым молодым коло
ниям. Иногда образуются шаровидные цисты, также только в слизи конечных 
разветвлений (рис. 124, Б).

Как фототрофные организмы золотистые водоросли участвуют в создании 
первичной продукции в водоемах и так же, как другие планктонные организмы, 
служат пищей для планктонных животных, являясь, таким образом, началом 
пищевой цепи. При массовом развитии эти водоросли могут загрязнять воду, 
в то же время многие из них считаются индикаторами чистой воды.

Класс синуровые 
(Synurophyceae)

По особенностям общей морфологии синуровые очень близки к золотистым 
водорослям, но отличаются рядом особенностей: оба жгутика направлены впе
ред, отличаются строение переходной зоны и корешковой системы жгутиков, 
жгутиковые клетки имеют базальные вздутия часто на каждом жгутике, глазок 
отсутствует. Их пластиды похожи на пластиды золотистых водорослей, но в них 
отсутствует хлорофилл с2. Связь между наружной ядерной мембраной и наруж
ной мембраной хлоропластной эндоплазматической сети имеется только у рода 
малломонас. Среди синуровых не известно ни одного фаготрофного представите
ля. Поверхность их клеток обычно покрыта панцирем из кремнеземных чешуек.

Все представители класса — пресноводные одноклеточные или колониаль
ные монадные фототрофы, при определенных условиях могут формировать 
пальмеллевидное состояние. Наибольшего обилия и разнообразия они достигают 
в водах с нейтральным или слегка кислым значением pH. Обитают в планктоне, 
являются важным компонентом пищевых цепей, могут вызывать цветение воды, 
при этом массовое развитие синуры придает воде неприятный запах.

Кремнеземные чешуйки синуровых сохраняются в озерных отложениях и 
могут быть использованы в палеолимнологических реконструкциях состояния 
окружающей среды в прошлом.

Все представители класса относятся к единственному порядку синуровых — 
Synurales. Объем класса насчитывает 6 родов, два из которых объединяют одно
клеточных представителей, четыре колониальных.

Весной и осенью в планктоне стоячих и текучих водоемов встречается свобод
ноплавающая колония представителей рода синура (Synura, рис. 125, А). Состав
ляющие ее клетки соединены в центре колонии задними оттянутыми концами, 
а пе едними, несущими по два жгута не авной длины, об ащены кнаружи.
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Рис. 125. А — Synura, делящаяся колония; Б — Mallomonas

Более длинный жгутик направлен вперед, более короткий — вперед и назад, он 
менее подвижен. Сверху каждая клетка покрыта панцирем, состоящим из мел
ких кремниевых чешуек, располагающихся черепицеобразно и по спирали.

В пределах колонии клетки размножаются продольным делением. Старые 
колонии, распадаясь, дают начало другим колониям. Отдельные клетки также 
могут покидать колонию и образовывать новую. Часто во всех клетках колонии 
возникают цисты. Сообщения о половом процессе есть для некоторых предста
вителей рода.

В искусственных водоемах, например в резервуарах для питьевой воды, сину- 
ра может размножаться в таких количествах, что вода приобретает неприятный 
запах. Во избежание этого применяют различные химические препараты — аль- 
гициды.

Для планктона чистых холодных вод (озер, прудов) довольно типичны виды 
рода малломонас (Mallomonas, рис. 125, Б) — одноклеточной водоросли с пан
цирем из окремневших чешуек, расположенных также черепицеобразно и по 
спирали. У многих видов чешуйки несут длинные кремниевые иглы или щетинки. 
Обычно виден лишь один жгутик, второй не выходит из протопласта (редуци
рован). У некоторых видов описан половой процесс — хологамия.

Класс феотамниевые 
(Phaeothamniophyceae)

Феотамниевые включают одноклеточных, колониальных и многоклеточных 
представителей с коккоидным, пальмеллоидным и нитчатым типами диффе
ренциации таллома. Жгутиковые стадии имеют два боковых не авных по длине
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и морфологии жгутика. Длинный жгутик несет два рада мастигонем, на которых 
отсутствуют латеральные волоски. Хлоропласты имеют строение, типичное для 
охрофит. Пигменты — хлорофиллы а и с, присутствуют p-каротин, фукоксан- 
тин, диадиноксантин, диатоксантин и гетероксантин. Природа запасного про
дукта неизвестна, но полагают, что это р-1,3-глюкан. Клеточная стенка имеется 
у всех представителей. Размножение вегетативное и бесполое (автоспоры, зоо
споры), половое размножение неизвестно.

Класс был выделен в 1998 г. на основании анализа последовательности нук
леотидного состава гена rbcL, пигментного состава (хлорофиллы а и с, уникальная 
для водорослей комбинация фукоксантина с гетероксантином), особенностей 
строения клетки (например, отсутствие вакуолей с хризоламинарином), отсутст
вие эндогенных цист с кремнеземными стенками. Представителей этого класса 
ранее относили к желтозеленым и золотистым водорослям. Описано 14 родов 
с 26 видами, относящимися к двум порядкам.

ПОРЯДОК ФЕОТАМНИЕВЫЕ 
(PHAEOTHAMNIALES)

Включает роды водорослей, ранее относимые 
к золотистым водорослям. В качестве примера мож
но привести виды рода тетраспоропсис ( Tetraspo- 
ropsis), очень похожие на зеленую водоросль тет
распора. В озерах и болотах как эпифит на других 
водорослях, мхах и высших водных растениях встре
чается феотамнион (Phaeothamnion) в виде ветвя
щегося прямостоячего кустика до 1 см в высоту. 
По периферии клетки под плазмалеммой, как и у 
ряда других представителей класса, имеются вези
кулы, напоминающие физоды бурых водорослей. 
Клетки содержат от одной до нескольких пластид, 
окрашенных в оливково-бурый цвет. При размно
жении любая клетка нити может образовывать че
тыре—восемь зооспор. Могут образовывать цисты, 
в стенках которых отсутствует кремний. Клеточные 
стенки легко ослизняются, и тогда клетки теряют 
правильное расположение (рис. 126). При этом 
обычно изменяются количество хлоропластов и их 
местоположение. В культуре удалось наблюдать пе
реход из одной формы роста в другую.

Класс диктиоховые, или силикофлагелляты 
(Dictyochophyceae, Silicoflagellata)

Класс представлен одноклеточными монадными организмами с внутренним 
кремниевым скелетом. Длинный жгутик имеет трехчастные мастигонемы, вто
рой жгутик сильно редуцирован. В переходной зоне отсутствует переходная
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спираль, но присутствует пластинка. Хлоропласты имеют характерные особен
ности охрофитов (четыре мембраны в оболочке, трехтилакоидные ламеллы, 
опоясывающая ламелла), но хлоропластная ДНК собрана в нуклеоиды, разбро
санные в строме хлоропласта, и отсутствует соединение наружной мембраны 
ядра с наружной мембраной хлоропластной эндоплазматической сети. Присут
ствуют хлорофиллы а и с, имеется фукоксантин. Глазок отсутствует. Запасной 
продукт — хризоламинарин. Клетки покрыты только плазмалеммой. Половой 
процесс неизвестен.

Все представители обитают в морском планктоне, более обильны в холод
ных водах, иногда вызывают их цветение. Ископаемые кремниевые скелеты 
диктиоховых используются как микропалеонтологические индикаторы древних 
температурных изменений. Все виды относятся к одному порядку.

ПОРЯДОК ДИКТИОХОВЫЕ 
(DICTYOCHALES)

Среди современных представителей известен только род Dictyocha, остальные 
представители (около 100 видов) — ископаемые формы, известные из отложе
ний мелового периода (120 млн лет назад), наибольшего расцвета достигали 
в миоцене.

Диктиоха (Dictyocha) представлена четырьмя стадиями в жизненном цикле: 
одноядерная голая, скелетная, многоядерная и амёбоидная стадии. Одноядер
ная голая стадия — это клетки 15—20 мкм в диаметре, почти сферической фор
мы, несущие несколько щупалец на заднем конце. От апикального углубления 
отходит один видимый перистый жгутик. Второй жгутик короткий. Хлоропласты 
многочисленные (30—50 на клетку), мелкие, часто выпячивают плазмалемму. 
В центре клетки находится одно ядро. Аппарат Гольджи в виде 5 диктиосом 
окаймляет переднюю часть ядра. Митохондрии многочисленные, содержат длин
ные трубчатые кристы с включениями, неизвестными у других охрофитов. В ци
топлазме обычно содержатся эндосимбиотические бактерии.

Основной широко распространенной формой в природе является скелетосо
держащая стадия. На вид массивный, а на самом деле легкий полый скелет 
этой водоросли состоит из базального кольца, от которого отходят радиально 
идущие выросты (рис. 127). Цитоплазма заполняет 
всю скелетную камеру, хлоропласты многочислен
ные. Жгутик отходит возле одного из выростов.
Имеются и тонкие псевдоподии. Строение длинно
го жгутика почти такое же, как на голой стадии.
Короткий жгутик представлен лишь базальным те
лом. Аппарат Гольджи состоит из 72 диктиосом, 
окружающих ядро. Хлоропласт, пиреноид и мито-

Рис. 127. Dictyocha — кремниевый скелет: вид сверху (А) 
и сбоку (£)

6-25129
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хондрии аналогичны этим структурам голой формы. В цитоплазме имеются 
также симбиотические бактерии.

Значительно реже наблюдаются амёбоидная и многоядерные стадии.

Класс диатомовые, или бацилляриевые, водоросли 
(Diatomophyceae, Bacillariophyceae)

Диатомовые водоросли — обширный класс охрофитовых водорослей, чрез
вычайно богатый видами. Это одноклеточные или колониальные коккоидные 
организмы. Жгутиковые клетки в жизненном цикле диатомей представлены 
только сперматозоидами, у которых сильно редуцирован жгутиковый аппарат. 
Единственный жгутик несет трехчастные мастигонемы, но у него отсутствуют 
переходная спираль, центральная пара микротрубочек, микротрубочковые ко
решки, связанные с базальными телами. Базальные тела состоят из дуплетов 
микротрубочек, а не триплетов, как у большинства эукариот.

Пластиды имеют особенности, характерные для охрофитов (две мембраны 
хлоропластной эндоплазматической сети, наружная из которых переходит в на
ружную мембрану ядра, наличие перипластидного ретикулума, трехтилакоид- 
ные ламеллы, наличие опоясывающей ламеллы, ДНК собрана в кольцо). Они 
окрашены в желтый или желто-бурый цвет, так как хлорофиллы а и с маскиру
ются каротиноидами, из которых наиболее важны фукоксантин, неофукоксан- 
тин, диадиноксантин, диатоксантин.

Продукты ассимиляции — хризоламинарин, масло, волютин.
Поверх плазмалеммы у диатомовых формируется особый клеточный покров — 

панцирь, в химическом отношении состоящий из аморфного кремнезема, сход
ного по составу с опалом. Помимо кремнезема в состав панциря входит примесь 
органических соединений и некоторых металлов (железо, алюминий, магний). 
Панцирь изнутри и снаружи покрыт тонким органическим слоем, состоящим из 
пектиновых веществ. Он состоит из двух половинок, надевающихся друг на друга, 
как крышечка на коробочку, — верхней, большей, эпитеки, и нижней, меньшей, 
гипотеки (рис. 128). Каждая половинка в свою очередь состоит из так называе
мой створки и пояскового кольца. Два поясковых кольца, накладываясь друг на 
друга, образуют поясок. Створка обычно плоская, ее загнутые края называют 
загибом створки. Он может быть низким или высоким. У некоторых родов, на
пример у мелозиры (Melosira), створки панциря смыкаются непосредственно 
краями загибов створок, поясок у них образуется во время деления клетки.

2

1

Очертания клетки зависят от ее положения, 
т.е. клетка может быть видна со створки, когда 
она лежит плашмя, или с пояска («в профиль»), 
когда видно, как пояски находят друг на друга.

4 Рис. 128. Строение панциря диатомей.

1 — эпитека; 2 — эпивальва; 3 — эпицингулюм; 4 — гипотека; 
5 —  гипоцингулюм; 6 — гиповальва6
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У некоторых диатомей в течение жизни образуются дополнительные поисковые 
кольца или вставочные ободки между створкой и пояском. На них часто развива
ются септы, или неполные перегородки, разделяющие клетку на сообщающиеся 
между собой камеры. Различают два основных типа створок: актиноморфные, 
через которые можно провести три и более осей симметрии (такие створки 
встречаются у центрических диатомовых), и зигоморфные, через которые можно 
провести не более двух осей симметрии (такие створки встречаются у пеннатных 
диатомовых). Большая часть зигоморфных створок имеет одинаковые концы, 
это — изопольные створки. Створки с разными концами называют гетерополь- 
ными. Концы створок также имеют разнообразную форму.

Панцирь диатомовых пронизан перфорациями, которые служат для сообще
ния протопласта клетки с внешней средой. Общая площадь перфораций на 
створке занимает 10—75% ее площади. Различают два основных типа перфора
ций — поры и ареолы. Поры — наиболее мелкие отверстия, пронизывающие 
стенку однослойного панциря, они могут быть полностью открыты или полуза- 
тянуты мембраной различного типа. Ареолы образуются только в двухслойных 
стенках створок. С внутренней или с внешней стороны, иногда и с обеих сто
рон ареола может быть закрыта тонкой перфорированной кремнеземной плен
кой. Перфорации могут складываться в ряды, которые видны под микроскопом 
как штрихи.

Электронно-микроскопические исследования открыли разнообразные выросты 
панциря, соединяющие протопласт с внешней средой. Так, многие центрические 
диатомовые и бесшовные пеннатные формируют римопортулы (двугубые вы
росты, лабиатные выросты) — трубчатые структуры, конец внутренней части 
которых сплющен или трубка укорочена до щели, имеющей валикообразные 
утолщения («губы») (рис. 129, А). Римопортул может быть несколько сотен на 
клетку, они принимают участие в выделении слизи. Другой тип трубчатых 
структур — фултопортулы (выросты с опорами) — известны только у ряда центри
ческих диатомей. Фултопортула — это трубка, окруженная 2—5 камерами или 
сопутствующими порами, изолированными изогнутыми опорами (рис. 129, Б). 
Фултопортулы связывают с выделением хитиновых фибрилл, которые играют 
роль в формировании колоний, увеличивают плавучесть клеток, защищают их 
от выедания животными.

Рис. 129. А —  римопортула (7 —  вид сбоку, 2 — вид снизу); Б — фултопортула (1 — вид 
сбоку, 2 — вид сверху) (по Round et al., 1990)
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Многие диатомовые на поверхности створки образуют шипы, щетинки, вы
ступы, шипики — эти структуры участвуют в образовании колоний (см. далее 
рис. 131, Д).

Некоторые диатомеи способны к активному движению. Их содержимое сооб
щается с внешней средой продольной щелью или швом, проходящим непосред
ственно по створковой стороне или по особым выростам панциря — килям, 
расположенным вблизи длинной оси створки или по краю ее. Шов может быть 
щелевидным, в виде узкой короткой или длинной щели, прорезывающей стенку 
створки, или более сложным — каналовидным, расположенным в выросте стен
ки створки (в киле, крыле). С внешней средой он сообщается щелью, а в полость 
клетки открывается рядом отверстий с окремнелыми перегородками. Швы могут 
располагаться на обеих створках или только на одной. С движением связаны 
и так называемые узелки — внутренние утолщения стенок створки, видимые под 
световым микроскопом как три небольшие круглые выпуклости: одна в центре 
и по одной на концах створковой стороны панциря (см. далее рис. 134, А, Б).

Движение диатомей — сложный процесс. Некоторые центрические диатомеи 
медленно передвигаются, выделяя слизь через римопортулы. Диатомеи, имеющие 
шов, способны к активному скользящему движению, которое осуществляется 
со скоростью 0,2—25 мкм/с. Существует ряд гипотез относительно механизма 
движения. Одна из них связывает движение диатомей с освобождением слизи, 
состоящей из фибриллярных полисахаридов, через шов. Эти полисахариды гид
ратируются, превращаются в тяжи, которые выбрасываются вперед по субстрату, 
приводя к движению диатомей. Считают, что, вероятно, такие белки, как кинезин 
и/или динеин, являются движущей силой, которая приводит к выбрасыванию 
этих тяжей. Участие слизи в движении диатомей подтверждается тем, что раство
ряющие ее вещества, такие, как эфедрин, изопренелин и др., нарушают и останав
ливают движение диатомей.

Большая часть клетки диатомовых занята вакуолью, цитоплазма располагается 
тонким постенным слоем, а у некоторых и в середине клетки, где помещается ядро. 
Ядро одно, крупное, содержит 1—8 ядрышек, которые исчезают во время митоза. 
Митоз открытый, без центриолей. Роль центра организации микротрубочек иг
рают полярные пластинки, расположенные на полюсах веретена. Цитокинез 
осуществляется за счет впячивания клеточной мембраны и завершается вместе 
с формированием оболочек дочерних ядер.

Размножаются диатомеи, во-первых, вегетативным делением клеток, особен
но интенсивным весной и в начале лета. Во-вторых, у них есть половой процесс 
(рис. 130). При вегетативных делениях масса протопласта увеличивается, вследст
вие чего обе половинки панциря отодвигаются друг от друга. Ядро митотически 
делится, затем протопласт разделяется пополам в плоскости, параллельной 
створкам. Каждый новый протопласт наследует половинку панциря, а вторая 
образуется заною, причем у обеих дочерних клеток она будет меньшей, т.е. гипо
текой (см. рис. 131; 134, Д). После цитокинеза центр организации микротрубочек 
мигрирует в положение между ядром и силикалеммой — так называют мембрану, 
ограничивающую плоский пузырь, в котором отлагается кремнезем и который 
формируется за счет слияния везикул аппарата Гольджи. Полагают, что центр
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Рис. 130. Схема полового процесса и образования ауксоспор пеннатных диатомей на 
примере Gomphonema (Л) и центрических диатомей на примере Melosira (Б).

1 — развитие сперматозоидов; 2 — развитие яйцеклетки; 3 —  оплодотворение; 4 — образование
ауксоспоры
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организации микротрубочек и связанные с ним микротрубочки и микрофилла- 
менты играют роль в процессе образования новых створок, контролируя отложе
ние кремния в силикалемме. Каждый индивидуальный кремнеземный элемент 
панциря формируется в собственной силикалемме. После завершения форми
рования гипотеки обращенная внутрь часть силикалеммы становится новой 
плазмалеммой. Оставшаяся часть цитоплазмы может стать частью органического 
покрытия над кремнеземным панцирем. После вегетативного размножения две 
очерние клетки у одиночно живущих форм расходятся, а у колониальных оста

ются соединенными своими створками. Так как окремневшие панцири клеток не 
способны растягиваться, то при каждом делении одна из дочерних клеток равна 
материнской (ее эпитека переходит от материнской клетки), а другая становится 
меньше (ее эпитекой служит гипотека материнской клетки). В результате после
дующих делений размеры клеток в популяции прогрессивно уменьшаются.

Измельчение клеток приостанавливается различными путями. Так, у не
которых форм с толстыми панцирями, например у видов рода Melosira, можно 
наблюдать повторное деление более крупных дочерних клеток, в то время как 
меньшие не делятся. У некоторых диатомовых пояски панциря более эластичны, 
так что разница в величине эпитеки и гипотеки становится едва различимой. 
Электронно-микроскопическое изучение панцирей некоторых диатомей пока
зало, что некоторые части панциря не срастаются, а сочленяются между собой 
подвижным механизмом, напоминающим сустав. Это делает возможным раздви
гание частей панциря и выравнивание разницы в размерах эпитеки и гипотеки.

Обычно уменьшению размеров клеток диатомей в ходе последовательных 
делений противопоставляется их увеличение в результате полового процесса. 
Однако этот процесс проходит и у неизмельчавших клеток, поэтому можно 
предположить, что половой процесс зависит не только от уменьшения размеров 
клеток, но и от каких-то других факторов.

У большинства пеннатных диатомей половой процесс изогамный, но у га
мет отсутствуют жгутики. Он напоминает конъюгацию у зеленых водорослей 
(рис. 130, А; 132), но в отличие от последних у диатомей перед половым про
цессом происходит мейоз, в результате чего формируются гаплоидные гаметы. 
Они образуются по одной или по две в клетке, так как три или два гаплоидных 
ядра дегенерируют, в первом случае формируется одна, а во втором — две гаме
ты. Слияние происходит таким образом, что створки клеток расходятся и гамета 
одной из клеток, двигаясь амёбообразно, переползает к гамете другой клетки, 
остающейся на месте. В случае формирования каждой клеткой двух гамет одна 
из них переходит в клетку-партнера, а другая остается на месте и сливается 
с гаметой, переползающей от клетки-партнера. У некоторых диатомей клетки, 
лежащие далеко друг от друга, могут образовывать слизистые каналы для про
хождения гамет. Подвижные гаметы можно рассматривать как мужские, а ос
тавшиеся на месте — как женские. Таким образом, при половом процессе этого 
типа можно говорить о физиологической анизогамии.

В результате полового процесса, проходящего очень быстро (в течение не
скольких минут), развиваются одна или две зиготы, которые увеличиваются 
в размерах и превращаются в так называемые ауксоспоры от греч. «ауксо» —
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увеличиваю, расту). Зрелые ауксоспоры одеваются оболочкой, постепенно при
обретающей характерную для данного вида структуру, и превращаются в веге
тативные клетки. Образование каждой из двух половинок панциря связано с 
митотическими делениями ядра, в результате которых одно из дочерних ядер 
погибает. Первое из таких ядерных делений связано с формированием эпитеки, 
второй митоз с дегенерацией одного из ядер приводит к формированию гипо
теки. У некоторых диатомей ауксоспоры могут возникать в пределах одной 
клетки. При этом или материнская клетка образует две гаметы, копулирующие 
друг с другом, или в ее неподелившемся протопласте сливаются два ядра (авто
гамия). У некоторых имеет место диплоидный партеногенез, т.е. без всякого 
слияния клеток или ядер из вегетативной клетки формируется зигота, превра
щающаяся в ауксоспору.

Оогамный половой процесс характерен для центрических диатомей и только 
для одного рода пеннатных. Сперматозоид имеет один непарный жгутик с трех
частными мастигонемами; у сперматозоидов рабдонемы жгутик отсутствует, и 
они передвигаются с помощью тонких псевдоподий. Жгутиковый аппарат спер
матозоидов сильно редуцирован (нет центральной пары микротрубочек, нет ко
решковой системы, базальные тела состоят из дуплетов микротрубочек). Сперма
тозоидов образуется от 4 до 128 на клетку вследствие многочисленных митозов, 
которые следуют за мейозом. Формируются две или одна яйцеклетки на клетку 
(два или три ядра, из образовавшихся в результате мейоза, погибают). После 
оплодотворения формируется диплоидная зигота, которая развивается в расту
щую ауксоспору (см. рис. 130, Б).

Как видно из обзора полового процесса диатомей, вегетативные особи пред
ставляют собой диплоидные организмы, а гаметы — гаплоиды, таким образом, 
жизненный цикл у них гаметический.

При наступлении неблагоприятных условий диатомовые могут формировать 
споры и покоящиеся клетки. Они богаты запасными продуктами, которые по
требуются при их прорастании. Покоящиеся клетки морфологически близки к 
вегетативным клеткам, в то время как панцирь спор становится более толстым, 
округляется, изменяется его орнаментация. Покоящиеся клетки формируют 
чаще пресноводные центрические и пеннатные диатомеи, в то время как споры 
формируют центрические морские диатомовые. И покоящиеся клетки, и споры 
могут выживать десятилетиями. При их прорастании для формирования нор
мального панциря требуются два митоза с дегенерацией ядер.

Диатомовые широко распространены в бентосе и планктоне как морей и 
океанов, так и пресных вод с разным химическим составом и температурой. 
Некоторые виды обитают в верхних слоях почвы, на влажных скалах, в горячих 
источниках, на снегу и во льдах полярных областей. Могут обитать как эпизо- 
онты (на животных — от ракообразных до китов), так и эндобионты (например, 
в фораминиферах). В прибрежных водах, развиваясь в массе, могут вызывать 
цветение воды.

Створки диатомовых водорослей не растворяются в большинстве природных 
вод, поэтому они осаждаются на протяжении последних 150 млн лет, начиная 
с раннего мелового периода. Таким образом, считается, что диатомеи произошли
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ранее этого периода. Наиболее древние ископаемые диатомеи были центриче
скими, в то время как наиболее древние пеннатные были бесшовными. Шовные 
диатомеи появились позднее.

К классу диатомей относится около 300 родов и 10—12 тыс. видов. Однако 
некоторые авторы отстаивают другую точку зрения, согласно которой истинное 
количество видов диатомей может достигать 1 млн. В большинстве работ, которые 
касаются изучения флор диатомей, класс диатомей понимают в ранге отдела, 
и тогда в нем выделяют два (Centrophyceae и Pennatophyceae) или три класса 
(Coscinophyceae, Fragilariophyceae, Bacillariophyceae). В данном учебнике диа
томовые рассматриваются в ранге класса. Далее описаны только некоторые по
рядки.

Ц е н т р и ч е с к и е  д и а т о м о в ы е  в о д о р о с л и
Виды центрических диатомовых водорослей особенно широко представлены 

в планктоне морей и океанов как одни из главных продуцентов органических 
веществ. Это одноклеточные и колониальные формы, через створку которых 
можно провести три и более осей симметрии. У них отсутствует активная под
вижность (не имеют шва на панцире) и имеется оогамный половой процесс.

ПОРЯДОК ТАЛАССИОЗИРОВЫЕ 
(THALASSIOSIRALES)

К порядку относят одноклеточных и колониальных представителей с круг
лыми, реже эллиптическими створками. Двугубые выросты, обычно немного
численные, по-разному расположены на лицевой стороне створки. Выросты 
с опорами, как правило многочисленные, расположены в прикраевой и/или 
центральной части створки.

В планктоне и на дне пресных водоемов обитают виды рода циклотелла 
(Cyclotella, рис. 131, А), иногда образующие колонии в форме непрочных цепо
чек. Клетки похожи на круглую невысокую коробочку. Краевая зона створки 
несет радиальные штрихи или ребрышки, а центральная часть более выпуклая 
и у большинства видов бесструктурная. Многочисленные хлоропласты в виде 
мелких пластинок находятся по створковым сторонам. Фултопортулы распола
гаются в виде кольца по краю створки, иногда на ее поверхности. Некоторые 
клетки могут образовывать хитиновые нити длиной около 150 мкм, которые, 
как полагают, придают лучшую плавучесть клеткам, а также препятствуют поеда
нию этих клеток зоопланктоном.

ПОРЯДОК КОСЦИНОДИСКОВЫЕ 
(COSCINODISCALES)

Представители порядка имеют круглые створки, реже эллиптические или 
многоугольные. Двугубые выросты образуют кольцо по краю створки, иногда 
дополнительно присутствуют в центре клетки, реже — по всей поверхности 
створки. Виды морские, реже пресноводные.
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Д
Рис. 131. Центрические диатомовые.

А — Cyclotella: 1 — вид со створки, 2 — вид с пояска; Б — Coscinodiscus, панцирь со створки; 
В — Melosira: 1 — нить с пояска, 2 — нить с ауксоспорами; Г — Aulacoseira, нить с пояска;

Д  — Chaetoceros, часть цепочки (клетки видны с пояска)

Сходный внешний вид с циклотеллой имеют представители рода косцино- 
дискус (Coscinodiscus), встречающиеся в тех же местообитаниях. Но на их створ- 
ковых сторонах радиальными или тангентальными рядами, реже — беспорядоч
но располагаются точки или ареолы, а по краю створки у некоторых видов 
имеются шипики (рис. 131, Б). Римопортулы располагаются или беспорядочно 
по всей поверхности створки или образуют краевое кольцо.

ПОРЯДОК МЕЛОЗИРОВЫЕ 
(MELOSIRALES)

Мелозировые представляют собой колониальные формы, реже одиночные. 
Панцирь шаровидный или цилиндрический. Створки круглые, плоские или 
выпуклые. Двугубые выросты расположены по всей поверхности створки. По
давляющее большинство видов — морские.

Клетки в форме цилиндрических или бочонкообразных коробочек характер
ны для рода мелозира (M elosira), обитающего преимущественно в планктоне 
и бентосе пресных и соленых водоемов. Клетки соединены створками в плот
ные нити (колонии) при помощи слизи, а у некоторых видов — и при помощи 
шипиков. Створки всегда круглые, покрытые нежными или грубыми точками 
(порами), часто образующими радиальные ряды. Римопортулы у видов рода 
мелозира располагаются по всей поверхности створки и у края образуют кольцо.
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Многочисленные хлоропласты имеют вид дисков или лопастных образований 
(рис. 131, В). Из этого рода были выделены виды, относящиеся к роду аулако- 
зира (Aulacoseira, рис. 131, Г) и п орядку аулакозировых (Aulacoseirales). Клетки 
в колонии аулакозиры соединены с помощью соединительных шипов, римо
портулы располагаются на загибе створки. Виды рода аулакозира встречаются 
только в пресных водах.

ПОРЯДОК ХЕТОЦЕРОТОВЫЕ 
(CHAETOCEROTALES)

Клетки хетоцеротовых соединены в колонии, реже встречаются одиночные. 
Панцирь цилиндрический. Створки эллиптические или почти круглые, с длин
ными полярными выростами, с помощью которых клетки соединены в колонии. 
Римопортулы расположены в центральной части створки, реже отсутствуют. Виды 
морские, реже пресноводные.

У видов рода хетоцерос (Chaetoceros) клетки иногда имеют вставочные ободки. 
Особенно же типичны для них длинные полые прямые или изогнутые щетинки 
(шипы) на каждом из полюсов их элиптических створок. Этими шипами они 
обычно соединяются в длинные цепочки, при этом шипы соседних клеток пере
крещиваются и иногда срастаются в основании (рис. 131, Д). Для видов характер
но наличие обычно одной (в основном) римопортулы в центре створки. Виды 
рода хетоцерос почти исключительно морские, планктонные.

П е н н а т н ы е  д и а т о м о в ы е  в о д о р о с л и
Одноклеточные и колониальные представители, через створку которых мож

но провести две и меньше осей симметрии. Клетки линейные или ланцетовид
ные, реже эллиптические или округлые. Среди них есть подвижные (со швом) 
и неподвижные. Половой процесс — своеобразная изогамия, у одного рода — 
оогамия.

Из неподвижных пеннатных диатомей чаще других встречаются виды родов 
синедра (Synedra), фрагилярия (Fragilaria), табеллария ( Tabellaria) и астерионелла 
(Asterionella).

ПОРЯДОК ФРАГИЛЯРИЕВЫЕ 
(FRAGILARIALES)

Представители фрагиляриевых — одиночные или собраны в колонии. Клетки 
удлиненные, эллиптические. Римопортулы располагаются на концах створки. 
Септы и шов отсутствуют. Встречаются в пресных и морских водоемах.

Виды синедры обитают в литорали или обрастаниях пресных, солоноватых 
и морских вод (очень редки типичные планктонные формы). Они живут одиноч
но в виде либо пучковидно-вееровидных, либо звездчатых колоний, прикреп
ленных к субстрату или свободноживущих. Клетки палочковидные, на концах 
заострены или закруглены и со стороны створок несут нежную поперечную 
штриховку. Шва у них нет. С пояска панцирь имеет прямоугольные очертания 
(рис. 132, А). Хлоропласты (два) располагаются в плоскости створок.
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Рис. 132. Бесшовные пеннатные диатомеи.

А — Synedra: 1 — панцирь со створки, 2 — панцирь с пояска; Б — Fragilaria: I — колония, 
2 — панцирь со створки; В — Tabellaria, общий вид колонии; Г — Asterionella: J — панцирь

со створки, 2 — общий вид колонии

У видов фрагилярия клетки очень напоминают клетки видов синедры, но 
соединяются в длинные лентообразные колонии (рис. 132, Б), обитающие пре
имущественно в литорали, реже в планктоне пресных и солоноватых вод. В каж
дой клетке имеются два пластинчатых хлоропласта. На одном конце каждой 
створки имеется по единственной римопортуле.

Колонии видов рода астерионелла, обитающие в планктоне пресных во
доемов и морей, похожи на изящную звездочку с лучами (клетками), располо
женными в разных плоскостях. Каждая клетка имеет вид тонкой палочки со 
слегка расширенными концами, причем свободные концы несколько уже, чем 
концы, которыми клетки соединяются в центре звездочки (рис. 132, Г). Римо
портулы расположены на обоих концах створок. Хлоропласты в клетках имеют 
вид мелких зерен.

ПОРЯДОК ТАБЕЛЛАРИЕВЫЕ 
(TABELLARIALES)

Клетки табеллариевых прямоугольные с пояска, эллиптические до удлиненно 
линейных со створки. Имеются вставочные ободки с септами. Римопортулы 
расположены в центре клетки. Шов отсутствует. Большинство представителей — 
пресноводные эпифиты.
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Клетки видов рода табеллария имеют форму табличек (с пояска), снабжены 
вставочными ободками и септами и соединяются в колонии в виде зигзагооб
разных цепочек (реже колонии звездчатые). При этом клетки обращены друг к 
другу створками и соединяются своими уголками (слизью). Имеется единствен
ная римопортула на створку, расположенная около ее центральной расширенной 
части. Характерные обитатели литорали и планктона пресных вод (рис. 132, В).

Из порядков, представители которых имеют щелевидный шов, мы рассмотрим 
только три: ахнантовые, цимбелловые, навикуловые.

ПОРЯДОК АХНАНТОВЫЕ 
(ACHNANTHALES)

Порядок объединяет одноклеточные и колониальные водоросли со щеле
видным швом только на одной створке.

В обрастаниях водорослей из родов кладофора и вошерия или высших рас
тений в пресных и морских водах обычно присутствуют виды рода кокконеис 
(Cocconeis). Клетки их имеют очертания эллипса и прикрепляются к субстрату 
всей плоскостью нижней створки, снабженной швом, а на верхней створке шов 
отсутствует (рис. 133, А). Хлоропласт в виде подковообразно согнутой пластинки 
располагается на верхней стороне.

ПОРЯДОК ЦИМБЕЛЛОВЫЕ 
(CYMBELLALES)

Клетки цимбелловых водорослей одиночные или собраны в колонии. Створ
ки изо- или гетеропольные, могут быть полулунные. Щелевидный шов на обеих 
створках хорошо развит или на одной — зачаточный.

На дне литоральной зоны главным образом пресных водоемов и в обраста
ниях широко распространены виды рода цимбелла (Cymbella). Створки их в ос
новном полулунной формы, с прямым или вогнутым брюшным и выпуклым 
спинным краями. Щелевидный шов обычно эксцентрический, более или менее 
приближенный к брюшному краю. Хлоропласт один, расположен с поясковой 
стороны. Иногда клетки прикрепляются к субстрату слизистой ножкой, образую
щейся на одном из концов (рис. 133, Б). Слизь для ножки выделяется через апи
кальные поры. Формы, образующие студенистые трубки, сейчас относят к роду 
энционема (Епсуопета) (рис. 133, В).

В подобных местообитаниях встречаются виды рода гомфонема (Gomphonema), 
в поперечной плоскости имеющие несимметричную форму (один конец клетки 
уже другого). Со створки клетка напоминает наконечник молотка, а с пояска 
клинообразна. Шов проходит посередине. Два хлоропласта расположены по по- 
ясковым сторонам. У этих диатомей также может вырабатываться слизистая 
ножка, п и этом возникают ветвистые колонии рис. 133, Г .
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Рис. 133. А — Cocconeis (1 — верхняя створка, 2 — нижняя створка); Б — Cymbella, пан
цирь со створки; В — Епсуопета, колония в студенистой трубке; Г — Gomphonema 

(1 — панцирь со створки, 2  —  панцирь с пояска, 3 — колония)

ПОРЯДОК НАВИКУЛОВЫЕ 
(NAVICULALES)

Представители порядка — одноклеточные водоросли; клетки одиночные; 
створки изопольные с хорошо развитым щелевидным швом.

Широко распространены представители рода пиннулярия (Pinnularia), 
встречающиеся на дне или в обрастаниях у берегов в различных, преимуще
ственно пресных водоемах. Предпочитают воды, бедные известью. Со створки 
эти одноклеточные водоросли имеют вид вытянутого эллипса. Вдоль створко
вой стороны посередине проходит щелевидный шов в виде тонкой, слегка изо
гнутой линии. На обоих концах клетки и в середине находятся терминальные и 
центральный узелки. Края створки имеют четкий рисунок из параллельных 
ребрышек, не доходящих до линии шва, — это перегородки узких поперечных 
камер на внутренней стороне створки. Вдоль обоих краев створки видны в про
филь так как размещаются на поясковых сторонах) крупные пластинчатые
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хлоропласты в виде двух узких полосок желто-бурого цвета. В центре клетки 
находится цитоплазменный мостик с ядром. По обе стороны от мостика лежат 
вакуоли, капли масла и зерна волютина.

С пояска клетка имеет вид продолговатого прямоугольника и вся окрашена 
в желто-бурый цвет. В этом положении в ней видны все указанные органеллы 
и включения, но пояски панциря не несут никаких скульптурных утолщений, и 
на загибе створки видны только конечные участки перегородок между камерами. 
Узелки имеют вид сосочкообразных утолщений панциря (рис. 134, А—Г).

Размножаются вегетативным делением. Половой процесс изогамный.

А Б В Г Д

Рис. 134. Pinnularia.
А — панцирь со створки; Б — панцирь с пояска; В — клетка со створки; Г — клетка с пояска;

Д  — деление клетки (две дочерние клетки с пояска)

Виды рода навикула (Navicula, рис. 135, А), одного из самых богатых видами 
родов диатомовых водорослей, встречаются в тех же местообитаниях, что и пин- 
нулярия, но чаще, чем она, в солоноватых и морских водах. Многие из них очень 
похожи на виды пиннулярии (щелевидный шов также расположен посредине 
створки) и отличаются от них главным образом отсутствием камер в створках. 
Кроме того, у многих видов концы клеток сужены, так что они по форме напо
минают лодочку.

Эпифитные виды рода навикула часто удерживаются на поверхности водорос
лей или высших растений, образуя полые слизистые трубки. Здесь они свободно 
передвигаются и таким образом выносятся над субстратом в более благоприятные 
условия освещения.
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Рис. 135. А — Navicula, вид со створки 
вид со сторки; В — Pleurosigma, вид

Виды сходных родов гиросигма 
(Gyrosigma) из пресных и плевросиг
ма (Pleurosigma) из морских водоемов 
имеют створки, согнутые в виде бук
вы S, и отличаются друг от друга 
штриховкой панциря (рис. 135, Б, В).

Среди представителей с канало
видным швом широко распростра
нены представители родов ницшия 
и сурирелла.

ПОРЯДОК БАЦИЛЛЯРИЕВЫЕ 
(BACILLARIALES)

Бацилляриевые — одноклеточ
ные водоросли; клетки одиночные, 
реже собраны в колонии; створки 
изопольные, с каналовидным швом, 
расположенным в киле.

Из подвижных бентосных форм 
широко распространены в различ
ных местообитаниях виды рода 
ницшия (N itzschia, рис. 136, А). Клетки имеют палочковидные очертания, кон
цы их заострены, на каждой створке имеется киль с каналовидным швом, иду
щий вдоль одного из краев створки (на противоположных сторонах у эпитеки и 
гипотеки, т.е. кили расположены по диагонали). На створках располагаются па
раллельные линейные штрихи, состоящие из маленьких пор.

ПОРЯДОК СУРИРЕЛЛОВЫЕ 
(SURIRELLALES)

Порядок представлен одноклеточными организмами; клетки одиночные 
с изо- или гетеропольными створками; каналовидный шов расположен в кры
ловидном выросте.

Виды рода сурирелла (Surirella), обитатели бентоса пресных, солоноватых и 
морских водоемов, отличаются очень массивным и сложным панцирем. Со 
створки очертания ее эллиптические, яйцевидные, у некоторых гитаровидные, 
а с пояска клиновидные (рис. 136, Б). Вдоль каждой створки по краям проходят 
два гребня, или киля, с каналовидным швом. Таким образом, клетка имеет всего 
четыре шва.
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Рис. 136. Диатомовые с каналовидным 
швом.

А — Nitzschia: 1 — клетка со створки, 
2 — панцирь со створки; Б — Surirella: 
1 — клетка со створки, 2 — клетка с пояска

Наличие трехчастных мастиго- 
нем на жгутике, строение хлоро
пластов, пигментные системы, труб
чатые митохондрии, запасные про
дукты несомненно подтверждают 
принадлежность диатомовых водо
рослей к группе охрофитов. Но 
внутри этой группы наличие таких 
особенностей, как кремнеземный 
панцирь, диплобионтный жизнен
ный цикл, редукция жгутикового 
аппарата, особенности карио- и ци
токинеза, значительно отличает диа
томей от других представителей. 
Полагали, что предками диатомей 
могли быть какие-то древние си
нуровые водоросли, и некоторые 
авторы даже рассматривали сину
ровых как «жгутиковых диатомей». 
На роль ближайших родственников 

предлагали и желтозеленые водоросли, которые формируют кремнеземные цисты. 
Однако данные молекулярной филогении показали, что диатомовые хотя и отно
сятся к страменопилам, но образуют достаточно обособленную группу и ближе 
всего к ним стоит описанная в недавнее время группа болидофициевых водорослей.

Многие диатомеи можно использовать как индикаторы состояния водоема, 
а некоторые — даже как индикаторы морских течений. Так, в течении Гольфстрим 
доминирует один из видов центрической диатомовой водоросли — планктони- 
елла (Planktoniella sol).

В природе особенно большое значение имеют планктонные диатомовые. 
Составляя основную массу растительного планктона, они являются началом 
пищевой цепи. Их поедают беспозвоночные животные, также обитающие в 
планктоне, которых в свою очередь поглощает рыбная молодь — корм более 
крупных рыб и других животных. Некоторые взрослые рыбы (сельдь, хамса, 
сардина и др.) и молодь питаются непосредственно диатомеями. Следовательно, 
мощное развитие диатомовых водорослей в планктоне имеет большое хозяйствен
ное значение, так как фактически определяет богатство водоема рыбой. В лите
ратуре отмечается, например, что улов сардины на побережье Индийского океана 
зависит от развития одного из видов фрагиляриопсиса (Fragilariopsis oceanica). 
Аналогичное значение могут иметь и бентосные диатомеи. Установлено, что
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некоторые мелкие животные специализировались на питании определенными ви
дами диатомей. Например, инфузории родов хилодон, острихия и др. питаются 
главным образом видами навикула и ницшия, потребляя по 30—40 экземпляров 
ежедневно. Обилием диатомей определяется и развитие личинок хирономид.

Вместе с тем массовое развитие некоторых диатомовых водорослей может 
иметь и отрицательное значение. Некоторые из них в больших количествах по
падают в жабры личинок рыб, вызывая их гибель. Описан случай массового вы
мирания культивируемых в морской бухте Японии моллюсков, жабры которых 
были буквально забиты планктонной диатомовой водорослью талассиозира 
(Thalassiosira decipiens). Иногда эти водоросли затрудняют лов рыбы, запутыва
ясь в рыболовных сетях, — подобное явление имело место на Волге около Аст
рахани при массовом развитии мелозиры. То же наблюдалось у побережья 
Швеции, где в огромном количестве развилась диатомея дидимосфения (Didymo- 
sphaenia geminata).

Большое практическое значение имеет горная мука кизельгур, или диатомит, 
на 50—80% состоящая из панцирей ископаемых диатомей, которые известны из 
отложений юрского периода. В палеогене, неогене и антропогенном периоде 
панцири планктонных диатомей, отлагавшиеся после отмирания водорослей 
на дне мелководных морских и пресноводных бассейнов, образовали мощные 
отложения. Вынесенные на поверхность земли последующими горнообразова
тельными процессами, они и сформировали эту горную породу. Диатомит 
представляет собой массу белого или светло-серого цвета, очень легкую, порис
тую и твердую. Применяется как полировочный или шлифовальный материал, 
для тепловой и звуковой изоляции, как фильтрующее вещество в пищевой, ме
дицинской и химической промышленности; ранее использовался как связую
щая масса или наполнитель при изготовлении динамита. Знание ископаемых 
диатомовых водорослей помогает определить происхождение и возраст различных 
осадочных пород (так называемый диатомовый анализ).

Класс трибофициевые, или желтозеленые, водоросли 
(Tribophyceae, Xanthophyceae)

В классе трибофициевые (желтозеленые) водоросли выражены различные 
типы организации: монадная, амёбоидная или ризоподиальная, пальмеллоид- 
ная, коккоидная, нитчатая, разнонитчатая, псевдопаренхиматозная, паренхима
тозная и сифональная. Интересно отметить, что только у представителей этого 
класса и у зеленых водорослей таллом сифонального типа организации. Многие 
из трибофициевых по внешнему виду очень сходны с зелеными водорослями и 
одно время даже относились к этому отделу. Желтозеленые отличаются от зеле
ных водорослей весьма важными признаками: подвижные формы и стадии 
имеют два жгутика неравной длины и разного строения (более длинный с трех
частными мастигонемами, короткий — гладкий), отсутствует хлорофилл Ь, име
ются различия в запасных продуктах и в строении хлоропластов.



178
В О Д О Р О С Л И

У более примитивных форм клетки лишены жесткой клеточной стенки 
(«голые»), у большинства других имеется пектиновая или целлюлозная стенка. 
Клеточная стенка может состоять из двух частей и быть пропитанной кремнезе
мом. В прозрачной цитоплазме клеток содержатся мелкие ядра (одно или много); 
дисковидные, корытовидные, пластинчатые, реже лентовидные, звездчатые или 
чашевидные хлоропласты, иногда с пиреноидом, содержащие хлорофиллы а и с, 
а- и Р-каротины и различные ксантофиллы, из которых основное значение име
ет вошериаксантин. Комбинации этих пигментов придают клетке чаще светло- 
или темно-желтую окраску, реже зеленую и у некоторых голубую. Строение 
хлоропластов типично для охрофитовых водорослей (хлоропласт покрыт четырьмя 
мембранами, наружная мембрана хлоропластной эндоплазматической сети пе
реходит в наружную мембрану ядра, ламеллы трехтилакоидные, опоясывающая 
ламелла имеется, хлоропластная ДНК в виде единого кольца). Крахмала нет, 
в клетках накапливается масло и у некоторых видов еще хризоламинарин и во- 
лютин. У подвижных форм имеется красный глазок, расположенный у переднего 
конца хлоропласта. У некоторых монадных форм также в переднем конце клетки 
есть одна или две пульсирующие вакуоли.

Вегетативное размножение осуществляется продольным делением клетки, 
бесполое — зооспорами или апланоспорами. Половой процесс известен у не
многих (изо-, гетеро- или оогамия). При неблагоприятных условиях образуются 
эндогенные цисты со слабоокремневшей оболочкой, состоящей из двух неравных 
частей.

Представители класса широко распространены в различных местообитаниях, 
особенно в чистых пресных водоемах и почвах, реже обитают в наземных усло
виях, солоноватоводных и морских водоемах. Они встречаются на всех конти
нентах земного шара (в том числе и в Антарктике). Трибофициевые водоросли 
занимают различные экологические ниши — планктон, перифитон и бентос. 
Подавляющее большинство из них — свободноживущие представители, но встре
чаются и внутриклеточные симбионты — зооксантелы в клетках простейших.

Класс трибофициевых сравнительно небольшой и включает 90 родов и более 
600 видов водорослей. Ниже рассмотрены порядки: хлорамёбовые, ризохлоридовые, 
гетероглейные, мисхококковые, трибонемовые, ботридиевые, вошериевые.

ПОРЯДОК ХЛОРАМЁБОВЫЕ (ГЕТЕРОХЛОРИДОВЫЕ) 
(CHLORAMOEBALES, ИЛИ HETEROCHLORIDALES)

Представители порядка — одноклеточные водоросли, встречающиеся в соле
ной и пресной воде, все редкие виды. Они движутся при помощи двух неравных 
жгутиков, расположенных на переднем конце тела. У некоторых один из жгутиков 
редуцируется.

Типичный представитель — гетерохлорис (Heterochloris, рис. 137, А). Как 
видно из рисунка, он может менять форму, образуя псевдоподии. Это присуще 
многим хлорамёбовым, так же как тенденция к животному способу питания. 
В клетке гетерохлориса имеются несколько хлоропластов, пульсирующие вакуоли 
(в переднем конце тела), капли масла и хризоламинарин, одно ядро (в центре 
клетки). Размножается гетерохлорис вегетативно продольным делением клетки.
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Рис. 137. А — Heterochloris (7 — внешний вид, 2  — образование псевдоподий); Б — 
Rhizochloris (в клетке заметны кристаллы); В — Myxochloris sphagnicola (7 — два маленьких 
плазмодия в клетке листа сфагнума, 2  — большой плазмодий с многочисленными хло

ропластами, ядрами и пульсирующими вакуолями)

ПОРЯДОК РИЗОХЛОРИДОВЫЕ 
(RHIZOCHLORIDALES)

Ризохлоридовые — одноклеточные или колониальные организмы, свобод- 
ноживущие или прикрепленные к нитчатым водорослям, обитающие главным 
образом в пресных водоемах. Для них характерны псевдоподии, при помощи 
которых они захватывают твердые пищевые частицы. У некоторых видов клетки 
соединяются цитоплазматическими тяжами в более или менее сложные сети. 
Другие очень сходны со слизевиками, так как их вегетативное тело представляет 
собой плазмодий, образующийся путем слияния более мелких амёбоидов.

В прудах встречаются виды рода ризохлорис (Rhizochloris) с нитевидными 
псевдоподиями (рис. 137, Б). При размножении (продольное деление) дочерние 
клетки не расходятся и образуют группы, соединенные псевдоподиями.

В клетках листьев сфагновых мхов живет миксохлорис (Myxochloris) в виде 
крупного многоядерного плазмодия (рис. 137, В). Осенью он образует цисты, 
которые прорастают весной. Из них выходят зооспоры или амёбы, проникающие 
в пустые клетки листьев и сливающиеся там в плазмодий.
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ПОРЯДОК ГЕТЕРОГЛЕЙНЫЕ 
(HETEROGLOEALES)

Гетероглейные встречаются сравнительно редко, преимущественно в прес
ных, немногие — в соленых водах. Для них характерен пальмеллоидный тип 
организации. У некоторых видов есть клеточная стенка, у других она отсутствует, 
тогда клетки погружены в слизь. Они располагаются в толще слизи беспорядочно 
или (у некоторых видов) по ее периферии в определенном порядке. В клетках 
имеются 1—2 сократительные вакуоли, иногда они отсутствуют. Стигма наблюда
ется редко. Пальмеллоидные колонии могут сидеть на слизистых ножках. В пре
делах слизи клетки размножаются делением, за счет чего колония увеличивается 
в размерах. Новые колонии образуются при распаде старой на части или же возни
кают из зооспор, в которые превращаются клетки колонии, покидающие слизь.

Типичный представитель порядка — гельминтоглея (Helminthogloea), обитаю
щая в солоноватых водах (рис. 138, А). Эта колония, сидящая на расширенном 
основании, состоит из ветвящихся тяжей. В их слизи беспорядочно располага
ются протопласты, каждый из которых имеет собственную слизистую обвертку.

Шаровидные или эллипсоидные колонии другого вида — глоеохлориса 
планктонного (Gloeochloris planctonica, рис. 138, Б) — встречаются обычно ранней 
весной в ямках с холодной талой водой. У него известны цисты с оболочкой, 
состоящей из двух частей.

А В Г

Рис. 138. А —  Helminthogloea ramosa, молодая колония; Б  — Gloeochloris planctonica (7 — край 
колонии, 2  — зооспора, 3 — циста); В — Botrydiopsis (7 — вегетативная клетка, 2  — об
разование зооспор, 3 — апланоспоры); Г  —  Mischococcus confervicola (7 — внешний вид,

2 — зооспо а)
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ПОРЯДОК МИСХОКОККОВЫЕ 
(MISCHOCOCCALES)

Одноклеточные, реже колониальные представители этого порядка с кокко- 
идным типом дифференциации таллома очень разнообразны по внешнему виду 
и характеризуются прежде всего твердой клеточной стенкой. У некоторых она 
пропитана кремнеземом, гладкая или скульптурированная, и состоит иногда из 
двух частей. Размножаются вегетативным делением, зооспорами, способными 
давать псевдоподии и двигаться амёбообразно, и автоспорами.

Некоторые из них очень похожи на зеленые водоросли, например на хло
реллу, харациум, десмидиевые и др., есть виды, напоминающие диатомеи.

В небольших пресных водоемах (прудах, канавах и т.п.) и в почве широко 
распространены виды рода ботридиопсис (Botrydiopsis, рис. 138, В). Эта шаро
видная водоросль с многочисленными постенными зернистыми хлоропластами 
и одним центральным ядром. При размножении в клетке образуется более де
сяти зооспор. Они поднимаются на поверхность воды, превращаются в вегета
тивные клетки и образуют пленку ярко-зеленого цвета. Это часто происходит 
в аквариумах и других сосудах с водой.

В сфагновых болотах обычен мишококкус (Mischococcus), обитающий в ос
новном на нитях водорослей эдогониум или трибонема. Это колония из клеток, 
одетых твердыми оболочками, но сидящих на слизистых ножках. Вся колония 
представляет собой целую систему таких ножек, или тяжей, на верхушках кото
рых располагаются сами клетки (рис. 138, Г). При размножении клетка делится 
вегетативно на две, и каждая снова выделяет слизистую ножку.

ПОРЯДОК ТРИБОНЕМОВЫЕ 
(TRIBONEMATALES)

Трибонемовые характеризуются нитчатым, разнонитчатым, ложнотканевым 
и тканевым типами дифференциации таллома. Они довольно часто встречаются 
в пресных водоемах, особенно при пониженных температурах.

Наиболее типичный вид — трибонема зеленая (Tribonema viridis), образующая 
иногда большие скопления. Неветвящиеся нити таллома вначале прикрепляются 
к какому-либо субстрату с помощью базальной клетки. Затем вследствие отми
рания базальной клетки они всплывают на поверхность и встречаются уже как 
свободноплавающие, часто сплетаясь в тину. Нити сложены из ряда цилиндри
ческих или бочонкообразных клеток, каждая с одним ядром и несколькими 
желто-зелеными хлоропластами, расположенными постенно (рис. 139, А).

Клеточные стенки своеобразны: они состоят из двух половинок, находящих 
краями друг на друга посередине клетки, и промежуточного кольца, прилегаю
щего в этом месте к краям с внутренней стороны. При действии на нити креп
кой хромовой кислоты, а иногда при надавливании на препарат промежуточное 
кольцо растворяется или разрушается, створки расходятся и лежат в препарате 
в виде Н-образных фигур. Каждая из них представляет собой половину оболочки 
одной клетки и половину другой, соседней с ней. Они соединены потому, что
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Рис. 139. А -
оболочки); Б

Tribonema (1 — часть нити, 2 — строение 
Botrydium (1 — внешний вид, 2 — зооспора)

при вегетативном делении клетки перегородка появляется в месте расположения 
поясковидного кольца и срастается с ним. Таким образом, поясковое кольцо 
становится створками двух дочерних клеток, вырабатывающих затем новые 
промежуточные кольца.

При размножении в клетках образуется одна или две зооспоры, при выходе 
которых створки расходятся и нить распадается на Н-образные фигуры. Бесполое 
размножение может происходить и с помощью апланоспор. При неблагоприятных 
условиях формируются акинеты с толстой клеточной стенкой.

ПОРЯДОК БОТРИДИЕВЫЕ 
(BOTRYDIALES)

К порядку ботридиевые относятся водоросли с сифональным типом диффе
ренциации таллома, у которых отсутствует оогамный половой процесс.

Таллом представляет собой пузыревидное, мешковидное или нитчатое обра
зование, одетое оболочкой из целлюлозы и пектиновых веществ, с многочис
ленными хлоропластами и ядрами.

Летом влажная почва у берегов водоемов, по краям засыхающих луж, по колеям 
проселочных и лесных дорог иногда буквально усыпана видимыми простым глазом
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темно-зелеными блестящими пузырьками ботридиума (Botrydium), напоминаю
щими рассыпанный бисер. Пузырек, или клетка, имеет примерно 1 мм в диа
метре и до 2 мм в высоту, книзу постепенно сужается и переходит в ветвящиеся 
бесцветные ризоиды, погруженные в почву (рис. 139, Б). Внутри клетки имеется 
вакуоль, а в тонком постенном слое цитоплазмы содержатся многочисленные 
дискообразные хлоропласты, мелкие ядра и капли масла. Во время дождя, когда 
ботридиум заливается водой, внутри пузыря образуются многочисленные зоо
споры, выходящие из отверстия в верхней части. Эта замечательная картина 
выхода зооспор напоминает извержение вулкана. Зооспоры расселяются в воде, 
оседают на подсыхающей почве и развиваются в новые талломы. Когда долго 
нет осадков и почва пересыхает, содержимое наземной части ботридиума обра
зует апланоспоры или переливается в ризоиды и там распадается на цисты или 
гипноспоры (последнее происходит в конце вегетационного периода). При ув
лажнении цисты прорастают непосредственно в новые особи или формируются 
зооспоры. Половой процесс изогамный или гетерогамный. Специальные половые 
органы, как у вошерии, не образуются.

ПОРЯДОК ВОШЕРИЕВЫЕ 
(VAUCHERIALES)

Вошериевые имеют сифональный тип дифференциации таллома, оогамный 
половой процесс и синзооспоры при бесполом размножении.

Виды рода вошерия ( Vaucheria) встречаются в пресных водоемах и морях или 
на влажной почве, часто образуя бархатистые дерновинки. Некоторые из них 
(истинные галофилы) служат индикаторами на соленость воды. Толстые нити 
вошерии, достигающей иногда нескольких сантиметров в длину, слабо ветвятся 
и прикрепляются к субстрату бесцветными лапчатыми ризоидами (рис. 140, А). 
В нитях хорошо заметны многочисленные постенные зернистые или веретено
видные хлоропласты без пиреноидов и капли масла. Таллом многоядерный, 
причем мелкие ядра располагаются в цитоплазме глубже хлоропластов. На про
тяжении таллома можно обнаружить перегородки, отделяющие поврежденные 
участки. При бесполом размножении в верхней части боковой ветви, отделяю
щейся перегородкой, формируется одна крупная зооспора. При этом ядра и 
хлоропласты перемещаются: ядра занимают постенное положение, хлоропласты 
располагаются глубже, а на поверхности зооспоры соответственно над каждым 
ядром образуется пара жгутиков. Наверху зооспорангия возникает отверстие, 
через которое начинает протискиваться зооспора (рис. 140, Б). Этот процесс 
вначале идет довольно медленно, так как образовавшееся отверстие не соответ
ствует крупным размерам зооспоры. Она «отдыхает», раскачивается и вдруг 
выскальзывает; освободившись, начинает быстро плавать при помощи своих 
многочисленных жгутиков, пока не осядет и не прорастет в новый таллом. Свое
образные зооспоры вошерии соответствуют комплексу зооспор и представляют 
собой так называемые синзооспоры. У наземных форм вместо спорангиев 
с зооспорами часто образуются неподвижные апланоспоры и акинеты с толстой 
клето ной тен ой.
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Рис. 140. Vaucheria.
А — нить с оогониями и антеридиями; Б — зооспорангий с выходящей из него синзооспорой;

В — антеридий (слева) и оогоний

Половой процесс оогамный. При этом пресноводные виды большей частью 
однодомные, некоторые морские — двудомные. У пресноводной V dichotoma 
существуют как однодомные, так и двудомные расы.

Оогоний представляет собой округлый или овальный крупный вырост на 
поверхности таллома. Он отделяется от таллома перегородкой, образующейся 
в его основании, и содержит одну яйцеклетку. У однодомных форм рядом с ним 
(иногда по обе стороны от него) образуются антеридиальные выросты, загибаю
щиеся наподобие бараньего рога. Собственно антеридий представляет собой 
верхнюю часть этого выроста (рис. 140, В). В антеридии формируется множе
ство сперматозоидов, каждый с двумя жгутиками неравной длины. Созревание 
половых продуктов в половых органах, находящихся рядом на талломе, проис
ходит не одновременно, так что яйцеклетка оогония оплодотворяется сперма
тозоидом, образовавшимся в удаленном от нее антеридии. При созревании 
яйцеклетки из носика оогония выступает капелька бесцветного содержимого, 
привлекающего сперматозоиды. Один из них внедряется в оогоний через обра
зовавшееся отверстие и оплодотворяет яйцеклетку. Зигота покрывается толстой 
многослойной оболочкой. После периода покоя она прорастает в новую особь. 
Полагают, что место редукционного деления у вошерии связано с образованием 
гамет.
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Уже А. Пашер включил желтозеленые водоросли в один эволюционный ряд 
с золотистыми и диатомовыми. Эта точка зрения в дальнейшем нашла подтверж
дение в исследованиях на цитологическом, биохимическом, физиологическом и 
молекулярном уровне. На основании строения жгутиковых стадий, наличия 
хлорофиллов о и с, но не Ь, строения хлоропласта, наличия запасных продуктов 
их рассматривают как класс среди охрофитовых. Из трибофициевых были вы
делены эвстигматофициевые в ранге класса, но которые, как оказалось, в эво
люционном плане далеко стоят друг от друга. В филогенетических деревьях охро
фитов, построенных на анализе 16S рРНК, трибофициевые стоят значительно 
ближе к бурым водорослям, чем к золотистым, диатомовым и синуровым.

Практическое значение трибофициевых определяется их участием (наравне 
со многими другими водорослями) в создании первичной продукции, в цепи 
питания обитателей воды, в образовании сапропеля в водоемах, а в почве — 
в накоплении органических веществ. Некоторые из них используются как ин
дикаторы санитарного состояния воды.

Класс бурые, или фукусовые, водоросли 
(Phaeophyceae, Fucophyceae)

К классу бурые водоросли относят многоклеточных представителей с разно
нитчатым, псевдопаренхиматозным и паренхиматозным талломом, обычно мак
роскопические. Среди них не известны ни одноклеточные, ни колониальные 
формы, ни талломы в виде простой неразветвленной нити. Таллом самых про
стейших из ныне живущих бурых водорослей гетеротрихальный, у громадного 
же большинства талломы крупные, компактные ложно- или истиннотканевого 
строения.

Жгутиковые стадии (зооспоры и гаметы) имеют, как правило, два жгутика 
(у диктиотовых — один), прикрепленых латерально (сбоку). Передний длинный 
жгутик несет два ряда трехчастных мастигонем, задний — короткий гладкий; 
его основание, прилегающее к глазку, несет базальное вздутие. В переходной 
зоне отсутствует переходная спираль. Оба жгутика могут заканчиваться акроне- 
мой — длинным, часто спирально закрученным терминальным придатком, 
в который из стержня жгута переходят только две центральные микротрубочки. 
С помощью акронемы переднего жгута мужской гаметы осуществляется началь
ный контакт ее с остановившейся и втянувшей свои жгутики женской гаметой.

Хлоропласты имеют типичные для охрофитовых водорослей особенности: 
наличие мембран хлоропластной эндоплазматической сети; там, где хлоропласт 
расположен рядом с ядром, его наружная мембрана хлоропластной эндоплазма
тической сети переходит в наружную мембрану ядра; трехтилакоидные ламеллы; 
имеется опоясывающая ламелла; хлоропластная ДНК в виде кольца находится 
под опоясывающей ламеллой. Хлоропласты окрашены в бурый цвет благодаря 
тому, что хлорофиллы а, сх и с2 маскируются дополнительными каротиноида- 
ми, из которых преобладает фукоксантин. Свободный от тилакоидов пиреноид 
выступает из хлоропласта в виде почки.
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Глазок (отсутствует у ламинариевых) у жгутиковых стадий состоит из 40—80 ли
пидных голобул, собранных в один слой, расположен в хлоропласте и ориенти
рован на базальное вздутие. Глазок у бурых водорослей выполняет функцию 
линзы, фокусирующей свет на жгутиковое вздутие, которое и является собственно 
фоторецептором.

Запасной продукт полисахарид ламинарин откладывается вне хлоропласта в 
цитоплазме. Другие запасные продукты (наряду с ламинарином) — шестиатом
ный спирт маннит и липиды. Маннит выполняет резервную и осморегуляторную 
функции. Его концентрация внутри клетки зависит от изменения солености 
воды. В цитоплазме клеток бурых водрослей расположены особые везикулы — 
физоды, содержащие феофициновые танины (флоротанины). Флоротанины 
известны только у бурых водорослей. Функция их, возможно, связана с защи
той от выедания животными, например такими, как гастроподы. Они, возмож
но, ингибируют поселение на поверхности таллома эпифитных водорослей 
и животных. Предполагают также, что флоротанины участвуют в защите от 
радиационного повреждения и в накоплении тяжелых металлов. Бесцветные 
флоротанины на воздухе окисляются с образованием бурого или темного пиг
мента фикофеина, придающего высушенным бурым водорослям их характерную 
темную окраску.

Клеточная стенка состоит из трех компонентов: целлюлозы, альгиновой 
кислоты и ее солей, сульфатированных полисахаридов. Альгиновая кислота — 
это полимер, построенный из двух мономеров D-маннуроновой и L-гулуроно- 
вой кислот, соединенных (J-1,4-связями. При взаимодействии с катионами она 
образует соли, причем альгинаты одновалентных металлов, например альгинат 
натрия, хорошо растворимы в воде, в то время как сама альгиновая кислота и 
ее кальциевая соль не растворимы. Растворимые альгинаты входят в состав мат
рикса клеточной стенки, иногда на их долю приходится до 35% сухого веса тал
лома. Фуканы (фукоиданы, или аскофилланы) — полимеры I -фукозы и суль
фатированных сахаров. Их функция до конца не выяснена.

Ядро в клетке чаще всего одно, но у некоторых представителей и с возрастом 
клетки иногда бывают многоядерными. Митоз полузакрытый (ядерная мембрана 
исчезает к анафазе), с центриолями. Цитокинез у большинства бурых водорослей 
происходит путем впячивания мембраны. У фукуса и аскофиллума в центре 
клетки при делении формируется пластинка, которая растет от центра к пери
ферии, как у зеленых растений. Плазмодесмы встречаются, вероятно, в попе
речных перегородках всех бурых водорослей, даже тех, у которых перегородка 
образуется за счет впячивания мембраны.

Размножение вегетативное, бесполое и половое. Вегетативное размножение 
осуществляется участками таллома. У некоторых представителей имеются спе
циализированные веточки (выводковые почки), у фукуса на подошве распола
гается группа клеток, способных к дифференцировке в новый таллом. Бесполое 
размножение у большинства бурых водорослей происходит посредством зоо
спор, образующихся в одногнездных или однокамерных спорангиях, которые 
развиваются на диплоидных спорофитах и в которых перед формированием 
зооспор ядро редукционно делится. У представителей порядка диктиотовых 
(Dictyotales) в одногнездных спорангиях (тетраспорангиях) вместо зооспор так
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же после редукционного деления образуются четыре неподвижные апланоспо
ры — тетраспоры. Гаплоидные зооспоры и тетраспоры прорастают в гаплоид
ные гаметофиты, на которых образуются половые органы. У простейших бурых 
водорослей половой процесс изогамный, гаметы развиваются в многогнездных 
или многокамерных спорангиях (гаметангиях), состоящих из большого числа 
(до нескольких сотен) мелких кубических клеток. Протопласт каждой клетки 
превращается в одну гамету. У ряда бурых водорослей наблюдается гетерога
мия, причем гаметы также образуются в многокамерных спорангиях (гаметан
гиях). Спорангии (гаметангии) двух видов: одни состоят из большого числа 
мелких клеток, другие — из меньшего количества более крупных клеток. Соот
ветственно в первых формируются мелкие микрогаметы, а во вторых — крупные 
макрогаметы.

У наиболее высоко организованных бурых водорослей половой процесс 
оогамный. В оогониях и антеридиях, как правило, образуется по одной гамете 
(яйцеклетке и сперматозоиду соответственно), в то же время у фукусовых в анте
ридиях формируются 64 сперматозоида, а оогонии у некоторых родов содержат 
более одной (две, четыре, восемь) яйцеклетки. Антеридии диктиотовых имеют 
вид многокамерных спорангиев (гаметангиев), в каждой камере развивается по 
одному сперматозоиду, снабженному, в отличие от монадных клеток всех ос
тальных бурых водорослей, только одним жгутиком. Яйцеклетка оплодотворя
ется вне оогония. Зигота без периода покоя прорастает в диплоидное растение.

Для бурых водорослей известны половые феромоны, исследование которых 
активно проводится с 80-х г. XX в. Половые феромоны — это растворимые ве
щества, которые координируют активность клеток при половом размножении. 
Феромоны бурых водорослей могут или привлекать мужские гаметы к женским, 
или стимулировать раскрытие антеридиев. Известно по крайней мере десяток 
феромонов у бурых водорослей, первым из которых был эктокарпен (эктокар- 
пин, сиренин). Феромоны активны при концентрации 10-7 моль/л. Полагают, 
что они продуцируются большинством, если не всеми бурыми водорослями, 
имеющими половое размножение.

У бурых водорослей известны два основных типа жизненных циклов. Один — 
гапло-диплобионтный, со спорической редукцией с изо- или гетероморфной 
сменой форм развития. Споры бесполого размножения формируются на дипло
идных спорофитах; в одногнездных спорангиях при их формировании происхо
дит мейоз. Гаплоидные зооспоры и тетраспоры прорастают в гаплоидный гаме
тофит, на котором в многогнездных гаметангиях формируются гаметы. После 
слияния гамет диплоидная зигота прорастает в диплоидный спорофит. Другой 
тип жизненного цикла — диплобионтный, с гаметической редукцией; редукци
онное деление происходит при образовании гамет. У бурых водорослей место 
мейоза доказано цитологически по наличию в пахитене синаптонемного комп
лекса.

Бурые водоросли широко распространены во всех морях нашей планеты. 
Наибольшего развития они достигают в морях умеренных и приполярных широт. 
В тропиках массовое развитие бурых водорослей приурочено к зимним месяцам, 
когда понижается температура воды, в морях же умеренных и приполярных 
широт бурный рост талломов начинается весной и достигает максимума в летние
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месяцы. Ламинариевые водоросли могут формировать гигантские подводные 
леса, например такие, как вдоль тихоокеанского побережья Северной Америки. 
Некоторые небольшие бурые водоросли живут внутри тканей других водорослей, 
как эндофиты. В пресных водах встречается только около 10 видов.

Ископаемые остатки бурых водорослей известны с силура и девона.
Класс бурые водоросли содержит около 265 родов и 1500—2000 видов. Тип 

организации таллома, способ роста, тип полового размножения (изогамия, гете
рогамия, оогамия) и жизненного цикла традиционно используют для выделе
ния порядков у бурых водорослей. В разных системах выделяют от 7 и более 
порядков. Далее рассмотрены принадлежащие к классу порядки: эктокарповые, 
сфацелариевые, кутлериевые, диктиотовые, ламинариевые, фукусовые.

ПОРЯДОК ЭКТОКАРПОВЫЕ 
(ECTOCARPALES)

Эктокарповые в традиционном понимании включают представителей с гете- 
ротрихальным типом дифференциации таллома, имеющим вид ветвящихся или 
неветвящихся нитей, которые отходят часто от базальных нитей или корочек. 
Рост обычно диффузный, у большинства представителей отсутствует хорошо 
выраженная меристема. Половое размножение изо- или гетерогамия, жизненный 
цикл с изоморфной (или слегка гетероморфной) сменой генераций.

Представителем порядка может служить род эктокарпус (Ectocarpus, рис. 141). 
Его многочисленные виды широко распространены во всех морях, особенно 
холодных, и растут на подводных предметах и других более крупных водорослях.

Рис. 141. Ectocarpus.
А — общий вид; Б — зооспорангий (одногнездный спорангий) с зооспорами; В — гаметангий 

(многогнездный спорангий и гаметы; Г — оплодотво ение
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Таллом (как спорофита, так и гаметофита) имеет вид желтовато-бурых кустиков, 
достигающих в длину нескольких сантиметров. Он состоит из стелющихся по 
субстрату нитей, от которых отходят вертикальные нити из одного ряда клеток, 
обильно ветвящиеся. Ветви вертикальных нитей часто оканчиваются многокле
точными бесцветными волосками. У стелющихся по субстрату нитей рост вер
хушечный. Рост вертикальных нитей у большинства видов диффузный, лишь 
у некоторых видов у основания волосков дифференцируется ясно выраженная 
интеркалярная (вставочная) меристема, еще реже встречается верхушечный 
рост. Клетки нитей содержат несколько удлиненных хлоропластов, каждый 
с несколькими пиреноидами.

Бесполое размножение — зооспорами. Они развиваются на диплоидных 
спорофитах в одногнездных спорангиях — конечных клетках коротких боковых 
ветвей. Содержимое их распадается на ряд голых зооспор, которые выходят че
рез разрыв стенки спорангия. Обычно 32 зооспоры выходят в желатиновом мат
риксе и редко сохраняют подвижность более чем в течение 30 мин. Образова
нию зооспор предшествует редукционное деление ядра, и гаплоидные зооспоры 
вырастают в гаплоидные гаметофиты, размножающиеся половым путем. Гаметы 
формируются в многогнездных спорангиях — измененных боковых ветвях. Они 
имеют вид кукурузных початков и могут состоять из 660 кубических клеток, 
в каждой из них формируется по одной гамете. Хотя гаметы внешне одинаковы 
и половой процесс у эктокарпуса изогамный, по поведению различают женские 
и мужские гаметы. Первые быстро теряют подвижность, вторые могут оставаться 
подвижными до 24 ч. Остановившаяся женская гамета выделяет пахучее, сильно
летучее вещество — углеводород эктокарпен (С,,Н16), привлекающий мужские 
гаметы (эктокарпус — первый род водорослей для которого определили половой 
феромон). Они роем окружают женскую гамету и прочно прикрепляются к ее 
мембране с помощью акронемы переднего жгутика. Затем передний жгутик одной 
из мужских гамет сокращается, сближаясь с женской гаметой, и сливается с ней. 
Остальные мужские гаметы уплывают. Слияние происходит задними концами 
клеток. Зигота без периода покоя прорастает в диплоидный спорофит.

Таким образом, эктокарпус обнаруживает изоморфную смену генераций; 
в зависимости от климатических условий в ней могут быть отклонения. Так, 
в некоторых местообитаниях на спорофитах эктокарпуса помимо одногнездых 
спорангиев наблюдаются многогнездные — нейтральные спорангии. В отличие 
от многогнездных спорангиев, развивающихся на гаметофитах и являющихся 
гаметангиями, они образуют в своих клетках зооспоры — нейтральные споры. 
Эти споры диплоидные, так как перед их формированием редукционное деле
ние ядра не происходит. Нейтральные споры прорастают в диплоидный споро
фит, таким образом, спорофит может сам себя воспроизводить. Гаметофит также 
может сам себя воспроизводить, когда в многогнездных спорангиях формиру
ются гаплоидные зооспоры, из которых развиваются гаплоидные гаметофиты 
(рис. 142).
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Рис. 143. Возможные жизненные циклы 
у Ectocarpus (по: Горбунова, 1991).

о — одногнездные спорангии; м — мно- 
гогнездные спорангии; р! — редукционное 

деление

У эктокарпуса имеются и допол
нительные пути развития, причем га
метофиты могут быть гаплоидными 
и диплоидными, а спорофиты — 
гаплоидными, диплоидными и тет- 
раплоидными. Так, из зооспор, воз
никающих в результате мейоза, могут 
развиваться не только гаплоидные 
гаметофиты, но и гаплоидные спо
рофиты. Это явление называется 
гетеробластия. На гаплоидных спо
рофитах могут формироваться как 
нейтральные многогнездные зооспо
рангии, так и одногнездные зооспо
рангии, в которых формируются гап
лоидные зооспоры, прорастающие 
или в гаметофит, или опять в споро
фит. В потомстве наблюдают и не
большой процент диплоидных спо
рофитов, которые, как полагают, 
возникают в результате спонтанной 
диплоидизации. Партеногенетическое развитие гамет приводит исключительно 
к развитию гаплоидных спорофитов. Иногда из зооспор многогнездных споран
гиев этих спорофитов могут спонтанно развиваться тетраплоидные спорофиты; 
зооспоры их одногнездных зооспорангиев могут прорастать как в диплоидные 
спорофиты, так и в диплоидные гаметофиты (рис. 143).

ПОРЯДОК СФАЦЕЛАРИЕВЫЕ 
(SPHACELARIALES)

Бурые водоросли, относящиеся к этому порядку, имеют ветвящийся много
осевой таллом, рост которого происходит за счет апикальной клетки. В резуль
тате специфического деления таллом приобретает паренхиматозное строение.

Рис. 142. Ectocarpus — цикл развития.

На спорофите (7) могут возникать как одногнездные (2), так и многогнездные (3) зооспорангии. 
В первых после мейоза образуются гаплоидные (п) зооспоры, во вторых — диплоидные (2п) зоо
споры (нейтральные споры), гаплоидные зооспоры прорастают в гаметофиты (4), несущие много
гнездные спорангии (5). Гаметы (6) копулируют, зигота (7) прорастает в диплоидный спорофит 
(7). Диплоидные (нейтральные) зооспоры сразу прорастают с образованием диплоидного споро
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Клетки имеют многочисленные хлоропласты без видимых пиреноидов. Жиз
ненный цикл проходит с изоморфной сменой поколений с изо-, гетеро- и 
оогамным половым процессом.

Род сфацелария (Sphacelaria), как и эктокарпус, широко распространен во всех 
морях и имеет небольшие ветвящиеся талломы, достигающие 0,5—3 см в высоту. 
Однако рост как распростертых, так и вертикальных нитей в талломе сфацеларии 
строго верхушечный. Апикальная (верхушечная) клетка делится поперечной пе
регородкой и последовательно отделяет вниз клетки-сегменты. Они в свою оче
редь делятся: один раз поперечно, и каждая из двух дочерних клеток в свою 
очередь делится радиальными и тангентальными продольными перегородками. 
В результате делений более старые части таллома приобретают паренхиматоз
ное строение (рис. 144, А). На поперечном разрезе через нижерасположенные 
части таллома в середине находится группа более крупных, бедных содержи
мым клеток, которые окружены корой из одного слоя мелких, богатых хло
ропластами клеток. Некоторые более крупные клетки коры образуют выступ, 
который отчленяется перегородкой и начинает функционировать в качестве 
верхушечной клетки боковой ветви. Так происходит ветвление таллома.

Все сказанное относительно размножения и цикла развития эктокарпуса в пол
ной мере приложимо к сфацеларии. Диплоидные бесполые растения некоторых 
видов сфацеларии на одном и том же индивиде могут образовывать как одно
гнездные, так и многогнездные (нейтральные) спорангии. При морфологической 
изогамии сфацеларии ее гаметы различаются по поведению: мужские дольше 
остаются подвижными, и копуляция происходит только после того, как женские 
гаметы остановились. Женские гаметы выделяют феромоны эктокарпен и (в не
больших количествах) мультифиден. Вегетативное размножение сфацеларии осу
ществляется с помощью специализированных, часто трехлучевых выводковых 
веточек, которые отламываются и прорастают в новые талломы (рис. 144, Б).

У рода хетоптерис (Chaetopteris, рис. 145), который, как и все сфацелариевые, 
характеризуется строго верхушечным ростом, в старых частях вертикальных нитей 
некоторые клетки первичной коры образуют выросты. Они разрастаются в много
клеточные нити, оплетающие плотным и толстым слоем основную ось. Боковые 
ветви, отходящие от клеток первичной коры, проходят сквозь эту вторичную кору.

Наиболее крупный представитель сфацелариевых — род кладостефус (Clado- 
stephus), талломы которого достигают 20 см в высоту; часто встречается в Черном 
море. На разветвленных основных осях, увенчанных верхушечными клетками, 
мутовками, располагаются укороченные ветви более простого строения. В длин
ных осях, как и у хетоптериса, образуется вторичная кора.

ПОРЯДОК КУТЛЕРИЕВЫЕ 
(CUTLERIALES)

Порядок объединяет водоросли с паренхиматозным типом дифференциации 
таллома. Спорофит обладает апикальным ростом, более крупный гаметофит — 
трихоталлическим. Жизненный цикл гапло-диплобионтный с гетероморфной 
или изомо фной сменой генераций, половой процесс — гете огамия.
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Рис. 144. Sphacelaria.
А — кончик таллома с верхушечными клетками; 
Б — участок таллома с выводковыми почками

Рис. 145. Chaetopteris. Продольный разрез 
взрослого побега

Порядок включает два рода: кутлерия (Cutleria) и занардиния (Zanardinia). 
Кутлерия распространена по всему побережью Европы, занардиния — преиму
щественно в Средиземном море, а также в Черном. Для обоих родов характерно 
чередование поколений: у кутлерии смена генераций гетероморфная, у занар- 
динии — изоморфная.

Гаплоидные гаметофиты кутлерии (Cutleria multifida, рис. 146, А) вертикально 
стоящие, высотой около 20 см, прикрепляются с помощью ризоидов, отходящих 
от базальных клеток. Они повторно дихотомически ветвятся, и лентовидные 
ветви заканчиваются пучками волосков, клетки которых содержат многочисленные 
хлоропласты. У основания волосков располагается интеркалярная меристема. 
Ее клетки, делясь, отчленяют сегменты в двух направлениях: кнаружи, дистально 
(эти сегменты обусловливают рост в длину волосков) и внутрь, проксимально 
(эти сегменты способствуют росту собственно таллома). Такой тип роста на
зывается трихоталлическим. Отчленяющиеся проксимально сегменты плотно 
соединяются боками и претерпевают как поперечные, так и продольные деле
ния. В результате получается компактный паренхиматозный таллом, в более 
старых частях дифференцированный на наружную мелкоклеточную кору из 
клеток, богатых хлоропластами, и внутреннюю крупноклеточную сердцевину. 
На поверхности уплощенного таллома кутлерии возникают пучки разветвлен
ных нитей, на которых латерально образуются многогнездные спорангии, или 
гаметангии (рис. 146, Б, В). Для кутлерии характерна анизогамия: гаметангии 
двух видов развиваются на разных особях (двудомность), женские гаметангии 
состоят из небольшого числа крупных камер, мужские образованы гораздо 
большим числом мелких клеток. Первые дают макрогаметы (женские), вторые — 
микрогаметы (мужские). Женские гаметы содержат больше хлоропластов и име
ют более короткий период подвижности, чем мужские. Оплодотворение обычно
7-25129
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Рис. 146. Cutleria.
А — внешний вид таллома; Б — женские гаметангии; В — мужские гаметангии

происходит после прекращения движения макрогаметы. У кутлерии макрогаметы 
выделяют очень летучее низкомолекулярное соединение (феромон мультифи- 
ден), вызывающее положительный хемотаксис микрогамет и таким образом 
участвующее в половой реакции.

Зигота сразу прорастает в корковидный таллом, достигающий размеров чело
веческой ладони. Он выглядит совершенно иначе, чем описанный выше таллом 
кутлерии. Долгое время корковидный таллом рассматривался как самостоятель
ный род аглаозония (Aglaozonia, рис. 147, Б). Аглаозония — стадия кутлерии — 
размножается только бесполым путем. На ее поверхности образуются группы — 
сорусы одногнездных спорангиев, в которых после мейоза формируются от 4 до 
32 гаплоидных зооспор (рис. 147, В9 Г). Поплавав некоторое время, они вырас
тают в гаплоидное растение кутлерии с половыми органами. Таким образом, 
здесь имеет место чередование поколений — полового и бесполого, — внешне 
различающихся. Цитологическое изучение показало, что у кутлерии (половое 
поколение) ядра при митозах содержат 24 хромосомы, у аглаозонии (спорофит) — 
48 хромосом. При развитии в одногнездных спорангиях зооспор первое деление 
ядра носит редукционный характер, и получающиеся зооспоры содержат в ядрах 
по 24 хромосомы; прорастая, они дают гаплоидные 24-хромосомные растения 
кутлерии.

По мнению ряда авторов, первоначально у кутлерии наблюдалось чередова
ние поколений, имеющих гетеротрихальное строение. В обеих генерациях тал
лом состоял из распростертой аглаозониеподобной системы и вертикальной
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Рис. 147. Aglaozonia.
А — молодой спорофит; Б — взрослая стадия; В — разрез через корковидный таллом с зооспоран

гиями; Г — зооспора

кутлериеподобной части. В процессе эволюции половые индивиды утратили 
распростертую систему, а бесполые — вертикальную. Это подтверждается тем, 
что в онтогенезе аглаозонии (спорофита) имеет место явная гетеротрихальность: 
зигота, прорастая, дает вертикальную нить, клетки которой продольно делятся, 
образуя так называемую колонку (рис. 147, А). Колонка дальше не развивается, 
а из ее основания вырастает крупный корковидный таллом аглаозонии. Иногда 
гаплоидные зооспоры вырастают в индивиды с признаками обеих генераций. 
Наконец, наблюдались случаи, когда растения кутлерии развивались вегетативно 
на аглаозонии; таким образом, один индивид совмещал обе части гетеротри- 
хального таллома. Такие случаи, по-видимому, воссоздают картину предкового 
состояния, когда у кутлерии оба поколения были внешне одинаковы (имели ге- 
теротрихальное строение).

У рода занардиния (Zanardinia) гаметофит и спорофит внешне не отличимы. 
Они имеют форму кожистого диска до 20 см в диаметре, по краю которого рас
полагаются волоски; у основания волосков находится меристема. Рост таллома 
такой же, как у половой генерации кутлерии. На гаметофите (п = 22) на одном 
и том же индивиде (однодомность) образуются гаметангии (многокамерные 
спорангии), на спорофите (л = 44) — одногнездные спорангии.
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ПОРЯДОК ДИКТИОТОВЫЕ 
(DICTYOTALES)

Для диктиотовых характерны: изоморфная смена генераций, апикальный рост, 
дихотомическое ветвление, образование тканей, клетки с многочисленными 
дисковидными хлоропластами без пиреноидов. Вместе с тем бесполое размно
жение осуществляется с помощью неподвижных спор, и сперматозоид имеет 
единственный жгутик — перистый и направленный вперед. Большинство пред
ставителей порядка встречаются в морях тропических и субтропических широт, 
реже в умеренных.

В Атлантическом океане по берегам Европы распространен род диктиота 
(Dictyota, рис. 148, 7, 4). Таллом у водорослей этого рода лентовидный, до 20 см 
высотой, дихотомически разветвленный, ветви обычно располагаются в одной 
плоскости. Он развивается из циллиндрического «корневища», прикрепленного 
к субстрату ризоидами. Каждое лентовидное разветвление таллома заканчивает
ся одной верхушечной клеткой, которая делится поперечными перегородками, 
отчленяя сегменты. Сегменты делятся двумя перегородками, параллельными 
поверхности таллома, образуя внутреннюю первичную сердцевинную клетку и 
по одной кортикальной клетке с каждой стороны. Эти клетки затем делятся 
продольными перегородками, перпендикулярными к поверхности, причем в 
кортикальных клетках делений больше, чем в сердцевинных. Таким способом 
таллом нарастает в ширину. Зрелый таллом диктиоты состоит только из трех 
слоев клеток: средний слой из крупных бесцветных или с немногими хлороплас
тами клеток с обеих сторон (сверху и снизу) окружен слоем мелких клеток с 
многочисленными хлоропластами. От клеток коры отходят пучки бесцветных 
волосков с базальной меристемой, рассеянных по поверхности таллома.

Диктиота — классический пример водоросли с дихотомическим ветвлением. 
Дихотомия начинается с того, что апикальная клетка делится вертикальной пе
регородкой на две дочерние. Последние путем обычных поперечных делений 
дают пару дивергирующих выступов, которые развиваются в ветви. На спо
рофитах на поверхности коровых клеток развиваются только одногнездные 
спорангии — тетраспорангии, в которых образуется по четыре неподвижные 
тетраспоры (рис. 148, 2, 3). Тетраспоры прорастают в гаметофиты. Диктиота — 
двудомная водоросль: имеются мужские гаметофиты, несущие антеридии в виде 
многокамерных спорангиев, продуцирующих одножгутиковые сперматозоиды 
(хотя жгутик один, но в клетках сперматозоидов имеется второе базальное 
тело), и женские гаметофиты, на поверхности которых группами (сорусами) 
развиваются оогонии (рис. 148, 5, 6), и в каждом из них образуется по одной

Рис. 148. Dictyota.
Цикл развития: на спорофите (7) развиваются одногнездные спорангии — тетраспорангии (2), 
в которых после редукционного деления образуются тетраспоры (3). Тетраспоры прорастают в гап
лоидные гаметофиты (4) — женские, образующие сорусы оогониев (5), и мужские с сорусами 
антеридиев (6). Одножгутиковые сперматозоиды (7) оплодотворяют яйцеклетки (8), зигота (9) вы
растает в диплоидный спорофит (7). Рост спорофита и гаметофита строго верхушечный: а — вер

хушка таллома в плане, б — в продольном разрезе
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Рис. 149. Padina pavonia.
А — внешний вид таллома; Б — разрез через край 
таллома: видна верхушечная клетка; В — разрез тал

лома с сорусом спорангиев

яйцеклетке. Для привлечения спермато
зоидов яйцеклетки выделяют феромон дик- 
тиоптерен. После оплодотворения ооспо
ры сразу прорастают, образуя спорофиты. 
Н еоплодотворенные яйцеклетки могут раз
виваться партеногенетически, но редко об
разуют нормальный таллом и вскоре отми
рают.

К дикгиоте очень близок род дилофус 
(Dilophus), широко распространенный в Чер
ном море, у которого имеется не один, а 
несколько слоев сердцевинных клеток. Рост 
ветвей дилофуса, как и диктиоты, осуществ
ляется за счет деятельности одной верху
шечной клетки. У ряда других родов из 
порядка диктиотовых рост таллома, по край
ней мере во взрослом состоянии, происходит 

за счет деятельности многих инициальных клеток. Например, у рода падина 
(Padina), обычного в Черном море, веерообразные плоские талломы (рис. 149) 
отличаются краевым ростом. Падина — однодомная водоросль. Хотя в типе для 
рода известно изоморфное чередование поколений, имеются сообщения о пря
мом развитии новых спорофитов непосредственно из спор. Падина — редкий 
пример бурой водоросли, таллом которой может сильно и легко инкрустиро
ваться карбонатом кальция.

ПОРЯДОК ЛАМИНАРИЕВЫЕ 
(LAMINARIALES)

Представители этого порядка имеют паренхиматозный тип дифференциации 
таллома у спорофита. Его рост осуществляется за счет вставочной меристемы, 
расположенной между стволом и пластинкой. Жизненный цикл с гетероморфной 
сменой форм развития, с крупным (у некоторых представителей до 60 м и более) 
спорофитом и микроскопическим гаметофитом. Половой процесс оогамный; 
в каждом оогонии образуется по одной яйцеклетке, в каждом антеридии по од
ному сперматозоиду. За исключением хорды (Chorda) и саккоризы (Saccorhiza), 
у подвижных стадий ламинариевых отсутствуют глазок и базальное вздутие на 
жгутике.

Гаметофиты всех представителей порядка мало различаются между собой и 
представлены микроскопическими ветвящимися одноосевыми нитями с апи
кальным ростом. Нити несут половые органы (рис. 150). Часто они редуцированы 
до нескольких клеток. На мужских гаметофитах образуются антеридии в виде 
мелких клеток, на женских — оогонии. Яйцеклетка выходит из оогония, но ос-
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Рис. 150. Laminaria.
Цикл развития: на спорофите (7) развиваются сорусы зооспорангиев (2), в которых поел 
онного деления образуются зооспоры (3). Они вырастают в микроскопические гаметоф 
мужские с антеридиями (5) и женские с оогониями (6). Оплодотворенная сперматоз 

яйцеклетка (8) немедленно прорастает с образованием спорофита
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тается прикрепленной к его краям. Известны половые феромоны, основной из 
них ламоксерен. После оплодотворения зигота покрывается оболочкой и сразу 
прорастает в спорофит (рис. 150). Если яйцеклетка оторвется от оболочки оого
ния, при ее прорастании нарушаются процессы дифференцировки; она не раз
вивается в нормальный таллом, который в скором времени погибает. Женский 
гаметофит не предоставляет никаких питательных веществ развивающимся спо
рофитам, но обеспечивает им место для прикрепления на субстрате.

Спорофиты разных родов резко отличаются по внешнему виду друг от друга. 
В большинстве случаев спорофиты ламинариевых расчленяются на листовид
ную пластинку, «ствол» и ризоиды, с помощью которых все растение прикреп
ляется к подводным камням и скалам. В месте перехода «листовой» пластинки 
в стволик находится интеркалярная меристема, за счет деятельности которой 
нарастает как пластинка, так и ствол. У многолетних представителей зимует 
ствол с ризоидами, а «листовая» пластинка ежегодно отмирает и заменяется но
вой. В истинной ткани, образующей спорофиты ламинариевых, можно разли
чить мелкоклеточную наружную кору, от которой вниз располагается крупно
клеточная внутренняя кора, граничащая изнутри с сердцевиной. Сердцевина 
образована главным образом рыхлым сплетением нитей (рис. 151, А, Б). В коре 
многих ламинариевых имеются особые ситовидные трубки с поперечными пе
регородками, пронизанными многочисленными отверстиями. Они, несомненно,

с сорусами зооспорангиев
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выполняют проводящую функцию. Наличие хорошо развитых проводящих эле
ментов позволяет обеспечивать транспортировку органических веществ от верх
ней части пластины, где идет интенсивный фотосинтез, к ее основанию.

На поверхности спорофитов ламинариевых образуются одногнездные зоо
спорангии, собранные в группы — сорусы (рис. 151, В). Помимо зооспорангиев 
в сорусах имеются стерильные клетки — парафизы. Число зооспор в спорангиях 
колеблется от 16 до 128; перед их образованием первое деление ядра — редук
ционное. После выхода зооспор спороносная часть пластины разрушается, в ней 
появляются дыры. Зооспоры обладают положительным хемотаксисом и могут 
проплывать несколько километров до питательных веществ. После оседания 
на субстрат зооспоры прорастают в гаметофит.

В северных морях широко распространены водоросли рода ламинария (La- 
minaria). Таллом спорофита, достигающий нескольких метров в длину (до 20 м), 
расчленен на «листовую» пластинку, ствол и ризоиды (см. рис. 150, /; 152, А). 
Ствол и ризоиды многолетние, возраст некоторых видов насчитывает 11—18 лет. 
«Листовая» пластинка меняется ежегодно. При размножении на поверхности 
«листовой» пластинки из коровых клеток группами (сорусами) образуются одно
гнездные спорангии, в которых развиваются зоосопоры (см. рис. 150, 2, 3\ 151, В). 
Они прорастают в микроскопически мелкие заростки (гаметофиты).

Из более крупных представителей порядка можно назвать роды макроцистис 
(Macrocystis) и нереоцистис (Nereocystis). Талломы макроцистиса, распростра
ненного в Южном полушарии, достигают в длину 60 м, имеют длинный тонкий 
(до 1 см в диаметре) ствол, который в нижней части голый, а в верхней одно
сторонне образует «листья» (их длина 1—1,5 м), снабженные каждый в основании 
воздушным пузырем (рис. 152, Б).

Рис. 152. Ламинариевые.

Спорофиты: А — Laminaria; Б — Macrocystis; В — Nereocystis; Г — Alaria



У нереоцистиса (рис. 152, В) длинный (до 25 м) и сравнительно тонкий пер
вичный ствол на верхушке вздувается в крупный воздушный пузырь. От него от
ходят «листовые» пластинки (до 5 м длиной), каждая с коротким вторичным 
стебельком.

У макроцистиса, нереоцистиса, как и у ламинарии, зооспорангии распола
гаются в сорусах на «листовых» пластинах. В отличие от них у рода алария 
(Alaria) сорусы зооспорангиев развиваются на специальных однолетних листоч
ках — спорофиллах. Таллом аларии длиной от нескольких до 40 м расчленен на 
ствол с ризоидами и «листовую» пластинку с хорошо заметной срединной жил
кой. От ствола отходят многочисленные спорофиллы (рис. 152, Г).

ПОРЯДОК ФУКУСОВЫЕ 
(FUCALES)

Водоросли с апикальным ростом, тканевым талломом; жизненный цикл 
диплобионтный с гаметической редукцией. Половой процесс оогамный. Половые 
органы располагаются в углублениях таллома — концептакулах, или скафидиях. 
Слой клеток, выстилающий концептакул и несущий гаметангии (оогонии, анте
ридии), развивается из одной инициальной клетки, которую некоторые авторы 
называют проспорой, а развивающийся из нее выстилающий слой концептакула 
считают гаметофитом. В зависимости от видовой принадлежности в концепта
кулах могут содержаться как оба типа гамет — яйцеклетки и сперматозоиды, 
так и только один из них. У некоторых видов мужские и женские скафидии 
могут располагаться на одном талломе, у других — на разных. Первое же деле
ние ядра в гаметангии — мейотическое. Фукусовые водоросли отличаются по 
количеству яйцеклеток в оогонии — от одной до восьми: так, например, у Fucus 
в оогонии содержится 8 яйцеклеток, у Cystoseira — одна крупная яйцеклетка, 
вокруг которой расположены семь дегенирирующих ядер, и т.д. В антеридиях 
формируется по 64 сперматозоида. Для сперматозоидов фукусовых водорослей 
характерно наличие хоботка и более длинного заднего гладкого жгутика.

Не достигая, как правило, таких больших размеров, как представители ла
минариевых, фукусовые вполне могут соперничать с ними по степени диффе
ренцировки таллома. Наиболее сложное морфологическое расчленение таллома 
наблюдается у рода саргассум (Sargassum), широко распространенного в Южном 
полушарии, особенно в теплых морях (рис. 153, А). Стволик, прикрепленный 
к субстрату подошвой, моноподиально ветвится и несет уплощенные листовид
ные образования, шаровидные воздушные пузыри на специальных стебельках и 
особые разветвленные плодущие веточки — рецептакулы, на которых распола
гаются половые органы. Последние погружены в грушевидные углубления — 
концептакулы (скафидии), сообщающиеся с наружной средой через узкое 
отверстие. В оогонии образуется одна яйцеклетка, а в антеридии — 64 спермато
зоида. Формированию половых клеток предшествует редукционное деление ядра. 
При созревании окруженные слизью половые клетки выходят из отверстия ска- 
фидия, и оплодотворение яйцеклетки происходит в окружающей воде. Зигота 
немедленно п растает в диплоидный таллом. Как и у всех ф совых, бесполое
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Рис. 153. Внешний вид фукусовых. 

А — Sargassum\ Б — Cystoseira

размножение у саргассума отсутствует. Имеется вегетативное размножение, 
приводящее в некоторых участках океана к образованию громадных скоплений 
талломов саргассума (примером может служить Саргассово море).

В северных морях широко распространен род фукус (Fucus) — основной 
обитатель береговой зоны (рис. 154, А). Плоский, ремневидный, дихотомически 
разветвленный таллом темно-бурого цвета достигает 2 м в длину. Вдоль лопас
тей таллома с гладкими или зазубренными краями проходит срединная жилка, 
в нижней части переходящая в черешок, который прикрепляется к субстрату 
расширенным основанием. У некоторых видов фукуса по бокам от срединной 
жилки расположены вздутия, наполненные воздухом, — воздушные пузыри, у 
других видов они могут отсутствовать. Таллом нарастает благодаря деятельности 
верхушечных клеток, расположенных на концах плоских разветвлений. При 
размножении концы таллома вздуваются, принимают более светлую желто
оранжевую окраску и превращаются в рецептакулы, на которых образуются 
концептакулы — скафидии (рис. 154). В оогонии фукуса формируются восемь 
яйцеклеток, в антеридиях — 64 сперматозоида. Яйцеклетки фукуса, как и жен
ские гаметы эктокарпуса, кутлерии и ламинарии, выделяют летучее вещество, 
привлекающее сперматозоиды. Это вещество (его формула С8Н12) названо фу- 
косерратеном.
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Рис. 154. Fucus.
А — внешний вид таллома: 1 — воздушные пузыри, 
2 — рецептакулы; Б — разрез мужского скафидия; 
В — разрез женского скафидия; Г — веточка с анте- 
ридиями; Д  — оогоний; Е, Ж  — выход яйцеклеток; 

3 — выход сперматозоидов

В Черном море распространен род цистозейра (Cystoseira) (см. рис. 153, Б) 
с крупным (до 2 м высоты) моноподиально разветвленным талломом, прикреп
ленным к камням подошвой. На талломе располагаются веретеновидные рецеп
такулы и однокамерные воздушные пузыри, одиночные или собранные в це
почки. Рецептакулы обоеполые, в оогонии формируется по одной яйцеклетке.
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По ряду особенностей бурые водоросли долгое время считали наиболее близ
кими к золотистым и диатомовым водорослям. В настоящее время эта точка 
зрения не является общепризнанной. По последовательностям гена 16S рибосо
мальной РНК бурые водоросли ближе всего стоят к трибофициевым (желтозе
леным). Считают, что бурые вместе с желтозелеными водорослями выделились 
из общего дерева охрофитов достаточно давно, еще до потери фукоксантина 
желтозелеными водорослями.

Крупные бурые водоросли находят большое применение в хозяйстве человека. 
Из них добывают альгин — клеящее вещество, использующееся в текстильной, 
пищевой и ряде других отраслей промышленности. В приморских странах выбро
сы морских водорослей, богатые калием и азотом, употребляют в качестве удоб
рения, а также используют на корм скоту. Некоторые, например ламинарии, 
съедобны.

ОТДЕЛ ГАПТОФИТЫ, ИЛИ ПРИМНЕЗИОФИТЫ 
(HAPTOPHYTA, PRYMNESIOPHYTA)

Подавляющее большинство представителей гаптофитовых водорослей — од
ноклеточные жгутиконосцы, но у некоторых присутствуют амёбоидные, кок
коидные, пальмеллоидные или нитчатые стадии, — их описывали иногда как 
самостоятельные виды. Идентичность гаптофитовых с монадными формами 
в ряде случаев доказана непосредственно в условиях культивирования. Схема 
строения клетки гаптофитовых водорослей представлена на рис. 155. Монадные 
клетки имеют два равных или неравных жгутика, на которых отсутствуют трех
частные мастигонемы. Если жгутики сильно отличаются по длине, то длинный 
жгутик покрыт нетрубчатыми волосками. Жгутики прикрепляются вверху или 
сбоку клетки. Между ними располагается нитевидный придаток — гаптонема. 
Она по строению отличается от жгутика (под цитоплазматической мембраной 
находятся 6 или 7 микротрубочек, а между ними и цитоплазматической мемб
раной — эндоплазматический ретикулум). Микротрубочки отходят от одного из 
базальных тел жгутика. У гаптонемы обнаружены собственные фибриллярные 
корешки. У некоторых видов гаптонема может быть покрыта мелкими органи
ческими чешуйками. Ее длина может варьировать: у одних представителей она 
достигает 160 мкм, как у хризохромулины (Chrysochromulina came На), у других — 
нескольких микрометров, например у видов феоцистис (Phaeocystis) и примнезиум 
(Prymnesium), у третьих отсутствует, как у эмилианиа (Emiliania huxleyi). Гаптонема 
у примнезиофитовых принимает участие в прикреплении клеток к субстрату и 
фаготрофии.

В клетках имеются обычно 1—2 хлоропласта. Хлоропласт покрыт дополни
тельными мембранами хлоропластной эндоплазматической сети, наружная 
мембрана которой переходит в наружную мембрану ядра. Между хлоропласт
ной эндоплазматической сетью и собственно мембранами хлоропласта имеется



Рис. 155. Строение клетки гаптофитов (по: Hoek van den et al., 1995).

A — Chrysochromulina\ Б — Pavlova, 1 — гаптонема; 2 — эндоплазматический ретикулум внутри гаптонемы; 3 — плазмалемма; 4 — жгутик; 
5 — аксонема; 6 — базальное тело на поперечном разрезе; 7 — эндоплазматический ретикулум; 8 — хлоропластный эндоплазматический 
ретикулум; 9 — периферический эндоплазматический ретикулум; 10 — оболочка хлоропласта; 11 — митохондрия; 12 — слизистое тело; 
13 — органические чешуйки; 14 — вакуоль с хризоламинарином; 15 — ядро; 16 — ламелла, состоящая из трех тилакоидов; 17 — аппарат 
Гольджи; 18 — чешуйки, транспортируемые в везикулах аппарата Гольджи на поверхность клетки; 19 — пиреноид; 20 — вакуоль, содер

жащая парамилон или полифосфаты; 21 — филамент; 22 — парамилон; 23 — полифосфаты; 24 — клеточный покров
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перипластидный ретикулум. Ламеллы трехтилакоидные, опоясывающая ламелла 
отсутствует. Часто имеется пиреноид, в который заходит ламелла с двумя тила- 
коидами. Хлоропласт содержит хлорофиллы о и с. Из дополнительных пигментов 
наиболее важен фукоксантин и его производные; присутствуют также (3-каро- 
тин, диадиноксантин и диатоксантин. Хлоропластная ДНК в строме хлоро
пласта имеет вид отдельных гранул. Если имеется глазок, как у представителей 
рода Павлова (Pavlova), то он лежит в передней части клетки и состоит из ряда 
пигментных глобул. Запасной полисахарид хризоламинарин откладывается вне 
хлоропласта в вакуолях; присутствуют также липиды. У Pavlova встречается за
пасной продукт — парамилон.

Поверхность клетки гаптофитовых покрыта нежными целлюлозными органи
ческими чешуйками или гранулами. Дополнительно встречаются кальциниро
ванные чешуйки (кокколиты) самого разнообразного строения — в виде дисков, 
колец и др. (рис. 156). И органические, и неорганические чешуйки формируются 
в аппарате Гольджи. Полагают, что кокколиты выполняют следующие функции: 
ограничивают проникновение бактерий и вирусов внутрь клеток; защищают 
клетки от выедания простейшими; регулируют плавучесть (регулируя образование 
или потерю тяжелых кокколитов).

Цитоплазма каждой клетки под цитоплазматической мембраной окружена 
периферическими цистернами эндоплазматического ретикулума. В отличие от 
охрофитовых диктиосомы расположены перпендикулярно горизонтальной оси 
клетки. В центре клетки расположено ядро с одним или несколькими ядрыш
ками, исчезающими во время митоза. Митоз открытый (у Pavlovales митоз за
крытый), ядерная мембрана исчезает в поздней профазе. Хотя базальные тела
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жгутиков двигаются к полюсам, они не являются центрами организации мик
ротрубочек. Центриоли отсутствуют, на полюсах расположены группы цистерн 
эндоплазматического ретикулума. В метафазе хромосомы выстраиваются в плот
ную метафазную пластинку, в которой через каналы проходят микротрубочки 
от полюса к полюсу. Цистерны эндоплазматического ретикулума на каждой 
стороне метафазной пластинки используются позднее в построении ядерной 
мембраны. В телофазном ядре веретено деления удлиняется. Клетка делится за 
счет впячивания цитоплазматической мембраны. Каждая из дочерних клеток 
получает половину чешуек от материнской клетки, вторую половину чешуек 
достраивает.

У некоторых видов описан гапло-диплобионтный гетероморфный жизнен
ный цикл, гаплоидная стадия — нитчатая (бентосная), диплоидная — жгутико
вая (планктонная) (рис. 157); у других видов в жизненном цикле присутствуют 
диплоидные формы с кокколитами, а гаплоидные с органическими чешуйками.

Рис. 157. Жизненный цикл Pleurochrysis.
1 — оплодотворение; 2 — редукционное деление

Большинство гаптофитов обитают в морях, предпочитая открытые зоны, не
многие обитают в пресных и солоноватоводных водоемах. При массовом развитии 
гаптофиты могут вызывать цветение воды.

Филогенетический анализ последовательности нуклеотидов гена, кодирую
щего малую субъединицу рРНК, подтверждает разделение гаптофитовых водо
рослей на два класса: Pavlovophyceae и Prymnesiophyceae.



Отдел гаптофиты, или примнезиофиты (Haptophyta, Prymnesiophyta)
------------------------------------------------------------------------------------------  209

Класс павловофициевые 
(Pavlovophyceae)

Павловофициевые — почти исключительно монадные представители с суб- 
апикально или почти латерально прикрепленными гетероморфными и гетеро- 
динамичными жгутиками. Гаптонема всегда короткая, трудноразличимая при 
световой микроскопии. Длинный жгутик часто может быть покрыт тонкими 
волосками или маленькими плотными тельцами. У некоторых представителей 
имеется глазок. Клетки обычно не покрыты органическими чешуйками, если 
чешуйки встречаются, то они отличаются от чешуек примнезиевых. Хлоропласт 
один на клетку. Митоз имеет ряд особенностей: центрами организации микро
трубочек служит фибриллярный корешок длинного жгутика; митоз закрытый, 
нет кинетохоров. Обитают в планктоне морей, солоноватоводных и пресновод
ных водоемов.

Типичный представитель класса — род Павлова (Pavlova, см. рис. 155, Б), 
представленный одноклеточными жгутиконосцами, которые могут формировать 
пальмеллоидную стадию. Клетки имеют короткую гаптонему, при движении 
метаболируют. Длинный жгутик покрыт частицами или тонкими волосками; 
около жгутиков расположена глоткоподобная зона; поверхность тела покрыта 
головчатыми или грибообразными структурами чаще, чем фибриллярными че
шуйками; глазок, если присутствует, расположен вне хлоропласта. Встречаются 
в пресных озерах, но большинство представителей обитают в солоноватоводных 
условиях.

Класс примнезиофициевые 
(Prymnesiophyceae)

Клетки на переднем конце имеют жгутики изоморфные, гомо- или гетероди- 
намичные. Гаптонема разной длины, может также отсутствовать. Органические 
чешуйки исходно плоские пластинчатые, затем могут приобретать сложные фор
мы. У кокколитофорид формируются кокколиты. В клетках обычно содержатся 
два хлоропласта. Полагают наличие сложных жизненных циклов с чередованием 
гаплоидного и диплоидного поколений и нескольких альтернативных морфоло
гических жизненных форм, живущих в различных местообитаниях.

Род примнезиум (Prymnesium) представлен одноклеточными жгутиконосцами, 
покрытыми органическими чешуйками, с короткой гаптонемой. Представители 
устойчивы к широкому пределу солености. Некоторые образуют галактолипид- 
ные токсины, вызывающие гибель рыб. В благоприятных условиях водоросль 
энергично размножается, и в 1 см3 воды может насчитываться до 800 ООО клеток.

На основании сходства в пигментном составе и строении хлоропластов гап- 
тофитовые объединяли с охрофитовыми, но ультраструктурные и молекулярные 
данные показали, что гаптофитовые образуют отдельн группу. От охрофитов
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их отличают: отсутствие жгутика с трехчастными мастигонемами; наличие гап- 
тонемы; отсутствие опоясывающей ламеллы; отличие в положении аппарата 
Гольджи; отсутствие вздутия при основании жгутика; наличие периферического 
эндоплазматического ретикулума под плазмалеммой; аранжировка хлоропласт
ной ДНК; особенности митоза.

Гаптофиты имеют огромное значение в природе: играют значительную роль 
как продуценты первичной продукции; вызывают цветение воды; вносят около 
25% суммарного ежегодного вертикального транспорта углерода на дно океана; 
известковые панцири современных и ископаемых кокколитофорид образуют 
пласты известняка (в частности, мел на 50—75% состоит из кокколитофорид); 
выделяют громадные количества диметилсульфидов (ДМС), которые участвуют 
в образовании кислотных дождей; виды, образующие кокколиты, участвуют 
в глобальном потеплении климата, играя ключевую роль в глобальном балансе 
углекислого газа; могут образовывать токсичные морские приливы, которые 
вызывают гибель рыб и беспозвоночных животных.

ОТДЕЛ ДИНОФИТЫ 
(DINOPHYTA)

Для этих эукариотных организмов характерно наличие так называемого 
динокариона, или мезокариона. В таких ядрах хромосомы находятся в конденси
рованном состоянии на протяжении всего клеточного цикла и содержат незначи
тельное количество гистонов. Большинство представителей из этого отдела — 
монадные формы, встречаются амёбоидные и коккоидные представители.

Клетки дорсовентральные, имеют две бороздки: поперечную, охватывающую 
клетку по кольцу или по спирали, но не смыкающуюся полностью, и продоль
ную, находящуюся на брюшной стороне клетки. Жгутиков два, разных по длине 
и по строению, один лежит в поперечной бороздке, другой — в продольной. 
Поперечный жгутик имеет спиральнозакрученную аксонему и исчерченный 
белковый тяж, который выполняет механическую функцию. На мембране жгу
тика расположен ряд простых волосков. С помощью поперечного жгутика осу
ществляются вращательное и поступательное движения. Продольный жгутик 
имеет типичное строение, и на его мембране волоски расположены в двух ря
дах; он осуществляет поступательное движение вперед, резкую остановку и 
движение назад. Клетка одета особым клеточным покровом, называемым ам- 
фиесмой, или текой. Это многокомпонентная система, состоящая из наружной 
мембраны и расположенных под ней уплощенных пузырьков, окруженных оди
ночной мембраной, — текальных везикул. Под текальными везикулами может 
располагаться слой микротрубочек. У некоторых в текальных везикулах лежат 
целлюлозные пластинки, которые часто располагаются в строгом порядке и 
срастаются краями, образуя прочный панцирь. В месте их срастания появляют
ся швы, а на поверхности пластинок — различные неровности (выросты, шипы 
и т.п.). В теке имеются поры (рис. 158).
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Рис. 158. Схема различных типов тек 
динофлагеллят.

А — Oxyrrhis; Б — Amphidinium; В — Katodinium;
Г — Woloszynskia

Рис. 159. Схема строения стигмы.

А — Kryptoperidinium\ Б — Nematodinium: 1 — 
ядро, 2 — пигментные глобулы, 3 — пластинча
тое тело, 4 — линзовидное тело, 5 — ретиноид

Хлоропласты разной формы и окраски одеты трехслойной оболочкой; тила
коиды по два или по три собраны в ламеллы. Зеленые пигменты хлорофиллы а 
и с маскируются каротиноидами, главный из которых — перидинин. В послед
ние годы показано, что динофитовые с перидинином и динофитовые с произ
водными фукоксантина формируют монофилетичную группу, которая является 
сестринской для гаптофитовых водорослей. Основываясь на полученных дан
ных, полагают, что, во-первых, пластиды этих групп динофитовых произошли 
от общего предка; во-вторых, предком их пластид была гаптофитовая водоросль 
и что пластиды динофитов произошли в результате третичного эндосимбиоза. 
Для некоторых динофитовых характерно присутствие других пластид, произо
шедших в результате третичного и вторичного симбиозов с различными другими 
эукариотными водорослями. В качестве эндосимбионта могли выступать охро- 
фитовые, зеленые и криптофитовые водоросли.

Запасные продукты у пресноводных представителей — крахмал, откладывае
мый в цитоплазме, у морских — липиды.

Только этой группе организмов присущи своеобразные органеллы — пузулы, 
функция которых до конца не ясна, и, возможно, они служат для регуляции 
осмотического давления. Пузулы представляют собой впячивания цитоплазма
тической мембраны в форме мешка или трубки и вдающиеся в полость клетки. 
Они расположены вблизи места отхождения жгутиков. У многих имеется стиг
ма, или глазок, очень сложный по строению (рис. 159). У одних видов он имеет 
вид глобул, расположенных в цитоплазме и не окруженных мембраной. У дру
гих это масса глобул, окруженных или не окруженных мембраной и лежащих 
в хлоропласте. У третьих помимо рядов пигментных глобул, окруженных мембра
ной, имеется еще пластинчатое тело, состоящее из серии уплощенных, сообщаю
щихся между собой мешочков. У четвертых глазок усложнен наличием помимо 
пигментонесущих глобул еще линзовидного тела и ретиноида.
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Для некоторых характерны особые стрекательные структуры — трихоцисты. 
Они располагаются под порами теки, через которые выбрасывают наружу бел
ковые фибриллы. В каждой трихоцисте имеются головка и рукоятка. Трихоцисты 
способны скручиваться и раскручиваться, выстреливая через пору длинную по
перечно исчерченную нить.

В цитоплазме клетки содержится очень крупное ядро с одним или несколь
кими ядрышками, которые при митозе исчезают. Митоз закрытый. Центриоли 
у большинства видов отсутствуют. Микротрубочки веретена проходят в каналах, 
ограниченных ядерной мембраной. У хромосом отсутствуют центромеры. Они 
прикрепляются кинетохорами к ядерной мембране. Метафазная пластинка 
отсутствует. Деление ядра осуществляется перетягиванием его ядерной мембраной.

Размножаются динофитовые делением в подвижном или неподвижном состоя
нии (вегетативно), зооспорами и апланоспорами. Половое размножение — холо-, 
изо- и гетерогамия — известно более чем у 20 представителей. Почти все дино
фитовые — гаплонты, хотя ночесветка диплоидна в вегетативном состоянии. 
При неблагоприятных условиях образуются цисты с толстой целлюлозной обо
лочкой.

Встречаются динофитовые в морских (около 90% видов) и пресных водах 
в северных, умеренных и южных широтах, но большего развития достигают 
в теплых водах. Большинство динофитовых — планктонные формы, но имеются 
и бентосные представители. Известны динофитовые, обитающие в снегу и при
дающие последнему красную органогенную окраску. Важная группа динофито
вых — «зооксантеллы» — эндосимбионты многих беспозвоночных. Среди дино
фитовых есть группа паразитических форм, которые поражают копе под, рыб, 
водорослей.

Ископаемые остатки динофитовых известны из юрского и мелового периодов 
мезозойской эры.

К динофитовым относят 550 родов и 4000 видов водорослей, из которых более 
2000 современных и столько же ископаемых видов. Система динофитовых разра
ботана недостаточно, что связано с неравномерностью изученности отдельных 
групп. Нет единой точки зрения даже на объем отдела, а также на количество 
классов и порядков в нем. Наиболее распространены системы или с единственным 
классом Dinophyceae, или с четырьмя классами (Dinophyceae, Noctiluciphyceae, 
Blastodiniophyceae, Syndiniophyceae). Последние два класса включают паразити
ческих представителей различных беспозвоночных и водорослей.

Класс динофициевые 
(Dinophyceae)

ПОРЯДОК ГИМНОДИНИЕВЫЕ 
(GYMNODINIALES)

Порядок включает большинство беспанцирных («голых») динофитовых с ти
пичной организацией тела и жгутикового аппарата. Некоторые покрыты нежной 
оболочкой, состоящей из неопределенного числа однородных ячей. Вы осты
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Рис. 160. А — Gymnodinium; Б — Peridinium\ В — Ceratium; Г — Noctiluca. 
1 — вид с брюшной стороны, 2 — вид со спинной стороны

на клетках отсутствуют. Хлоропласты имеются или отсутствуют. Чаще всего 
размножаются вегетативно делением в подвижном и неподвижном состояниях; 
встречается также бесполое и половое размножение. Организмы главным образом 
морские, реже пресноводные.

Типичный представитель порядка — гимнодиниум (Gymnodinium), встречаю
щийся в морском планктоне, реже в пресных водах. Поперечная борозда прохо
дит по середине клетки или несколько смещена; она кольцевая или спиральная, 
но высота оборота спирали не более 1/5 длины клетки (рис. 160, А). Оболочка 
бесструктурная. Имеются окрашенные и бесцветные формы. Окраска хлороплас
тов чаще всего желтых или бурых оттенков, но встречаются сине-зеленые и раз
личных оттенков зе еные клетки.
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ПОРЯДОК ПЕРИДИНИЕВЫЕ 
(PERJDINIALES)

Перидиниевые широко распространены в разнообразных морских и прес
ных водоемах. Нередко развиваются в таких количествах, что окрашивают воду 
в желтый или красный цвет, вызывая токсичные или нетоксичные «красные 
приливы». Клетки имеют оболочку из целлюлозы в виде панциря, состоящего 
из многоугольных щитков. Число и расположение щитков служат основным 
систематическим признаком порядка. У некоторых клеток обнаружены выросты 
в виде рогов или шипов. Размножаются вегетативно и половым путем. Деление 
в косом направлении или каждая из дочерних клеток образует собственную теку.

В морских и пресных водах особенно часто встречаются виды родов периди- 
ниум (Peridinium) и церациум (Ceratium) — последний род в ряде систем выде
ляют в порядок гониалуксовых. Клетки представителей этих родов имеют ясно 
выраженное дорсовентральное строение: со спинной стороны они выпуклые, 
с брюшной — вогнутые (вдавленные). У видов рода перидиниум с брюшной 
и спинной сторон клетки овальных или округлых очертаний, а сбоку почковид
ные или бобовидные. Клетки одеты мощным панцирем; он состоит из щитков, 
снабженных у некоторых сосочками, порами, шипиками и т.п. На поверхности 
панциря отчетливо выражены поперечная и продольная бороздки. Первая опо
ясывает спинную, выпуклую сторону клетки, а концы ее смыкаются или не 
смыкаются на брюшной, вогнутой стороне. Она выстлана щитками, составляю
щими так называемый поясок, и делит клетку на две почти равные части: верх
нюю, или апикальную, одетую передней створкой панциря — эпивальвой, и 
нижнюю, или антапикальную, одетую задней створкой — гиповальвой. Про
дольная бороздка, перпендикулярная к поперечной, в основном проходит по 
брюшной стороне нижней половины клетки, лишь отчасти переходя на верхнюю 
половину. Обе бороздки сходятся на крупном щитке панциря на брюшной сто
роне, который занимает и верхнюю и нижнюю части клетки. Он называется 
брюшным щитком, или замковым аппаратом. На этом щитке есть отверстия, из 
которых выходят оба жгутика. Поперечный, лентовидный уплощенный жгутик 
скрыт в поперечной бороздке, а продольный, нитевидный жгутик располагается 
в продольной бороздке, отчасти выступая из нее за пределы нижнего конца клет
ки. Щитки соединены между собой узкими или широкими, часто поперечно ис
черченными швами, за счет расширения которых растет панцирь (рис. 160, Б).

В протопласте содержатся многочисленные хлоропласты бурого цвета, крупное 
ядро, иногда глазок. Запасные вещества — крахмал и масло.

Размножение чаще всего происходит делением клетки на две. Делящаяся 
особь теряет подвижность. Родительская клетка делится внутри старого панциря, 
текальные пластины которого отчасти растворяются. Дочерние клетки некото
рое время удерживаются вместе внутри этого разрушающегося панциря. Еще 
внутри старого панциря в дочерних клетках начинается отложение текальных 
пластин. Половой процесс — изогамия — наблюдается при недостатке азота 
в окружающей среде.



Отдел динофиты (Dinophyta)
215

Род почти исключительно пресноводный, но некоторые его 
представители встречаются в опресняемой прибрежной полосе 
морей и океанов. Морских представителей сейчас относят 
к роду протоперидиниум (Protoperidinium).

Клетки видов рода церациум (Ceratium) сильно вытянуты 
в продольном направлении. Верхняя, апикальная половина 
продолжается в длинный отросток, или апикальный рог, а 
нижняя, антапикальная имеет два или три антапикальных ро
говидных придатка (рис. 160, В). Для пресноводных видов, а их 
известно четыре, установлено сезонное изменение длины этих 
выростов: например, у С. hirundinella весной и осенью развива
ются формы со сравнительно короткими выростами, а летом — 
формы со значительно более длинными (явление так называе
мого цикломорфоза). Это объясняется тем, что с повышением 
температуры уменьшается вязкость воды и более длинные от
ростки, создающие большее трение о воду, задерживают опус
кание клетки в толщу воды.

Поперечная бороздка у видов церациума окружает всю 
клетку в самом широком месте, продольная бороздка, также 
широкая, начинается от поперечной на брюшной стороне и 
идет косо вниз. В отличие от видов рода перидиниум щитки 
панциря соединяются плотно, не образуя широких швов. Как 
и у видов рода перидиниум, имеются два жгутика: поперечный 
и продольный.

Размножение происходит в подвижном состоянии путем 
деления всей клетки в косом направлении. Одна из новых 
особей получает большую часть верхней половины материн
ской клетки и некоторую часть нижней, другая — большую 
часть нижней и небольшую часть верхней. Недостающие части достраиваются и 
покрываются панцирем. Для некоторых видов известен гетерогамный половой 
процесс. В конце вегетационного периода образуются цисты, которые перези
мовывают на дне водоема или в тине.

Большинство — морские представители. Некоторые морские виды способны 
формировать колонии в виде цепочки клеток (рис. 161).

Класс ноктилюковые 
(Noctiluciphyceae)

Класс представлен единственным порядком ноктилюковые (Noctilucales), 
куда относятся исключительно морские организмы крайне специализированного 
строения с гетеротрофным типом питания и сложным циклом развития. Глав
ным образом в теплых моряк обитает ночесветка (Noctiluca). Ее голые, бесцветные, 
очень крупные клетки достигают 2 мм в диаметре и совсем не похожи на других 
перидиней. У них отсутствуют бороздки и имеется один очень короткий жгутик,

Рис. 161. Соеди
нение особей 

Ceratium 
в цепочки



216
В О Д О Р О С Л И

а возле него отходит длинное хвостообразное щупальце. Клетки способны к све
чению. При массовом развитии ночесветки заметны ночью простым глазом в 
виде ярко светящихся точек, а вода в море при этом сильно фосфоресцирует 
(свет бывает серебристо-белый или слегка голубоватый и усиливается от меха
нического раздражения и аэрации, например при работе веслами).

Жизненный цикл ночесветки диплобионтный, с гаметической редукцией. Раз
множение вегетативное и половое (изогамия, гаметы похожи на гимнодиниум) 
(см. рис. 160, Г).

Существуют различные точки зрения о филогенетических связях динофито
вых. Раньше их сближали с криптофитовыми и относили к одному отделу 
Pyrrophyta, но большая часть альгологов не поддерживает этой точки зрения. 
На том основании, что у них имеется хлорофилл с, отсутствует хлорофилл Ь, 
жгутики неравные по длине, в хлоропластах содержатся трехтилакоидные ла
меллы, в некоторых системах их помещают в качестве класса в отдел хромофи- 
товые. Однако динофитовые отличаются от других представителей этой группы 
отсутствием трехчастных мастигонем на жгутиках, наличием динокариона, от
сутствием опоясывающей ламеллы, наличием трехслойной, а не четырехслой
ной оболочки хлоропластов, иными продуктами ассимиляции. Поэтому многие 
исследователи относят их к самостоятельному отделу. В последние годы с ис
пользованием данных молекулярной биологии показана значительная близость 
динофитовых с инфузориями и апикомплексам. Все эти три группы организмов 
предложено отнести к царству Альвеолобионты (Alveolates).

Динофитовые водоросли играют большую роль в круговороте кислорода, уг
лерода, фосфора, азота, в синтезе органических веществ, в питании личинок и 
мальков рыб. Чувствительность динофитовых к значениям pH и степени мине
рализации среды позволяет использовать их как биоиндикаторы при типологии 
водоемов. Например, Gymnodinium fuscum обитает исключительно в кислых во
дах с низким значением pH; многие другие представители показывают такую 
же приуроченность к водам определенного состава и свойств. Некоторые из 
этих водорослей имеют отрицательное значение. Развиваясь в массе, они вызы
вают токсичные «красные приливы». Около 60 видов динофлагеллят образуют 
водо- или жирорастворимые токсины: цитолитические, гепатотоксичные или 
нейротоксичные.

ОТДЕЛ КРИПТОФИТЫ 
(CRYPTOPHYTA)

Представители отдела криптофиты — почти исключительно одноклеточные, 
монадные формы, только один род способен к образованию простых нитчатых 
талломов и некоторые — к формированию пальмеллевидных стадий. Клетка 
имеет дорсовентральное строение (спинная сторона выпуклая, брюшная —
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Рис. 162. Строение клетки Cryptomonas (по: Hoek van den et al., 1995).

Л — продольный разрез через клетку: 1 — двухчастные мастигонемы, 2 — длинный жгутик, 3 — 
короткий жгутик, 4 — сократительная вакуоль, 5 — хлоропласт, 6 — ламелла, 7 — оболочка 
хлоропласта, 8 — хлоропластный эндоплазматический ретикулум, 9 — спинная сторона клетки, 
10 — нуклеоморфа, 11 — пиреноид, 12 — ядро, 13 — ядрышко, 14 — брюшная сторона клетки, 
15 — крахмал, 16 — митохондрия, 17 — аппарат Гольджи, 18 — тельце Маупа, 19 — трихоцисты, 

20 — глотка; Б — розеточная чешуйка; В — поверхность перипласта

уплощенная); от переднего более или менее скошенного конца идет продольная 
борозда. У некоторых есть глотка. Схема строения клетки криптомонад представ
лена на рис. 162.
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Клетки имеют два неравных по длине жгутика. Жгутики покрыты особыми 
двухчастными мастигонемами, состоят из трубчатой части и тонкого терми
нального волоска. Они могут располагаться в два супротивных ряда на длинном 
жгутике и в один ряд на коротком, или в один ряд на каждом жгутике, или 
отсутствовать на коротком. Кроме того, жгутики могут быть покрыты неболь
шими органическими чешуйками в виде семиугольных розеток. В переходной 
зоне жгутика имеется система двойных септ.

Хлоропласты в числе одного-двух или больше. Окраска их разнообразная, 
так как наряду с хлорофиллами а и с в них содержится ряд каротиноидов и фи- 
кобилиновых пигментов. Фикобилины локализованы внутри тилакоидов, а не 
в фикобилисомах, из-за этого тилакоиды криптомонад толще, чем у других во
дорослей. В клетках криптомонад присутствуют или фикоцианин, или фико- 
эритрин, но не оба вместе. Хлоропласты одеты двумя собственными мембранами 
и окружены еще двумя мембранами хлоропластной эндоплазматической сети, 
наружная мембрана которой переходит в наружную мембрану ядра. В отличие 
от охрофитов и гаптофитов в перипластидном пространстве отсутствует пери- 
пластидный ретикулум. Ламеллы чаще двухтилакоидные, реже трехтилакоид- 
ные, опоясывающая ламелла отсутствует. Хлоропластная ДНК концентрируется 
в виде небольших телец (нуклеоидов), которые рассеяны в строме хлоропласта.

В перипластидном пространстве хлоропласта находится уникальная структу
ра — нуклеоморфа, которая по своей ультраструктуре имеет сходство с эукари- 
отным ядром. Она одета двойной мембраной с порами, имеет 3 хромосомы, яд
рышко и способна к саморепликации. Наличие нуклеоморфы, перипластидного 
пространства и строение оболочек хлоропласта свидетельствуют о вторичном 
симбиотическом происхождении хлоропластов криптофитовых, когда бесцвет
ная фаготрофная флагеллята «съела» эукариотную красную водоросль, а она за
тем превратилась в пластиду. Симбиотическое происхождение хлоропласта 
криптомонад от красных водорослей подтверждается филогенетическим ана
лизом.

Глазок располагается внутри пластид и состоит из большого числа пигмент
ных глобул, собранных параллельными рядами. Запасной продукт — крахмал, 
но откладывается он в перипластидном пространстве хлоропласта, что является 
уникальным случаем для водорослей. В цитоплазме могут присутствовать капли 
липидов.

В цитоплазме имеется единственная сетчатая митохондрия с пластинчатыми 
кристами. Ядро в клетке одно. Митоз открытый, хромосомы конденсированы, 
ядрышко не исчезает, центриоли, по-видимому, отсутствуют. Число хромосом 
у криптомонад очень большое — от 40 до 210. В метафазе они объединяются 
в массивную пластинку. В ней образуются каналы, свободные от хроматина, 
через которые проходят микротрубочки веретена.

В клетках имеются стрекательные структуры — трихоцисты (эджектосомы), 
окруженные мембраной и содержащие две ленты, скрученные рулоном (цилинд
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ры). Более крупный цилиндр состоит из намотанного по спирали лентовидного 
мембранного материала, в его углублении вверху находится второй цилиндр. 
При химическом и физическом раздражении туго скрученные ленты распрям
ляются, разрывая мембрану эджектосомы и перипласт. Сначала выбрасывается 
маленький цилиндр и, покидая клетку, он вытягивает за собой ленту большого 
цилиндра. Более мелкие эджектосомы расположены по всей поверхности клетки, 
а крупные выстилают глотку. На переднем конце клетки имеются сократительные 
вакуоли, изливающие свое содержимое в глотку или бороздку.

Клетки одеты перипластом, который состоит из плазмалеммы с дополнитель
ным белковым экстра- и интрацеллюлярным материалом. Наружный компонент 
перипласта может состоять из пластинок, чешуек, слизи или их комбинации, 
внутриклеточный компонент имеет форму чехла или состоит из пластинок.

Размножаются криптомонады делением клеток пополам за счет впячивания 
плазмалеммы. Оно идет начиная с заднего конца клетки; чаще всего делящаяся 
клетка сохраняет подвижность. Криптомонады могут образовывать покоящиеся 
цисты, окруженные толстым экстрацеллюлярным матриксом. Для одного вида 
криптомонад показан половой процесс.

Встречаются как в пресных, так и в морских водах. Это обычные обитатели 
отстойников, прудов, часто с загрязненной водой, реже водохранилищ и озер. 
Важную роль играют они в холодных водах, особенно зимой и ранней весной. 
Например, могут доминировать в весеннем цветении фитопланктона в Север
ном море, где, как полагают, являются активными компонентами пищевых це
пей. Локальные цветения, вызванные развитием криптомонад, встречаются в 
Антарктических водах. Ряд криптомонад обитают как симбионты в инфузориях, 
в то же время некоторые динофитовые приобрели криптомонад в качестве своих 
хлоропластов.

К настоящему времени описано более 200 видов криптофитовых водорослей 
(приблизительно 100 пресноводных и 100 морских), относящихся к одному 
классу (Cryptophyceae) и двум порядкам.

Наиболее широко распространен и богат видами род криптомонас (Crypto- 
monas), имеющий два хлоропласта с пиреноидами, преимущественно бурого или 
оливкового цвета. Широко распространен в пресном и морском фитопланктоне.

Положение криптомонад среди водорослей и их объем до сих пор дискути
руются. А. Пашер полагал, что они произошли от хризомонад, и от криптомо
над выводил перидинеи. Он объединил криптомонады и перидинеи в отдел 
пиррофита. Большинство современных альгологов исключают криптофитовых 
из пиррофитов, рассматривая их как самостоятельную группу на основании 
того, что криптофитовые отличаются от динофитовых строением ядра, жгутико
вого аппарата, наличием нуклеоморфы, составом пигментов, биохимическими 
особенн стями.
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ОТДЕЛ ЭВГЛЕНОВЫЕ 
(EUGLENOPHYTA)

В настоящее время известно около 800—1000 видов эвгленовых водорослей. 
Большинство имеют монадную организацию, немногие — коккоидную. Эвгле- 
новые принадлежат к тем окрашенным подвижным организмам, которые не 
обнаруживают никаких связей с известными группами водорослей. Их строе
ние, физиологические и биохимические особенности настолько отклоняются от 
аналогичных особенностей, свойственных другим формам, что возникает необ
ходимость ставить их особняком в общей системе водорослей.

Тело у большинства эвгленовых вытянуто в продольном направлении; оно 
метаболирующее и покрыто пелликулой (рис. 163). У некоторых в поверхност
ном слое пелликулы содержатся стрекательные структуры, напоминающие три
хоцисты динофитовых. Пелликула включает цитоплазматическую мембрану, 
расположенные под ней белковые полосы и системы микротрубочек. Белковый 
слой состоит из многочисленных тесно лежащих и подвижно соединенных друг 
с другом полос или штрихов; они начинаются от глотки, по спирали обвивают

Рис. 163. Схема строения клетки Euglerta spirogyra.
1 — длинный жгутик; 2 — парабазальное вздутие; 3 — короткий жгутик; 
4 — глотка; 5 — резервуар; 6 — стигма; 7 — пульсирующая вакуоль; 
8 — аппарат Гольджи; 9 — ядро; 10 — митохондрия; 11 — хлоропласты; 
12 — утолщение пелликулы; 13 — штриховка пелликулы; 14 — парами

лон; 15 — липидные капли

Рис. 164. Строение пелликулы (А) и стигмы (Б) эвгленовых.

1 — пигментные глобулы; 2 — парабазальное вздутие; 3 — жгутики;
4 — стигма
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всю клетку и анастомозируют на концах клетки. Между штрихами располага
ются продольные бороздки, а в середине каждой полосы имеется утолщение, 
или гребень, за счет которого поверхность клетки становится ребристой. Под 
полосами находятся небольшие слизистые тельца, выделяющие слизь в бороздки 
и через поры пелликулы (рис. 164, А).

Такое строение дает возможность совершать своеобразные ползающие дви
жения, свойственные многим представителям отдела. Реже покровы тела отно
сительно толстые, твердые и снабжены мощными «ребрами», между которыми 
четко видимыми рядами расположены выпуклости, или бородавочки. У некото
рых представителей протопласт снаружи клетки образует домик коричневого 
цвета с отверстием, из которого выступает жгутик. Цвет домика обусловлен от
ложениями на нем железа и марганца.

На переднем конце тела находится бутылкообразное углубление — резервуар, 
или ампула, — расширяющееся книзу, а кверху переходящее в более или менее 
прямую трубку, которая открывается наружу (глоточный канал, или воронка). 
В резервуар изливается содержимое пульсирующих вакуолей и через глотку вы
водится наружу (см. рис. 163). От основания резервуара отходят два жгутика, 
реже несколько. Иногда второй жгутик так мал, что не выходит за пределы ре
зервуара или даже совсем редуцирован, но в основании резервуара и в этом 
случае находятся два базальных тела. У длинного жгутика обычно присутствует 
белковый параксиальный тяж, из-за наличия которого жгутики эвгленовых толще 
и их легче заметить, чем жгутики других эукариот. Жгутики эвгленовых покрыты 
рядом тонких волосков, которые отличаются по своему строению от мастигонем 
охрофит. Волоски расположены группами по 3—4 в один ряд, который тянется 
по спирали по всей длине жгутика. Помимо этого на жгутиках может быть покры
тие из коротких волосков. Особенность жгутикового аппарата эвгленовых — 
просто устроенная переходная зона.

Светочувствительная система эвгленовых водорослей состоит из двух струк
тур. Во-первых, это парафлагеллярное тело — вздутие (парабазальное вздутие) 
при основании одного видимого жгутика, которое содержит синие светочувст
вительные флавины. Второй компонент — глазок (стигма), который локализован 
в цитоплазме (вне хлоропласта) около резервуара напротив парафлагеллярного 
тела (рис. 163). В состав стигмы входит несколько десятков глобул, располо
женных рядами и отделенных друг от друга мембраной (рис. 164, Б). Глобулы 
содержат каротиноиды астаксантин и/или эхиненон, которые придают глазку 
оранжево-красную окраску. При движении эвгленовых глазок затеняет параба
зальное вздутие.

Ядро в клетке одно, округлое или удлиненное, с одним или несколькими 
ядрышками. Его деление (митоз) отличается от типичного ядерного деления 
тем, что Bi течение всего процесса сохраняется ядерная оболочка (закрытый ми
тоз), ядрышко не исчезает, а делится перетяжкой, центриоли отсутствуют, хро
мосомы все время находятся в конденсированном состоянии, не собираются в 
правильную метафазную пластинку. Оболочки дочерних ядер образуются путем 
перешнуровки оболочки материнского ядра. Цитокинез происходит за счет 
впячивания мембраны по продольной оси клетки.
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Хлоропласты зеленого цвета, содержат хлорофиллы а  и b и различные каро
тиноиды, имеют разные величину и форму (звездчатую, пластинчатую, зернис
тую, лентообразную). Оболочка хлоропласта состоит из трех мембран (как у ди- 
нофит), и наружная мембрана хлоропласта никогда не переходит в наружную 
мембрану ядра. Ламеллы состоят обычно из трех, редко — большего количества 
тилакоидов, опоясывающая ламелла отсутствует. Хлоропластная ДНК имеет 
вид тонких гранул, распространенных по всему хлоропласту. У некоторых есть 
пиреноид. У многих эвгленовых хлоропласты отсутствуют. Хлоропласт эвглено
вых, как полагают, — результат вторичного симбиоза бесцветного эвгленового 
предка с зеленой водорослью. Две мембраны интерпретируются как мембраны 
хлоропласта зеленой водоросли, а третья — как мембрана пищеварительной ва
куоли хозяина.

Характерный продукт ассимиляции углевод парамилон (|}-1,3-связанный 
глюкан) образуется в виде зерен или палочек в цитоплазме, а не в хлоропластах. 
Форма, в которой он откладывается в клетке, и его местонахождение имеют 
таксономическое значение.

Из других органелл и включений можно указать митохондрии с дисковид
ными кристами и волютин.

Эвгленовые размножаются продольным делением клетки в подвижном или 
в неподвижном состоянии. В последнем случае перед делением клетка увеличи
вается в размерах, сбрасывает жгутики, округляется и одевается слизью (иногда 
довольно толстым слоем). По окончании деления вновь образовавшиеся клетки 
вырабатывают жгутики и выходят из слизи. Процессу деления предшествуют 
деление ядра, удвоение жгутикового аппарата. Постепенно клетка разделяется 
надвое, следуя направлению штрихов на поверхности. Отделение дочерних кле
ток друг от друга сопровождается их вращением вокруг оси тела. Весь процесс 
занимает обычно 2—4 часа (рис. 165, А—В).

Рис. 165. А—В —  деление эвглены; Г  — Euglena viridis, внешний вид клетки; Д  — Trache- 
lomonas, внешний вид клетки; Е  — Phacus, внешний вид клетки
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При наступлении неблагоприятных условий у эвгленовых могут формиро
ваться цисты и пальмеллоидные стадии, связанные с образованием слоистого 
слизистого чехла вокруг клетки, препятствующего ее движению.

Очень многие эвгленовые водоросли питаются миксотрофно, некоторые — 
гетеротрофно (осмотрофно) или имеют животный тип питания, т.е. захватывают 
твердые пищевые частицы (бактерии, микроскопические водоросли, жгутико
вые, детрит).

Биосинтез лизина у эвгленовых отличается от всех других фотосинтезирую
щих организмов, так как осуществляется через а-аминоадипиновую кислоту, 
как у настоящих грибов и животных.

Эвгленовые чаще встречаются в пресных водах, предпочитая мелкие водо
емы, богатые органическими веществами. Иногда они образуют на поверхности 
такого водоема пленку, в которой представлены неподвижными клетками. Не
многие паразитируют, поселяясь в кишечнике коловраток и других беспозво
ночных животных, а также лягушек и на жабрах рыб. По-видимому, недооце
нивается роль эвгленовых водорослей в морских местообитаниях, где они могут 
формировать крупные популяции после весеннего цветения, вызванного диато
мовыми. Среди эвгленовых есть холодолюбивые виды, которые могут вмерзать 
в лед, не теряя жизнеспособности.

Класс эвгленовые 
(Euglenophyceae)

В большинстве ботанических классификаций эвгленовые относят к един
ственному классу Euglenophyceae, который включает около 50 родов, распреде
ленных в 5—7 порядков.

ПОРЯДОК ЭВГЛЕНОВЫЕ 
(EUGLENALES)

Наиболее широко распространены в пресных водах, а иногда на сырой почве 
виды рода эвглена (Euglena). Род содержит около 150 видов, характеризуется 
наличием одного видимого жгутика. Клетки неуплощенные, веретеновидные, 
вытянуты в длину. Пластиды имеют разнообразную форму. У ряда видов в клет
ках имеется большое число красных гранул, содержащих каротиноид астаксан- 
тин, маскирующий зеленый хлорофилл, что придает клетке красную окраску. 
При массовом развитии эти виды вызывают на свету «красное цветение» воды. 
Особенно часто встречается эвглена зеленая (Е. viridis, рис. 165, Г). Она быстро 
плавает, а также ползает, сильно изменяя форму тела; легко ослизняется (паль- 
меллевидное состояние) или инцистируется, округляясь и вырабатывая толстую 
оболочку.

Виды рода астазия (Astasia) очень похожи на эвглен, но бесцветны и не име
ют глазка. Они встречаются главным образом в болотах и заболоченных водах 
с гниющими растительными остатками.
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В мелких гумифицированных водоемах, где в результате реакций восстанов
ления освобождаются большие количества соединений железа и марганца, 
обычны виды рода трахеломонас (Trachelomonas, рис. 165, Д), имеющие твердый 
домик, внутри которого помещается сама клетка. Домик может быть гладким 
или различным образом орнаментированным. Вначале он не окрашен, затем 
становится желтым, коричневым и почти черным. Из отверстия домика выстав
ляется жгутик. При размножении одна или обе дочерние клетки выползают из 
отверстия и вырабатывают новые домики. Их форма, орнаментация, характер 
отверстия у разных видов неодинаковы.

Виды рода факус (Phacus) также типичны для пресных водоемов. Клетки их 
уплощены в виде листовой пластинки, имеют килевидные выросты, и у многих 
сзади виден прямой или загнутый отросток (рис. 165, Е).

Эвгленовые занимают изолированное положение среди других водорослей, 
от которых они резко отличаются строением жгутикового аппарата, организа
цией хлоропласта и пигментных систем, дисковидными кристами митохонд
рий, клеточными покровами, продуктами ассимиляции и другими признаками. 
В то же время лучшими кандидатами на роль родственников эвгленовых оказа
лись кинетопластиды. С этой группой у них сходно строение крист митохондрий, 
структура жгутиков, похожее деление ядра и ряд других признаков. К числу отли
чий следует отнести разный способ синтеза лизина и отсутствие кинетопласта.

Эвгленовые водоросли активно участвуют в процессе самоочищения вод, 
причем некоторые виды служат биологическими индикаторами степени загряз
нения водоема.

В лабораториях эвгленовые водоросли часто используются для биологических 
и таксономических исследований, так как легко культивируются и представляют 
собой хорошие объекты для изучения фотосинтеза, тонкого строения хлороплас
тов, фототаксиса, движения жгутиков и т.д. В медицинской практике особенно 
популярна Е. gracilis, в частности для выяснения действия антибиотиков, гербици
дов, ростовых веществ, для количественного определения в среде витамина В12, 
к недостатку которого этот организм очень чувствителен.

ОБРАЗ ЖИЗНИ 
И РАСПРОСТРАНЕНИЕ ВОДОРОСЛЕЙ

Водоросли встречаются повсеместно: в реках и в морях, на поверхности почвы 
и в ее толще, на деревьях и скалах, стенах домов и в мехе животных. Их находят 
даже в местах, недоступных для других организмов: на больших глубинах, в пе
щерах и гротах, в снегу и горячих источниках. Способность водорослей адапти
роваться к разнообразным внешним условиям, неприхотливость и физиологи
ческая пластичность способствовали расселению их по всему земному шару. 
Практически невозможно назвать какую-либо географическую зону на Земле, 
где отсутствовали бы эти голофитные (растениеподобные) организмы.
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Водоросли, т.е. растущие в воде, как и любые другие организмы, нуждаются 
в воде, хотя потребности в ней неодинаковы для разных видов. Одни могут 
жить только при полном погружении в водную среду, другим достаточно грун
товых вод или дождя, третьи довольствуются совсем небольшими количествами 
влаги — росой, брызгами водопада или прибоя.

В зависимости от совокупности различно действующих экологических усло
вий (освещения, температуры, характера субстрата, его химического состава 
и т.п.) водоросли образуют многообразные группировки, сообщества, или ценозы. 
Каждому сообществу свойствен более или менее постоянный видовой состав. 
В целом выделяют следующие основные группировки водорослей:

-  планктонные (фитопланктон);
-  нейстонные (фитонейстон);
-  бентосные (фитобентос),
-  воздушно-наземные, или аэрофильные (<аэрофитон);
-  почвенные (<фитоэдафон);
-  водоросли подвижных и пустынных песков (псаммофитон)\
-  водоросли горячих источников (термофитон);
-  водоросли снега и льда (криофитон)\
-  водоросли соленых материковых водоемов (галофитон)\
-  водоросли известкового субстрата (кальцефилы).

Представители первых трех группировок (ценозов) — типичные обитатели 
водной среды. Планктонные водоросли населяют открытую часть водоемов. 
Это микроскопические формы, в основном пассивно взвешенные в толще воды 
и неспособные противостоять течениям. Бентосные, или донные, микро- и мак
роскопические водоросли в своей жизни связаны с донным субстратом. Обычно 
они занимают прибрежную зону водоемов и в качестве субстрата могут исполь
зовать подводные предметы. Нейстонные микроскопические водоросли живут 
в самом верхнем слое воды, в зоне поверхностной пленки, где гидросфера не
посредственно соприкасается с воздушной средой.

Аэрофильные и почвенные водоросли приспособились к существованию в 
наземных условиях. По сравнению с водными обитателями они периодически 
подвергаются резко выраженным колебаниям температуры и особенно влажности 
среды.

Водоросли следующих группировок обитают в экстремальных условиях — 
при высоких либо низких температурах (термальные и криофильные водоросли), 
в среде с повышенной соленостью (галофитон) или щелочностью (кальцефилы, 
илц калькофиты, обитающие в местах выхода известняков, мела).

Качественный состав альгоценозов в пресных и морских водах неодинаков. 
Общие виды в них достаточно редки. По видовому составу к пресноводным 
альгоценозам близки альгоценозы суши. К этим двум типам можно отнести и 
альгоценозы наземных водоемов (озер) с соленой, но не морской водой.
8-25129
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На состав и распределение водорослей в разных биотопах* влияют условия 
и ресурсы среды обитания, которые можно характеризовать как комплекс фак
торов абиотических, биотических и антропогенных. К абиотическим факторам 
относятся физические и химические условия среды обитания. Из физических 
характеристик первостепенное значение имеют непосредственно зависящие от 
климатического пояса световой режим и температура, а для воздушно-наземных 
группировок водорослей — влажность. Из химических особенно важны соле
ность воды и содержание в ней минеральных и других питательных веществ. 
Не менее существенное влияние на развитие водорослей оказывают биотиче
ские факторы, т.е. взаимоотношения между разными видами водорослей, а так
же между водорослями и другими растительными и животными организмами. 
К антропогенным факторам относятся все виды воздействия на природу человека.

Абиотические факторы
Свет. Свет как основной источник энергии для фототрофных организмов 

очень важен и для водорослей, подавляющее большинство которых — типич
ные фотоавтотрофы. Однако представители разных групп водорослей неодина
ково относятся к спектральному составу света. Это связано с тем, что водоросли 
обитают на разных глубинах и соответственно в разных световых режимах. Уже 
на малых глубинах в воде исчезают длинноволновые лучи красного цвета, и на 
большие глубины проникают лучи только сине-зеленой части спектра. Водо
росли, обитающие здесь, адаптируются к глубоководным условиям как за счет 
изменения количественного состава пигментов, так и за счет использования 
определенных пигментов, в частности фикобилинов.

Некоторые водоросли (например, синезеленые) могут изменять окраску 
в зависимости от спектрального состава света. Это явление получило название 
хроматической адаптации.

Что касается количества света, то водоросли часто довольствуются очень 
слабым освещением, гораздо меньшим, чем наземные растения. Теневыносли
вость определяет предельную глубину, на которой проникающий в воду свет 
обеспечивает водорослям жизнь. Она не превышает, как правило, 15—45 м, 
хотя представители некоторых видов встречаются на глубинах 150—200 м. Ос
новная масса планктонных организмов в морской воде размещается в слое до 
40—70 м, а в некоторых местах они опускаются на глубину 150—200 м и более. 
В озерах фитопланктон встречается преимущественно в слое до 10—15 м, а 
в водах с малой прозрачностью — в самом поверхностном слое толщиной не 
более 3 м. Считается, что более требовательны к интенсивности освещения 
зеленые и синезеленые водоросли, а большинство диатомовых, наоборот, избе
гает ярко освещенного приповерхностного слоя воды.

* Биотопом называют неорганическую среду, которая характеризуется относительной одно
родностью и изолированностью и служит местом размещения разнообразных форм жизни. Посе
ляющиеся в биотопе различные живые организмы образуют биоценоз.
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Температура. Температура — один из наиболее важных факторов, обуслов
ливающих нормальную жизнедеятельность водорослей. В целом для них харак
терен широкий диапазон температурных условий обитания. Тем не менее одни 
виды существуют исключительно в холодноводных водоемах, другие — в водо
емах с теплой водой, а третьи живут в разных условиях, т.е. способны перено
сить существенные колебания температуры.

Виды водорослей, которые развиваются в сравнительно узких пределах из
менения температуры, называются стенотермными. Так, большинство ламина
риевых водорослей и многие виды фукусов — типичные обитатели холодных вод 
как Северного, так и Южного полушария. В то же время близкие родственники 
фукусов саргассовые водоросли являются теплолюбивыми и обитают преиму
щественно в тропиках. В противоположность им эвритермные* виды встречаются 
в широком интервале изменения температурного фактора, что обусловливает их 
присутствие в водоемах разных географических широт и в разные сезоны года. 
Примером эвритермных водорослей может служить представитель семейства 
ламинариевых Macrocystis, ареал которого простирается с севера и юга до тропи
ков, вдоль тихоокеанских берегов Северной и Южной Америки. Среди фито
планктонных организмов также известны и стенотермные, и эвритермные виды.

Важно отметить, что температурные границы встречаемости видов, опреде
ляемые максимальной и минимальной летальными температурами, значительно 
шире зоны температурного оптимума, в пределах которого жизненные функции 
осуществляются наиболее активно, что выражается в наибольшей продуктив
ности данного вида водоросли. Например, диатомовая водоросль Melosira 
islandica**, распространенная в озерном планктоне умеренной и субарктической 
зон, обычно встречается при температуре воды от 1 до 13°С, максимальное раз
множение происходит в более узком интервале температур — от 6 до 8°С.

Поскольку температурные оптимумы у отдельных видов разные, а темпера
тура воды изменяется по сезонам, в водоемах происходит периодическая смена 
одних доминирующих видов водорослей другими, так называемая сезонная сук
цессия видов. Иллюстрацией этому служит годовое развитие фитопланктона в 
озерах умеренно холодного климата. Зимой в связи с образованием ледяной 
корки фитопланктон не развивается из-за недостатка освещения. В марте — апре
ле в довольно большом количестве появляются мелкие жгутиковые Cryptomonas, 
Chromulina и некоторые другие. В мае бурно развиваются диатомовые водоросли, 
среди которых преобладают виды Melosira и Diatoma. Холодноводный комплекс 
диатомей с повышением температуры воды до 15°С сменяется умеренно тепло
вым, в состав которого входят не только диатомовые (Asterionella, Tabellaria и др.), 
но также хризомонады, зеленые и синезеленые водоросли. При дальнейшем

* По отношению к другим факторам среды используют аналогичные термины, начинающиеся 
с той лр приставки. Например, эвригалинные водоросли способны переносить довольно широкие 
колебания солености, стеногалинные живут лишь в узких границах изменения этого показателя, 
эврифаги относительно безразличны к характеру пищи, стенофаги, наоборот, ограничены в своих 
пищевых потребностях и т.д.

** Новое название Aulacoseira islandica (Simonsen, 1979).
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повышении температуры представители зеленых и синезеленых становятся до
минирующими. В летнем планктоне диатомеи сравнительно немногочисленны, 
к их тепловодным видам относятся виды Fragilaria, Melosira granulata*. Осенью 
с понижением температуры до 10—12°С снова наблюдается всплеск развития 
холодноводных видов диатомей.

Двувершинная кривая развития, отмечаемая главным образом для диатомовых 
водорослей, динофлагеллят и хризомонад, характерна и для морского планктона. 
В северных морях России при весеннем цветении господствуют обычно виды 
Chaetoceros, осенью — динофлагелляты.

Следует, однако, отметить, что, несмотря на доминирующее значение темпе
ратурного режима, сезонная сукцессия связана и с рядом других факторов, в част
ности с содержанием азотистых соединений, которых особенно много в воде 
именно в весенне-осенний период.

Химический состав водной среды. Важнейшими химическими компонентами 
водной среды являются минеральные соли, биогенные элементы**, минеральные 
соединения, органические вещества (растворенные и взвешенные) и органомине
ральные скопления (детрит).

По содержанию питательных веществ водоемы делятся на следующие типы: 
олиготрофные, эвтрофные, сапротрофные и дистрофные***. Олиготрофные во
доемы характеризуются чистой прозрачной водой с очень низкой концентрацией 
элементов питания. Расположены они на бедных грунтах с кислой реакцией и 
отличаются незначительной продукцией фитопланктонных видов. Эвтрофные 
воды, богатые биогенными элементами и органическими соединениями, имеют 
разнообразную и обильную альгофлору. Для водоемов с повышенной эвтроф- 
ностью характерно «цветение», обусловленное активным размножением синезе
леных водорослей (например, Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis aeruginosa) 
или иных водорослей. Дистрофные водоемы образуются там, где есть условия для 
роста торфяного мха, в них мало биогенных элементов и много веществ гуми- 
новой природы. В этих водах количество фитопланктонных организмов незначи
тельно, но разнообразие видов (особенно десмидиевых) огромно. Сапротрофные 
водоемы содержат очень большое количество растворенных органических ве
ществ, попадающих туда со сточными водами или из отстойников. В них обна
руживается богатая альгофлора (хлорококковые, вольвоксовые, бесцветные жгу
тиковые и другие организмы), и нередко имеет место «цветение».

Естественные воды довольно резко отличаются между собой по суммарной 
концентрации солей, или общей солености. Именно этот фактор обусловливает 
разделение водоемов и населяющих их водорослей на две большие группы: мор
ские и пресноводные. Морские воды имеют соленость 35—38%о (35—38 г соли

* Новое название Aulacoseira granulata (Simonsen, 1979).
** Биогенные элементы — химические элементы, постоянно входящие в состав организмов 

и необходимые им для жизнедеятельности. К ним относятся кислород, углерод, водород, азот, 
кальций, калий, фосфор, магний, сера, хлор, йатрий, железо, кремний, марганец, медь и др.

*** Это деление чаще используют для пресноводных водоемов, прудов и озер.
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на 1 л раствора), пресноводные — с соленостью менее 1 % о *.  Промежуточное 
положение занимают солоноватые воды (эстуарии больших рек, лагуны, где 
морская вода опресняется за счет дождей или поступления пресных вод, и т.п.).

Альгофлора пресных вод и морей различна. Типичными обитателями пресных 
вод'являются почти все конъюгаты, большинство вольвоксовых и хлорококковых 
водорослей. Сифоновые (бриопсидовые), наоборот, являются морскими форма
ми. Подавляющее большинство бурых и красных водорослей также распростра
нено в море. Синезеленые и диатомеи встречаются как в морях, так и в пресных 
водах. Однако общие виды, которые одинаково хорошо развивались бы и в мор
ской, и в пресной воде, редки.

Альгофлора солоноватых вод, очень изменчивых по концентрации и составу 
солей, представлена эвригалинными формами, которые легко приспосаблива
ются к большим колебаниям солености. Эти водоросли не отличается большим 
видовым разнообразием, зато представлены большим числом особей, так как не 
имеют конкурентов со стороны других организмов.

Для водорослей наиболее важными из минеральных веществ являются соли 
азота и фосфора. Соли азота эти растительные организмы могут использовать в 
любой встречающейся в природе форме. Относительное содержание солей азота 
в водоемах может меняться, но общее количество данного элемента из года в год 
остается величиной постоянной, равной примерно 1 мг/л. Содержание фосфора 
в воде измеряется гораздо меньшими величинами, в среднем от 0,5 мг до тысяч
ных долей мг на 1 л.

Однако во многих естественных водоемах количество азота и фосфора часто 
невелико, что может тормозить развитие водорослей. Особенно обеднена этими 
элементами открытая, удаленная от берегов часть морских бассейнов. Обогаще
ние таких вод в результате вертикальной циркуляции воды, когда придонные 
воды поднимаются вверх (явление апвеллинга), в зону фотосинтеза, или за счет 
приноса питательных веществ речной водой, ведет к резкому увеличению про
дуктивности водорослей.

Железо и кальций, необходимые для питания водорослей, используются 
ими в ионной форме**. Содержание этих элементов в разных водоемах сильно 
варьирует, причем для железа эти колебания выражены в большей степени, что 
часто зависит от климатических условий.

В водоемах существует естественная связь между содержанием кальция и же
леза, а также углекислоты и железа. В известковых водах, имеющих щелочную 
реакцию, соли железа выпадают в осадок. В водах, бедных известью, с нейтраль
ной и кислой реакцией содержание железа, наоборот, повышенное.

Потребности разных видов и групп водорослей в железе и кальции не одина
ковы, а часто даже и прямо противоположны, поэтому накопление этих элементов 
в воде — решающий фактор в распределении растений. К числу железолюбивых 
форм, произрастающих в среде с концентрацией Fe 1—3 мг/л, относятся многие

* %о — промилле — тысячная часть числа; в промилле определяется соленость воды. Напри
мер, соленость воды в океане составляет 35—38%о, т.е. в 1 л воды содержится 35—38 г соли NaCl.

** Ион кальция входит в состав оболочек многих водорослей.
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диатомовые, десмидиевые водоросли, драпарнальдия, хетофора, улотрикс, во- 
шерия и др. В жестких водах с большим количеством кальция (более 25 мг/г) 
и минимальным количеством железа (менее 0,5 мг/л) обитают кладофора и хара.

Водоросли, обладающие повышенной чувствительностью к железу, такие, как 
Cladophora fracta и Oedogonium capillare, могут использоваться в качестве индика
торов содержания железа в воде. Например, кладофора лучше всего развивается 
при концентрации Fe 0,2—0,3 мг/л; при повышении же концентрации Fe до
0,5 мг/л ее рост замедляется. Для эдогониума оптимальная концентрация Fe 
в среде 0,4—0,5 мг/л, при большей концентрации его развитие останавливается.

Магний, калий и сера также принадлежат к числу необходимых для водо
рослей элементов, но в отличие от вышеуказанных не имеют экологического 
значения, поскольку практически всегда присутствуют в среде в достаточных 
количествах.

Кремний содержится в пресных водах в больших количествах, чем в море, 
причем наиболее бедны этим элементом поверхностные слои морских вод. По
скольку кремний необходим в основном для построения панцирей диатомовых 
водорослей, его недостаточное содержание в среде обитания отражается на 
строении панцирей некоторых диатомей: в результате слабого окремнения у 
морских форм диатомей панцири становятся заметно тоньше. От количества 
кремния в воде зависит и размножение диатомей: деление клеток диатомовых 
водорослей идет нормально, если в воде содержится не менее 5 мг Si/л; когда 
же его содержание снижается до 0,5 мг/л, деление прекращается. Отмечено, что 
весенняя и осенняя вспышки развития диатомей совпадают не только с темпе
ратурным оптимумом и содержанием основных элементов питания, но и с мак
симальным количеством кремния в среде.

Водоросли нуждаются не только в биогенных элементах. Не менее важны 
для их жизни микроэлементы, которые в природных средах присутствуют в до
статочных количествах. Например, повышенное содержание марганца в воде 
стимулирует рост железолюбивых водорослей.

Водоросли испытывают необходимость и в биологически активных соедине
ниях. На диатомовые и некоторые другие водоросли благоприятно действуют, 
например, витамины В1? В12.

Многие водоросли используют для своего роста и развития экзогенные 
органические вещества, которые содействуют ускорению их роста и увеличению 
биомассы. Это означает, что водоросли обнаруживают способность к миксотроф- 
ному (смешанному) питанию — как за счет фотосинтезируемых, так и за счет 
поглощаемых из среды органических веществ. Усвоение водорослями раство
ренных органических веществ доказано для зеленых, синезеленых, диатомовых 
и других в опытах с чистыми культурами. При этом обнаружено, что некоторые 
виды в присутствии органических веществ могут расти и в абсолютной темноте, 
как типичные сапрофиты. В таких условиях водоросли Pleurococcus, некоторые 
виды Chlorella не теряют хлорофилла, другие же, например эвгленовые, обес
цвечиваются, хотя и продолжают размножаться. При обильном органическом 
питании клетки теряют хлорофилл и на свету. У ряда бесцветных форм водо
рослей (Prototheca, Polytoma и др.) такое состояние наследственно закрепилось,



Образ жизни и распространение водорослей
231

и они встречаются в природных водах с большим содержанием органики как 
обязательные сапрофита.

Из источников углерода в условиях культуры наиболее доступны для водо
рослей простые сахара и некоторые органические кислоты. Азотистые органиче
ские соединения (мочевина, аминокислоты, растворенные белки) одновременно 
являются источниками и азота, и углерода.

Способность водорослей использовать в процессе жизнедеятельности разно
образные группы растворенных веществ обусловливает их участие в очищении 
водоемов. Автотрофные растения, выделяя кислород, прямо или косвенно содей
ствуют минерализации органических веществ. В результате такой деятельности 
водорослей и других микроорганизмов загрязненная и часто имеющая тяжелый 
запах вода превращается в чистую: происходит процесс биологической очистки вод.

Однако «санитарные» способности водорослей небезграничны. Превышение 
определенного уровня загрязненности водоемов в результате хозяйственной 
деятельности человека приводит к нарушению процессов их естественной само- 
очистки и соответственно к резко отрицательным последствиям для их обитате
лей, в том числе водорослей. Так, сброс в водоемы сточных вод промышленных 
предприятий служит причиной токсикации среды, которая влечет за собой 
обеднение или полную гибель фитопланктона. Чрезмерное поступление смы
тых с сельскохозяйственных площадей веществ или сточных городских вод, 
сильно обогащая водоем биогенами*, вызывает бурное развитие фитопланктона. 
Водоем начинает «цвести», причем очень сильно, что сопровождается разложе
нием водорослей и выделением токсических веществ, которые вызывают гибель 
не только флоры и фауны самого водоема, но и животных, использующих та
кую воду для питья. Умеренное же поступление биогенов в природные воды 
сопровождается повышением продуктивности сначала фитопланктона, затем 
зоопланктона, что в конечном итоге благоприятно отражается на увеличении 
рыбных запасов.

Движение воды. Движение воды — течения, прибой, приливы и отливы, 
вертикальные и горизонтальные циркуляции — можно рассматривать как один 
из основных факторов, определяющих рост и развитие водорослей. Это связано 
с тем, что в местах с высокой подвижностью воды за счет ее постоянного об
новления водоросли лучше обеспечиваются питательными веществами. Кроме 
того, в этих зонах происходит более интенсивное удаление автотоксических 
продуктов метаболизма, что благоприятно сказывается на росте и развитии 
водорослей. Как и для других экологических факторов, для движения воды су
ществуют верхние и нижние границы, при которых водоросли могут нормально 
функционировать. В частности, у макроводорослей изменяется форма тела: на
пример, у Fucus distichus из зоны большой волновой активности таллом стано
вится более разветвленным, но при этом его ветви утоньшаются. Кроме того,

* Понижение качества воды в результате искусственного насыщения водоема биогенами назы
вают антропогенной эвтрофикацией. Это одно из нежелательных проявлений загрязнения окружаю
щей среды человеком. Такому воздействию подвергаются сейчас не только пресноводные бассейны, 
но и моря.
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у ряда водорослей зоны с повышенной активностью воды отмечается утолщение 
клеточных стенок, что связывают с увеличением механической прочности этих 
растительных организмов, увеличивается также прочность их прикрепления 
к субстрату. Однако слишком мощное движение водных масс может вызвать 
гибель молодых водорослей или истирание талломов взрослых, отрыв их от суб
страта и полное разрушение организма.

Субстрат. Существенное значение для развития прикрепленных водорослей 
имеет субстрат, на котором они растут. Экспериментально доказано, что зоо
споры обладают хемотаксисом и способны выбирать субстрат. Например, бурые 
водоросли предпочитают твердые субстраты — скалы, камни, металлические 
сваи; среди красных макроводорослей встречаются как виды, предпочитающие 
каменистый субстрат, так и виды, развивающиеся интенсивнее на песчаном 
или илистом дне. Зеленые водоросли заселяют самые разнообразные субстраты, 
вплоть до растительных организмов.

Обсыхание. Этот фактор влияет на рост и развитие морских водорослей, по
скольку именно они подвергаются периодическому обсыханию во время отливов. 
У макрофитов, растущих в приливно-отливной зоне, в отличие от родственных 
видов, но растущих постоянно погруженными, в значительной степени могут 
изменяться биохимия, соотношение РНК и ДНК, функциональные характеристи
ки (интенсивность фотосинтеза, темнового дыхания), форма таллома и скорость 
его роста. Например, скорость роста Fucus vesiculosus верхней литорали, т.е. пе
риодически обсыхающего, ниже, чем у бурых водорослей средней и нижней 
литорали. А у Fucus spiralis и Porphyra yezoensis фотосинтез и темновое дыхание 
при небольшой потере воды (сохранение 96—92% воды в тканях) на воздухе 
даже стимулирует фотосинтез (до 148% по сравнению с полностью оводненными 
талломами); большее же обезвоживание ведет к снижению фотосинтеза (до 0 при 
потере 85% воды у Fucus spiralis и 90% воды у Porphyra yezoensi). Микроводоросли 
литоральной зоны избегают обсыхания, оставаясь под покровом макроводорослей. 
Микроводоросли пресноводных водных бассейнов переживают неблагоприятные 
условия при обсыхании в виде спор.

Ледовый режим. Лед оказывает как положительное, так и отрицательное воз
действие на водоросли. Его положительная функция состоит в том, что он «укры
вает» водоросли (кроме литоральных видов), создавая константные (по нулевой 
и положительной температуре) условия, при которых продолжается замедленный 
рост слоевища с соответствующим циклом размножения. Косвенное положи
тельное влияние льда проявляется и при его весеннем таянии, в результате ко
торого вода обогащается биогенами и происходит подкормка водорослей, спо
собствующая повышению темпа роста ряда макрофитов. В течение зимы лед 
накапливает биогены (наряду с загрязнителями), впитывая их в себя подобно 
губке; концентрация этих веществ в нем может в 5—10 раз (иногда даже в сотни 
раз) превышать их концентрацию в нормальной морской воде.

Отрицательное воздействие льда проявляется в различных формах. Водорос
ли, растущие на глубине до 0,5 м, испытывают непосредственное влияние льда: 
они вмерзают в его толщу и во время ледохода «стираются», в связи с чем на этой 
глубине невозможно развитие крупных многолетних видов макроводорослей. 
На больших глубинах водоросли подвергаются опосредованному влиянию льда:
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интенсивность света уменьшается, что может отрицательно сказываться на фото- 
синтетической активности макрофитов.

Раннее становление льда приводит к повреждению слоевищ: они «срезают
ся» острыми краями льдин. Механическое повреждение ранним льдом может 
составлять 50% всей популяции и более. В результате уменьшается численность 
составляющих фитоценозы видов, понижается общая биомасса, замедляются 
темпы роста.

Косвенное отрицательное влияние льда на альгофлору связано с аккуму
ляцией им загрязняющих веществ. В местах скопления сильно загрязненных 
береговыми наносами медленно тающих ледовых глыб сезонные фитоценозы 
появляются позже, снижается в 1,5—2 раза темп роста, уменьшается числен
ность, исчезают наиболее чувствительные к загрязнению виды, развиваются 
другие фитоценозы.

Биотические факторы
В конкретном биотопе помимо абиотический факторов на рост водорослей 

действуют и биотические факторы — взаимоотношения между особями одной 
или разных популяций водорослей, а также взаимодействия водорослей с други
ми растениями и животными. Эти взаимоотношения имеют следующие формы: 
симбиоз и мутуализм, комменсализм и аменсализм, хищничество и паразитизм, 
конкуренция и нейтрализм.

При совместном произрастании водорослей наиболее часто встречается 
конкуренция. В конкурентной борьбе более быстрорастущие организмы чисто 
механически вытесняют медленнорастущие. А в синузиях* представители одного 
вида воздействуют на водоросли соседствующего вида с помощью выделения 
определенных химических веществ, тормозящих или полностью подавляющих 
рост последних. Например, при проращивании зооспор ламинариевых водорос
лей в искусственных условиях проростки из них не развиваются, если в сосудах 
с зооспорами находятся части талломов аскофиллума.

Однако известны факты и положительного взаимодействия водорослей, в 
частности с высшими растениями, а именно стимулирующее действие прижиз
ненных выделений водорослей на корни высших растений в почвенных экосис
темах — консорциях**.

Поскольку водоросли служат пищей различным животным, разрастание их 
нередко прямо зависит от численности последних. Так, было установлено, что 
площади, занятые промысловыми бентосными водорослями у берегов Канады, 
сокращаются из-за выедания их морскими ежами. Регулировать численность 
этих животных, а следовательно, препятствовать истреблению зарослей макро
фитов можно косвенным путем — сокращением вылова в этих местах омаров, 
питающихся морскими ежами.

* Синузия — структурная часть фитоценозов, характеризующаяся совместным пребыванием 
в ней видов одной экологической группы растений (здесь водорослей).

** Консорция — минимальная структурная единица биоценоза, состоящая из разнородных 
организмов, которые в течение всей жизни или отдельных периодов находятся в тесных и полез
ных контактных отношениях друг с другом.
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Экологические группировки водорослей 
ПЛАНКТОННЫЕ ВОДОРОСЛИ

Планктон (от греч. planktys — блуждающий) включает живое население вод
ной толщи, состоящее из мелких растительных (фитопланктон) и животных 
(зоопланктон) организмов. Фитопланктон составляют свободноживущие микро
скопические водоросли. Этр преимущественно одноклеточные и колониальные 
формы, неподвижные или недостаточно подвижные, чтобы преодолевать пас
сивное перемещение водных масс*.

Фитопланктон обитает в водоемах самой разной природы и размеров: от 
морей и океанов до маленьких пересыхающих луж и канав. Типичное фито
планктонное сообщество характерно для крупных водоемов: морей, больших озер 
и медленно текущих рек. В мелких водоемах и особенно в реках с быстрым 
течением к типично планктонным водорослям примешивается очень большое 
количество донных обитателей.

Состав планктона водоемов или даже одного водоема в разных его участках 
по сезонам не остается постоянным. В течение года в связи с изменениями фи
зических и химических условий в водоеме одни группы водорослей сменяются 
другими, а в периоды массового развития нередко доминирующим становится 
вообще один вид.

Глубина, на которой обнаруживаются планктонные водоросли, зависит от 
типа водоема, прозрачности воды и изменяется, как правило, от нескольких 
метров в пресных водах до 100 м и более в морях. Отдельные группы предста
вителей фитопланктона отмечаются и на более значительных глубинах.

Максимальное количество фитопланктона обычно приурочено не к самым 
поверхностным слоям, а к более глубоким, причем для многих организмов харак
терен свой глубинный оптимум обитания. Такая стратификация фитопланктона 
объясняется неодинаковым температурным режимом, а соответственно и хими
ческим составом различных слоев водной среды. Поддержанию выраженной 
слоистости в распределении озерного планктона в летний период способствует 
и стагнация** воды, затрудняющая ее вертикальное перемешивание.

Пресноводный фитопланктон состоит главным образом из диатомовых, зе
леных, синезеленых, золотистых, динофлагеллят и эвгленовых водорослей. Зе
леные представлены монадными и коккоидными формами. Из них наиболее 
часто встречаются виды родов Chlamydomonas, Pandorina, Eudorina, Gonium, 
Volvox, Scenedesmus, Pediastrum, Ankistrodesmus, Kirchneriella, Oocystis, Chlorella

* Кроме перечисленных фито- и зоопланктона выделяют еще так называемый сапропланктон, 
куда входят бактерии, грибы, актиномицеты. Функции этих трофических группировок в водных 
экосистемах различны. Фитопланктонные организмы, или первичные продуценты, усваивая неор
ганические соединения, создают в воде органическое вещество. Зоопланктонные организмы, или 
первичные консументы, питаются фитопланктоном и в свою очередь служат пищей для вторичных 
консументов, например рыб. Сапропланктонные формы, или деструкторы, в процессе жизнедея
тельности разлагают органическое вещество до простых соединений.

** Стагнация — расслоение воды по температуре: более холодные воды занимают придонное 
положение. Более теплые расположены сверху.
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и др. В заболоченных водоемах или в бассейнах, связанных с болотами, в планк
тоне преобладают десмидиевые водоросли: Cosmarium, Closterium, Staurastrum, 
Euastrum, Micrasterias, Xanthidium, Desmidium, Hyalotheca и др. Из синезеленых 
в пресноводном планктоне наиболее многочисленны Anabaena, Microcystis, Apha- 
nizomenon, Gloeotrichia. Диатомовые представлены неподвижными формами из 
класса Pennatophyceae (Asterionella, Tabellaria, Fragilaria и т.д.) и некоторыми 
видами из класса Centrophyceae (в основном различные виды рода Melosira). 
Видовое разнообразие типично планктонных диатомей в пресных водах невели
ко, но оно часто расширяется за счет временно планктонных видов, имеющих 
донную фазу в жизненном цикле. В сравнительно холодной воде нередко на
блюдается изобилие монадных охрофит (виды родов Synura, Dinobryon, Uroglena, 
Mallomonas), в теплой воде — эвгленовых (виды родов Euglena, Trachelomonas, 
Phacus). Из динофлагеллят наиболее обычны виды Ceratium и Peridinium. Выше
перечисленные сообщества характерны в основном для средних и мелких по 
размеру пресноводных бассейнов: озер, прудов, заводей рек и т.д. В таких круп
ных озерах, как Байкал, Ладожское, Онежское, наблюдается много общего, 
особенно в распределении планктона, с морями. Melosira baicalensis (в Байкале) 
и М. islandica (Aulacoseira islandica) (в Онежском и Ладожском озерах), домини
рующие в этих бассейнах, не опускаются на дно, как в более мелких водоемах, 
а образуют на некоторой глубине характерные зоны скопления, как в морях.

Морской фитопланктон формируют в основном центричные диатомовые 
и динофлагелляты, синезеленые и кокколитофориды, зеленые водоросли отсту
пают на второй план. Среди диатомей по видовому разнообразию наиболее 
многочисленны роды Chaetoceros, Thalassiosira, Rhizosolenia, Planktoniella и неко
торые другие. За небольшим исключением (например, некоторые виды Rhizosole
nia) это типично морские обитатели. Жгутиконосцы из отдела Dinophyta в морях 
представлены ббльшим количеством видов, чем в пресных водах. Некоторые 
роды, такие, как Dinophysis, Gonyaulax, являются исключительно морскими обита
телями. Кокколитофориды (известковые жгутиковые), несколько видов которых 
встречается и в пресной воде, в море представлены значительно разнообразнее. 
Только для морских бассейнов характерны силикофлагелляты (кремнежгутико
вые водоросли). Число видов синезеленых водорослей несколько ограниченно, 
тем не менее один из них — Trichodesmium erythraeum — может развиваться так 
бурно, что вызывает «цветение» воды в тропических морях.

В распределении морского фитопланктона четко прослеживается географи
ческая зональность: в теплых тропических водах распространены преимущест
венно динофлагелляты и известковые жгутиковые, диатомовые же приурочены 
к холодным водам северных и арктических морей, где местами в больших коли
чествах встречаются также силикофлагелляты и некоторые зеленые водоросли.

В распределении фитопланктона в пределах одного бассейна (моря, океана) 
также существуют определенные закономерности. Это связано с делением по
верхностных фотических* слоев водной толщи (или пелагиали) на 2 зоны: эпипе- 
лагиаль, или океаническую (глубоководную), существующую вне связи с грунтом,

* Фотическим, или эвфотическим, называют слой, в который проникает достаточное количе
ство света, необходимое для протекания фотосинтеза); в среднем его толщина составляет 200—300 м.
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и неритопелагиалъ, или неритическую (шельфовую), простирающуюся от берега 
до конца материковой отмели. В соответствии с этим весь планктон делят по 
месту его обитания на планктон эпипелагиали (океанический) и неритопелагиа- 
ли (неритический). Распространение океанического фитопланктона ограничено 
фотической зоной. Вода в этой области прозрачнее, чем в неритической зоне. 
Поэтому свет в ней распространяется на большую глубину. Однако эта зона бо
лее бедна биогенными элементами, особенно фосфатами. В результате продук
тивность фитопланктона в ней несколько меньше, чем у берегов. Неритический 
фитопланктон отличается богатством видового состава и большей продуктив
ностью. По мере приближения к берегу пелагические формы здесь все больше 
соприкасаются с бентосными.

Фитопланктон опресненных внутренних морей заметно отличается по соста
ву и по количеству видов не только от океанического, но и от неритического 
планктона Мирового океана. В открытой части этих водоемов, отличающихся 
пониженной соленостью по сравнению с океаном, отсутствуют типичные океа
нические виды. В неритическом планктоне встречаются лишь эвригалинные 
виды, а также виды, характерные для пресноводных водоемов, но приспособив
шиеся к условиям обитания в морской среде.

Общая численность планктона в разных водоемах значительно колеблется. 
Например, в холодных арктических морях весной в 1 см3 верхних слоев воды на
считывается до 30 особей, в умеренных водах — до 100 ООО экземпляров и более. 
В пресноводных прогреваемых бассейнах это число резко возрастает. В водо
хранилищах при «цветении» воды (синезеленые водоросли) нередко в 1 см3 
воды содержится до 1 млн клеток. Иногда в прибрежных зонах таких «цветущих» 
водоемов скапливаются огромные массы водорослей, окрашивающих воду в ярко- 
зеленый или грязно-зеленый цвет.

О биомассе фитопланктона того или иного водоема принято судить по ко
личеству органического вещества, приходящегося на единицу поверхности или 
объема среды. В арктических моря она достигает 6—14 г/м3 воды, в Каспий
ском море — 1—3 г/м3, а недалеко от впадения в него Волги — 100—140 г/м3. 
В Азовском море летом биомасса иногда исчисляется в 250—300 г/м3.

По аналогии с наземными растениями продуктивность (или урожайность) 
планктона оценивается количеством органического вещества, продуцируемого 
на 1 га водной поверхности за год. Годовая продукция планктона в пресных 
водах и морях выражается близкими величинами. Например, в Баренцевом море 
она равна 30—50 т (сырой массы) на 1 га, а в наиболее продуктивных пресных 
озерах — 26,5 т/га.

Предполагают, что биомасса фитопланктона в Мировом океане составляет 
примерно 1,5 млрд т, а продукция его за год превышает биомассу в 300—400 раз, 
что возможно лишь при условии постоянного, ежесуточного деления фито
планктонных организмов, а соответственно возобновления их биомассы. Эти 
цифры как нельзя лучше подчеркивают значение планктонных водорослей как 
поставщиков органических соединений. Огромные водные пространства не яв
ляются бесплодными: благодаря развитию планктона урожаи с них не только не 
уступают, но иногда превосходят урожаи с наземных площадей.
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Приспособления. Планктонные водоросли, населяющие толщу воды, под 
действием силы тяжести неминуемо должны были бы опуститься на дно. Однако 
в природе этого не происходит, чему способствует как перемешивание воды, так 
и особенности в строении взвешенных организмов. Одна из этих особенностей — 
микроскопически малые размеры клеток этих форм. Кроме того, у некоторых 
водорослей, например у монадных форм, этой же цели служат жгутики.

Для увеличения плавучести есть и некоторые специальные приспособления, 
ведущие, во-первых, к уменьшению удельной плотности организмов и, во-вто
рых, к увеличению их трения о воду. Эти приспособления весьма сходны 
у планктонных водорослей разной систематической принадлежности, что сви
детельствует о параллельном и независимом развитии их под влиянием одина
ковых условий существования.

Уменьшение удельной плотности организма достигается путем накопления 
в нем включений с плотностью меньше единицы. Это, например, капли жира, 
которые в качестве запасного продукта накапливаются в клетках фитопланктона, 
или наполненные воздухом газовые вакуоли, которые появляются у синезеле
ных водорослей, — они настолько уменьшают плотность клеток, что водоросли 
всплывают на поверхность воды и в периоды массового развития образуют там 
большие скопления. У планктонных диатомей «плавучесть» повышается за счет 
истончения панциря по сравнению с бентосными формами. Немаловажную 
роль играет и слизь, выделяемая многими планктонными водорослями.

Для увеличения трения о воду у представителей родов Chaetoceros, Ceratium, 
Richteriella, Corethron, Stephanodiscus на стенке клеток имеются длинные шиповид
ные отростки, у Planktoniella, Omithocercus — пластинчатые выросты, напоминаю
щие парашют. Плавучесть колониальных видов фитопланктона увеличивается 
также благодаря образованию колоний определенной формы: пластин — 
у Pediasrum, плота — у Scenedesmus, звездочек — у Asterionella (ее радиально рас
положенные клетки иногда соединены нежными слизистыми нитями). У дино- 
флагеллят развиты приспособления, увеличивающие их поверхность, что также 
улучшает пассивную плавучесть клетки или колонии (рис. 166).

Интересно отметить, что у водорослей в теплых водах приспособления к планк
тонному существованию развиты в большей степени, чем у холодноводных. На
пример, тропические представители Ceratium имеют более длинные роговидные 
выросты, чем представители этого же вида, обитающие в умеренном и холод
ном климате (рис. 167)*. У С. hirundinella, обитателя пресных вод, отмечен так 
называемый сезонный полиморфизм: в холодной воде (осенью и весной) этот 
вид имеет более короткие рога, чем в теплой воде (летом). Подобная темпера- 
турно-сезонная изменчивость наблюдается и у представителей других групп. 
Причина этого явления — уменьшение вязкости воды с повышением ее темпе
ратуры. Миграции в толще воды ряда водорослей способствуют воздушные пу
зыри, образуемые ими в процессе метаболизма.

* Существует также предположение, что выросты типа шипов и рогов сформировались как 
защитные устройства против выедания фитопланктеров представителями зоопланктона.
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Рис. 166. Внешние морфологические приспособления к планктонному образу жизни 
у водорослей разных систематических групп.

А — Pediastrum; Б — Asterionella\ В — Corethron; Г — Planktoniella; Д  — Chaetocerous\ Е —
Omithocercus

Рис. 167. Внешние морфологические приспособления к планктонному образу жизни 
у водорослей одного рода, обитающих в различных температурных условиях.

А — Ceratium palmatum; Б — С. reticulatum; 1 ,3  — холодно водные, 2, 4 — тепловодные формы
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НЕЙСТОН

Нейстоном называют своеобразное сообщество мелких растений и животных, 
живущих в зоне поверхностной пленки, у границы раздела водной и воздушной 
сред. Выделяют эпинейстон — группу организмов, живущих над поверхностной 
пленкой, и гипонейстон — виды, прикрепляющиеся к поверхностной пленке 
снизу (рис. 168).

Рис. 168. Водоросли нейстона.

Парашюты Kremastochrysis pendens (А) и Kremastochhris sp. (Б), плавающие 
на поверхности воды, с висящими под ними клетками

Нейстон наиболее легко обнаружить в тихую погоду в мелких, защищенных 
от ветра водоемах — в лужах, торфяных карьерах, канавах, небольших заливах 
и прудах. Не исключается его существование и в больших водоемах — в озерах 
и даже морях, но на сравнительно ограниченной площади спокойной воды (без 
волн). Обитатели поверхностной пленки нередко образуют ярко окрашенный 
слой, видимый невооруженным глазом. Количество организмов на 1 мм2 поверх
ности в таких случаях составляет несколько десятков тысяч экземпляров.

В пресноводном нейстоне наиболее многочисленны золотистые (виды рода 
Chromulina), эвгленовые (виды рода Euglena, Trachelomonas), зеленые (виды рода 
Chlamydomonas) и разножгутиковые (виды рода Botrydiopsis) водоросли.

Многие нейстонные организмы для удержания в зоне поверхностной пленки 
имеют специальные приспособления в виде слизистых колпачков, напоминающих 
маленькие парашюты, плавательных пластинок с гидрофобной поверхностью и др. 
рис. 168 .
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БЕНТОСНЫЕ ВОДОРОСЛИ

К фитобентосу принадлежат все водоросли, жизнь которых так или иначе 
связана с дном водоема. Субстратом для них служат твердые и мягкие грунты 
(камни, скалы, песок, ил), другие растения (более крупные водоросли и высшие 
водные растения), панцири и раковины беспозвоночных животных и т.п., причем 
водоросли могут либо прикрепляться к субстрату, либо свободно лежать на нем.

В отличие от микроскопических планктонных организмов бентосные водо
росли представлены микро- и макроскопическими формами. Растут они, как 
правило, большими группами. Микроскопические формы в совокупности обра
зуют видимые невооруженным глазом обрастания в виде слизистых пленок, вой
лочных подушечек, налетов, окрашенных в различные оттенки зеленого, желтого, 
бурого цвета. Макроскопические морские бентосные водоросли, отдельные виды 
которых достигают в длину 100 м и более, формируют густые заросли, напоми
нающие подводные леса (например, заросли бурых водорослей).

Для развития фитобентоса необходим прежде всего свет. Степень его исполь
зования в свою очередь зависит от сопряженного действия целого ряда других 
факторов: движения воды, температуры, характера грунта, содержания в воде 
минеральных и органических веществ и, часто, скорости поступления этих ве
ществ в слоевище растений. Например, процессы фотосинтеза и дыхания, а 
также поглощение водорослями питательных веществ протекают более интен
сивно в условиях постоянного обновления водных масс. Подтверждение этому — 
наиболее пышное развитие бентосных водорослей именно в местах с интенсивным 
перемешиванием воды: в реках и ручьях — на перекатах, где вода течет с большой 
скоростью, в морях — в проливах с течениями, в прибрежной прибойной зоне.

Глубина обитания бентосных пресноводных водорослей составляет 30—40 м. 
Это связано с тем, что вода в большинстве пресных водоемов имеет низкую сте
пень прозрачности. Дно глубоких бассейнов (в частности, оз. Байкал) вообще 
свободно от фотоавтотрофных форм водорослей. В водоемах же с прозрачной 
водой эти растительные организмы опускаются на большую глубину. Например, 
в оз. Севан (Армения) Ulothrix, Cladophora, Enteromorpha вместе с диатомовыми 
растут на глубине до 70 м.

Естественно, что в водоемах с разной степенью прозрачности воды и неоди
наковым химическим составом не может быть идентичного распределения во
дорослевого бентоса по вертикали. Тем не менее для пресных водоемов относи
тельно закономерно, что верхний слой преимущественно заселяется особенно 
требовательными к свету зелеными водорослями. Глубже других в пресных во
дах опускаются диатомовые, так как некоторые их виды являются типичными 
сапротрофами, способными обитать на таких глубинах, куда не проникает свет.

Пресноводный бентос состоит в основном из зеленых, разножгутиковых, 
диатомовых и синезеленых водорослей. Красные представлены небольшим чис
лом видов, из них наиболее часто встречаются Batrachospermum. Среди зеленых 
водорослей довольно много прикрепленных видов, растущих на камнях и других 
твердых предметах (эпилиты), на высших растениях: тростниках, рдестах и т.п. 
(эпифиты). Наиболее распространены виды родов Ulothrix, Cladophora, Rhizo- 
clonium, Stigeoclonium и др. Кладофора и стигеоклониум имеют вид ветвящихся
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кустиков. Иногда, отрываясь от субстрата, эти водоросли образуют в воде длин
ные «хвосты», одним концом прикрепленные к подводным растениям. Часто 
встречается также кустистая форма Drapamaldia. В прибрежной зоне оз. Байкал 
мощные заросли образуют эндемичные виды Drapamaldiella.

В небольших водоемах (канавах, прудах) и в прибрежной области крупных 
озер обитает много неприкрепленных видов бентосных водорослей. Это разнооб
разные нитчатые формы зеленых (например, Spirogyra, Oedogonium), разножгути
ковых (Tribonema) и синезеленых (Oscillatoria, Lyngbya, Tolypothrix) водорослей, 
а также диатомеи. Одни из них свободно лежат на песчаном или илистом дне 
Сэпипелиты), другие располагаются на поверхности подводных растений, плотно 
прилегая к ним (эпифиты). Между высшими водными растениями можно обна
ружить слизистые бесформенные скопления Tetraspora, мелкие округлые колонии 
Rivularia, Gloeotrichia pisum и др. Нитчатые водоросли образуют слизистую тину 
ярко-зеленого (зигнемовые водоросли) или буровато-зеленого (синезеленые водо
росли) цвета. У некоторых видов днем нити, увлекаемые пузырьками кислорода, 
выделяемого при фотосинтезе, часто скапливаются большими массами на по
верхности воды, а ночью снова оседают на дно. Миграция в толще воды с исполь
зованием воздушных пузырей характерна также для диатомовых водорослей.

Самые крупные представители пресноводного фитобентоса — харовые водо
росли. Виды хары и нителлы наиболее часто встречаются в прудах и озерах 
с илистым дном, где они образуют густые заросли, прочно закрепляясь в субстра
те с помощью длинных ризоидов.

Макроскопический таллом до 1,5 м в длину имеет во взрослом состоянии и 
водяная сеточка (Hydrodictyon reticulatum). Для разрастания этой формы благо
приятны прибрежные части прудов, ручьи, заводи рек, имеющие достаточно 
азотсодержащих солей.

Из бентосных синезеленых водорослей по величине колоний, иногда дости
гающих размера куриного яйца, первенствует Nostoc pruniforme. В период массо
вого развития скопления ностока могут препятствовать работе шлюзов и т.д.

По внешнему виду морские бентосные водоросли сильно отличаются от 
нежных пресноводных. Их огромные заросли состоят главным образом из макро
скопических бурых, красных и зеленых водорослей. В «подлеске» между крупны
ми формами и эпифитно на них расселяются мелкие бурые и красные водоросли, 
которые, в свою очередь, могут обрастать разнообразными формами зеленых, 
диатомовых и синезеленых водорослей.

Существует определенная связь между величиной таллома водорослей и ха
рактером грунта — размером частиц, его слагающих. Крупные водоросли обычно 
приурочены к каменистому и скальному грунту, обитают на сваях, подвижных 
субстратах (лодках, плотах и т.п.) и высших водных растениях. Рыхлый песок, 
мелкий галечник, ил, непригодные для макроскопических растений, заселяются 
обычно мелкими формами (рис. 169). Причина этого заключается в особенностях 
строения органов прикрепления макроскопических водорослей: короткие ри
зоиды или подошвы не проникают в глубь субстрата, а распластываются по его 
поверхности, для чего необходим плотный субстрат и относительно большая
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Рис. 169. Пленкообразующие нитчатые водоросли, связывающие частицы песка
(по Scooffin)

его поверхность. Длинные ризоиды, напоминающие корни высших растений и 
уходящие в песок или ил, у морских бентосных водорослей, так же как у пресно
водных, встречаются у очень немногих форм. К ним относятся обитающие в прес
ных и соленых водах виды Chara и Nitella, а также виды Caulerpa, растущие на 
песчаном грунте в тропических морях.

Флористический состав морского бентоса зависит от состава воды, обусловлен
ного свойствами фунта и интенсивностью перемешивания водных масс, а также 
ее прозрачностью и температурой.

Бентосные водоросли занимают прибрежную, сравнительно узкую часть моря. 
Глубина их обитания в разных морях неодинакова. Например, в северных морях 
России граница встречаемости бентосных растений проходит на незначитель
ных глубинах — около 40—50 м, а у берегов Флориды она опускается до 100 м; 
в Средиземном же море, отличающемся необычной прозрачностью, бентосные 
водоросли растут на глубине 130—180 м и более.

Вертикальное распределение водорослей обусловлено особенностями при
брежной области, в которой они обитают. Эта область подразделяется на три зоны: 
супралитораль, литораль и сублитораль (рис. 170). Супралитораль — самая узкая 
полоса морского побережья, располагается выше линии наибольшего стояния 
воды во время приливов и орошается только брызгами прибоя. Литораль, или
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осушная зона, занимает пространство от высшего уровня прилива* до низшего 
уровня отлива. Один или два раза в сутки водоросли этой зоны остаются по 
несколько часов на воздухе**. Сублитораль, или инфралиторальная зона, нахо
дится ниже литорали и простирается до глубины 40 м и более, т.е. до глубины 
эвфотической зоны. В ней выделяют две области: верхнюю, отличающуюся от 
литорали более спокойной водой и незначительной интенсивностью освеще
ния, и нижнюю, наиболее глубокую часть прибрежной зоны, в которой растут 
водоросли. Она характеризуется наибольшим постоянством факторов среды 
и малым^освещением.

Альгофлора супралиторали в связи с нерегулярностью увлажнения и колеба
ниями в солености отличается сравнительно малым видовым разнообразием 
и представлена преимущественно микроскопическими формами. В литорали 
и верхней сублиторали обитают макроскопические бурые, зеленые и красные 
водоросли, образующие огромные заросли. В глубоких сублиторальных слоях 
на больших глубинах преобладают красные корковые водоросли***.

Широтное распределение морских бентосных водорослей обусловлено главным 
образом температурным фактором. Бурые макрофиты являются, как правило, 
типичными обитателями холодного и умеренного поясов (хотя, например, виды 
рода саргассум и диктиотовые характерны и для тропических, и для субтропи
ческих морей). Красные и зеленые водоросли преобладают в теплых морях.

Рис. 170. Схема, иллюстрирующая зональное распределение водорослей на скалистом
побережье в Европе (по Чэпмену)

* Высота приливов может быть очень разной: от нескольких сантиметров во внутренних морях 
до 10 м в открытых морях.

** Береговая линия литоральной зоны может иметь разную протяженность: от нескольких 
метров до нескольких километров. Когда литораль достаточно обширна, ее подразделяют на гори
зонты: верхний, средний и нижний.

*** Преобладание красных водорослей обусловлено наличием у них фикобилиновых пигментов, 
способных поглощать в сине-зеленых частях спектра.
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Широтное распределение бентосных водорослей можно проследить на при
мере Белого и Черного морей. Литоральную зону холодного Белого моря населя
ют в основном фукусовые водоросли (фукус, аскофиллум, пельвеция). Местами 
они занимают до 75% общей площади литоральных зарослей. Пельвеция же
лобчатая (Pelvetia canaliculata), самая мелкая из порядка Fucales, встречается в 
супралиторали и верхней литорали. Фукус пузырчатый (Fucus vesiculosus) обра
зует обильные разрастания в верхней и средней литорали. Далее следуют фукус 
двухрядный (F. destichus), аскофиллум узловатый (Ascophyllum nodosum), фукус 
зубчатый (F. serratus). Между крупными водорослями и отчасти на них поселя
ются более мелкие формы бурых (например, Chordaria flagelliformis), а также 
красные (из родов Rhodymenia, Porphyra, Ceramium и др.) и зеленые (из родов 
Enteromorpha, Monostroma, Ulvaria, Ulva, Cladophora). Во время отлива эти водо
росли оказываются защищенными от высыхания талломами крупных бурых во
дорослей. В верхней сублиторали густо разрастаются наиболее крупные ламина
риевые водоросли (виды родов Laminaria, Chorda, Alaria и др.). На них много 
эпифитов, главным образом из красных водорослей: представителей родов 
Polysiphonia, Delesseria, Phycodris. Последние встречаются и на каменном грунте 
вместе с Phyllophora, Ahnfeltia и др. Для нижней сублиторали особенно характерны 
известковые красные водоросли, местами покрывающие дно сплошным ковром 
(виды рода Lithothamnion, Corallina).

В теплых водах Черного моря преобладают красные водоросли, а бурые от
ступают на второй план. Здесь совсем нет ламинариевых, фукусовые представ
лены только цистозейровыми водорослями, однако у берегов Крыма и Кавказа 
они формируют плотные и обширные заросли: на глубине 10 м и более растет 
филлофора, образующая целые поля (филлофорное поле С.А. Зернова располо
жено в северо-западной части Черного моря; в настоящее время оно сильно 
уменьшилось). Для опресненных и загрязненных участков прибрежной зоны 
характерно массовое развитие зеленых водорослей (виды Cladophora, Entero
morpha, Ulva). Типичные для тропических морей сифоновые зеленые водоросли 
представлены здесь в основном кодиумом червеобразным (Codium vermiculare) 
и видами бриопсиса (Bryopsis).

На распределение водорослей влияет также соленость: в бассейнах с океани
ческой или близкой к ней соленостью альгофлора значительно богаче, чем в мо
рях с низкими значениями этой характеристики.

Поскольку донные водоросли обитают в сравнительно неширокой прибреж
ной полосе, не превышающей одной десятой всей площади Мирового океана, 
суммарная биомасса этих растительных организмов в целом уступает планктону, 
хотя в отдельно взятых конкретных точках она существенно превышает ее и ко
леблется от 0,5 до 60 кг/м2.

ВОЗДУШНО-НАЗЕМНЫЕ (АЭРОФИТНЫЕ) ВОДОРОСЛИ
Аэрофитные водоросли обитают вне водоемов на различных субстратах: ска

лах и камнях, растениях (листьях и коре деревьев), разнообразных постройках 
(заборах, крышах и стенах домов) и даже на животных*.

* Некоторые зеленые водоросли обнаружены на шерсти ленивцев.
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Воздушная среда, в которой развиваются аэрофиты, характеризуется прежде 
всего резкой сменой температуры (днем и ночью, зимой и летом), а также в 
большинстве случаев лишь кратковременным увлажнением во время дождя, ту
мана или росы.

Несмотря на своеобразие условий жизни, аэрофитные водоросли нередко 
развиваются в массовом количестве, образуя на поверхности субстратов яркие 
слизистые или порошкообразные налеты, мягкие или рассыпающиеся. Особенно 
много наземных водорослей в районах с теплым и влажным климатом. В областях 
с суровой и продолжительной зимой число их видов резко снижается.

В качестве приспособлений клеток аэрофитов к неблагоприятным условиям 
жизни служат слоистые, сильно утолщенные клеточные стенки, слизистые об
вертки, чехлы, удерживающие воду, накапливающееся в больших количествах 
масло, более вязкая цитоплазма.

Общее количество видов наземных водорослей приближается к 300. Эти 
микроскопические организмы — одноклеточные, колониальные и нитчатые — 
принадлежат в основном к трем отделам: синезеленым, зеленым и диатомовым.

На разных субстратах состав водорослей неодинаков. На коре деревьев рас
тут обычно зеленые водоросли (роды Stichococcus, Chlorococcum, Chlorella и др.). 
Из них повсеместно встречаются Pleurococcus, Trentepohlia, разрастающиеся на те
невой стороне деревьев. Pleurococcus обычно окрашивает только основания ство
лов и пней в ярко-зеленый цвет, Trentepohlia, располагаясь вдоль всего ствола, 
придает ему красновато-коричневую окраску. Pleurococcus vulgaris и Trentepohlia 
umbrina — космополиты.

Во влажных тропических областях аэрофитные водоросли поселяются и на 
листьях, образуя плотные обрастания. Здесь царствуют различные представители 
зеленых и синезеленых водорослей (роды Phormidium, Scytonema, Schizothrix и др.). 
На мхах наряду с некоторыми зелеными и синезелеными водорослями встреча
ются и диатомовые.

На скалах, периодически орошаемых водой, обитают виды рода Mesotaenium 
(слизистые скопления этой водоросли легко переносят временное высыхание), 
Stichococcus bacillaris, виды родов Chlorococcum, Chlorella и т.д. Гораздо богаче 
микрофлора там, где поверхность каменных глыб или стен увлажняется посто
янно просачивающейся водой. В таких местах вместе с некоторыми зелеными 
(виды родов Cosmarium, Cylindrocystis) и диатомовыми (виды родов Melosira, 
Diatoma, Pinnularia) изобилуют синезеленые водоросли (роды Gloeocapsa, Stigonema, 
Nostoc, Calothrix, Tolypothrix). На известковых скалах преобладают синезеленые 
водоросли, где они разрастаются в виде темных слизистых налетов или чер
нильных полос. В засушливое время такие пленки теряют воду и превращаются 
в легко разламывающиеся корочки; при увлажнении они вновь набухают и во
зобновляют процесс деления. На известняках или других пористых субстратах 
синезеленые водоросли поселяются не только на поверхности или в трещинах 
породы, но и на некоторой глубине, в пространствах между частицами субстрата. 
В таких условиях без непосредственной связи с поверхностью субстрата может 
обитать, например, Gloeocapsa.
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Разнообразные по систематической принадлежности водоросли приспосо
бились к существованию в пещерах. Известно более сотни «пещерных» водо
рослей, среди которых также преобладают синезеленые.

Сообщество всех организмов в почве определяется как эдафон. Его расти
тельную часть называют фитоэдафоном.

Подавляющее большинство почвенных водорослей обитает на почве и в ее 
поверхностном (толщиной несколько сантиметров) слое; с увеличением глу
бины число их резко уменьшается. Максимальная глубина, на которой были 
обнаружены жизнеспособные водоросли, 2,7 м. Для почвенных водорослей 
характерны различные жизненные формы, образующие налеты, слизи, комочки

В поверхностном слое, куда проникает свет, водоросли живут как типичные 
фототрофы, а в глубоких почвенных слоях они переходят на сапротрофное пи
тание.

ПОЧВЕННЫЕ ВОДОРОСЛИ

(рис. 171)*.

7
Рис. 171. Жизненные формы

почвенных водорослей.

7 — Chlorococcum-форма (Ch- 
форма); 2 — Cylindrospermum- 
форма (С-форма); 3 — Xanthophy- 
/я-форма (Х-форма); 4 — Ва- 
cillariophyta-форма (В-форма); 
5 — Phormidium-форма (Р-фор- 
ма); 6 — Microcoleus-форма (М- 
форма); 7 — Heterothrix-форма 
(Н-форма); 8 — Л^о /̂ос-форма 
(N-форма); 9 — Vaucheria-форма

4

у /  (N-форма):
(V-форма)

* Под жизненной формой понимается единица экологической классификации растений; 
в альгологии — группа водорослей со сходными приспособительными структурами. Названия 
обычно берутся по первым буквам названия таксона, рассматриваемого в качестве эталона.
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Почва — очень сложная среда обитания. Она отличается неоднородностью 
как в горизонтальном, так и в вертикальном направлении и обладает рядом 
экологических особенностей. Поверхностный слой почвы наиболее изменчив 
по показателям влажности, температуры и освещения, глубокие почвенные го
ризонты характеризуются относительным постоянством этих признаков.

Общее количество видов почвенных водорослей приближается к 2000. Среди 
них самые многочисленные — синезеленые и диатомовые, далее — зеленые и 
желтозеленые. Золотистые (Geochrysis) и красные (Porphyridium) встречаются до
вольно редко. Синезеленые водоросли (Phormidium, Microcoleus, Schizothrix, Nostoc 
и др.) особенно характерны для степных и пустынных почв юга Средней Азии, 
где они образуют кожистые (слизистые в период увлажнения) или напоминаю
щие войлок пленки. В связи с засушливым климатом ценозы этих водорослей 
эфемерны: пышное развитие их наблюдается лишь во влажные периоды.

Для влажной земли, обнажающейся при высыхании луж и т.п., типичен 
Botrydium. Там же в затененных местах рядом с различными синезелеными водо
рослями часто развиваются желтозеленые Vaucheria, Stigeoclonium и некоторые 
слизистые формы: Mesotaenium, пальмеллоидные стадии хламидомонад.

На почве, в значительных количествах содержащей аммоний (там, где имеет 
место загрязнение различными сбросами, в том числе канализационными), оби
тают зеленая Prasiola и некоторые синезеленые водоросли.

Все представители фитоэдафона для вегетации нуждаются в увлажненном 
субстрате, поэтому для переживания неблагоприятных условий (засушливые 
летние периоды или холодные зимние) разные водоросли выработали специфи
ческие адаптационные механизмы и приспособления. Например, подвижные 
диатомеи при высыхании почвы перемещаются в нижележащие влажные слои. 
У Botrydium в таких условиях протопласт переходит в подземные ризоиды и там 
распадается на цисты; у Vaucheria формируются апланоспоры, а у некоторых зе
леных нитчаток — акинеты (толстостенные клетки), очень стойкие к недостатку 
влаги. Одно из важных приспособлений для перенесения высыхания — обильное 
образование слизи, прочно удерживающей воду.

Численность водорослей в почве зависит от целого ряда факторов: от водного 
и солевого режима почвы, от наземной растительности, от агротехники. В част
ности, количество водорослей в окультуренных почвах выше, чем в целинных. 
Подсчитано, что в возделанных почвах число клеток в слое глубиной до 10 см 
достигает 1 млн/г, а в целинных — 300 тыс./г.

Почва обработанных полей, отличающаяся лучшим водным режимом и доста
точным содержанием минеральных веществ, часто «зацветает» от массового раз
вития микроскопических водорослей. Ее поверхность становится зеленоватой, 
что по народной примете обещает хороший урожай. Это наблюдение часто оправ
дывается и, по-видимому, не случайно: во-первых, интенсивное развитие самих 
водорослей свидетельствует о благоприятных абиотических факторах почвы 
(температура, влажность, присутствие легко усваиваемых питательных веществ) 
и, во-вторых, водоросли прямо и косвенно участвуют в повышении плодородия 
почвы, обогащая ее углеводами и азотом.
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ВОДОРОСЛИ ГОРЯЧИХ ИСТОЧНИКОВ

Водоросли способны жить и размножаться в таких местообитаниях, которые 
на первый взгляд кажутся совершенно непригодными для жизни: в горячих мине
ральных источниках, загрязненных горячих водах, спускаемых промышленными 
предприятиями. Температура воды в них часто намного превышает те границы 
(от 0 до 50°С), в пределах которых живет большинство организмов. Водоросли 
найдены даже в воде с температурой, приближающейся к точке кипения.

Термальным природным водам свойственна не только высокая, но и посто
янная в течение года температура, обеспечивающая круглогодичную вегетацию 
водорослей. По химическим свойствам эти воды отличаются также высоким со
держанием минеральных веществ и газа. Минеральный состав водной среды 
оказывает на флору часто не менее существенное влияние, чем температура*.

В пределах одного и того же горячего источника поддерживается стабиль
ность жизненных условий, что обусловливает неизменность состава растений 
не только в течение года, но и на протяжении более длительного отрезка вре
мени. Так, например, в ряде горячих источников Карлсбадена в настоящее время 
отмечается та же самая альгофлора, что и в прошлом столетии.

Способность переносить экстремальные условия в течение всей жизни свой
ственна в основном синезеленым водорослям. Термофильных диатомовых и зе
леных водорослей гораздо меньше. Например, в одном из горячих источников 
Камчатки из 52 обнаруженных видов водорослей на долю синезеленых при
шлось более половины — 28 видов, диатомовых — 17, зеленых — только 7.

Температурный предел, при котором еще могут жить диатомовые и зеленые 
водоросли, не превышает 50,7°С, тогда как у нитчатых синезеленых (из порядка 
Oscillatoriales) он равен 85,2°С. В таких условиях синезеленые нитчатки образуют 
хорошо заметные пленки, плавающие на поверхности воды или лежащие на дне 
водоема.

Общее количество видов водорослей, обнаруженных в горячих водах, бо
лее 200. С повышением температуры в водоеме число видов, способных пере
носить изменение условий, заметно уменьшается. Большинство термофильных 
водорослей живут при температуре 35—40°С. При 85—90°С обнаружены единицы.

Большая часть обитателей термальных вод относится к эвритермным орга
низмам, живущим и при более низких температурах (роды Ulothrix, Oedogonium, 
Cladophora, Spirogyra, Cosmarium, Rhizoclonium, Nitzschia и т.д.). Специфических 
термофилов, неспособных существовать при температуре ниже 30°С, очень не
много. Самые типичные и широко распространенные из них — Astigocladus 
laminosus и Phormidium laminosum. Оптимум их температурного развития лежит в 
пределах от 45 до 55°С.

У термофильных водорослей отсутствуют какие-либо специальные внешние 
приспособления, компенсирующие экстремальные воздействия среды, и поэтому 
морфологически они не отличаются от форм, населяющих обычные холодные 
воды. Выносливость их, по-видимому, обусловлена внутренними физиологиче
скими перестройками в клетках, структурой и химическим составом цитоплазмы.

* Поскольку водоросли очень чувствительны к химическому составу термальных вод, они мо
гут служить индикаторами их качества (по составу водорослей с дят о химических свойствах воды .
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ВОДОРОСЛИ СНЕГА И ЛЬДА

Другая группировка, приспособленная к жизни в крайних температурных 
условиях (при 0°С и ниже), — криофитон, или криофильные водоросли, которые 
обитают на поверхности снега и во льдах.

В настоящее время список этих водорослей насчитывает свыше 100 видов. 
Среди них особенно распространены одноклеточные зеленые, диатомовые и 
синезеленые водоросли. Золотистые водоросли и динофлагелляты представлены 
ограниченным числом видов.

«Снежные» водоросли развиваются, как правило, не на свежевыпавшем, а 
на старом снегу, оставшемся лежать в холодных ущельях или на снежных полях 
высоко в горах. Их рост и размножение начинаются после того, как под дейст
вием солнечной радиации снег частично растает. Окраска снега в зависимости 
от преобладания в нем того или иного вида (а также стадии развития водоросли) 
может быть красной, зеленой, желтой, бурой, почти черной.

Наиболее известно явление так называемого «красного снега». Чаще всего оно 
связано с интенсивным размножением водоросли Chlamydomonas nivalis, в клет
ках которой содержится большое количество красного пигмента астаксинтина. 
Другой вид, С. flavovirens, встречающийся в Высоких Татрах, окрашивает снег 
в желто-зеленый цвет. Позеленение снега в Гренландии, Альпах и ряде других 
высокогорий обусловлено кроме видов Chlamydomonas также видами рода Raphi- 
donema, некоторыми десмидиевыми, синезелеными водорослями и динофлагел- 
лятами. Буровато-желтую окраску обычно придают снегу диатомовые. Площадь 
окрашенного снега может занимать до нескольких квадратных километров.

Во льдах арктических и антарктических бассейнов сильно разрастаются диа
томеи. Первоначально они развиваются на нижней, погруженной в воду поверх
ности льда, а затем в толще его, распространяясь по тонким канальцам, которые 
пронизывают лед в разных направлениях. В случае массового развития диато
мовые водоросли вызывают интенсивное буровато-желтое окрашивание льда 
на больших пространствах. При этом биомасса диатомей весьма значительна: 
с 1 м3 льда собирают около 1 кг (сырой массы) водорослей.

ВОДОРОСЛИ СОЛЕНЫХ МАТЕРИКОВЫХ ВОДОЕМОВ

Своеобразную группировку организмов представляют собой водоросли соленых 
озер*. Концентрация солей в континентальных водоемах может быть очень вы
сокой — до 285 г/л воды, если в ней преобладает хлористый натрий, и до 347 г/л 
при преобладании сульфата натрия. Солевыносливых водорослей довольно много, 
известны даже виды, живущие в насыщенных растворах. Альгофлора засоленных 
водоемов не может считаться морской, так как типичные обитатели моря здесь 
отсутствуют. По происхождению это, скорее, пресноводные формы, приспосо
бившиеся к повышенной концентрации солей.

* Таких водоемов особенно много в районах с жарким климатом и там, где подстилающие 
породы содержат большое количество солей.
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Организмы, населяющие воды с хлористыми солями, делятся на две группы: 
эвгалофиты и олигогалофиты. К первой относятся формы, живущие только в при
сутствии солей натрия и магния (из них полигалобионты населяют воды с высокой 
концентрацией солей, близкой к морской, а иногда и большей, а мезогалобионты — 
с уменьшенным содержанием солей, например во внутренних морях и опреснен
ных морских бухтах). Вторая группа включает формы, которые живут в воде либо 
без хлоридов (галофобы), либо с незначительным их содержанием, не более 5%о.

Типичный полигалобионт Dunaliella salina — одна из наиболее распростра
ненных водорослей соленых водоемов, сходная по строению с хламидомонадой. 
В клетках этого вида дуналиеллы содержится красный пигмент Р-каротин. 
В периоды массового развития пигмент из отмерших клеток водорослей перехо
дит в солевой раствор (рапу), окрашивая его и соль, выпадающую в виде крис
таллов, в разные оттенки красного цвета*.

Другой обычный обитатель соленых озер — синезеленая водоросль Chlorvgloea 
sarcinoides, встречающаяся на юге Украины. Мощные слизистые скопления этой 
водоросли образуют пласты в береговой части некоторых озер. Ил, остающийся 
после отмирания Chlorogloea, используется в лечебных целях.

ИЗВЕСТКОВЫЕ ВОДОРОСЛИ

Эту группу составляют «сверлящие» водоросли, жизнедеятельность которых 
связана с известковым субстратом. Число их видов невелико — около 20. В ос
новном эти представители водорослей довольно широко встречаются в пресных 
и морских водах, на известковых скалах, раковинах, кораллах. Выделяя органи
ческие кислоты, водоросли постепенно растворяют известь, в результате чего 
субстрат оказывается пронизанным тонкими и глубокими канальцами — ходами.

Еще одну группу известковых водорослей образуют формы, способные вы
делять углекислый кальций**. Количество извести, образуемое разными видами, 
неодинаково: у одних оно небольшое, у других — настолько обильное, что клет
ки и нити водорослей как бы заключаются в своеобразные футляры, у третьих 
организм полностью погружается в субстрат, в котором он постепенно отмирает. 
Жизнеспособными в таких случаях остаются лишь водоросли, расположенные 
ближе к поверхности субстрата.

СОЖИТЕЛЬСТВО ВОДОРОСЛЕЙ С ДРУГИМИ ОРГАНИЗМАМИ

Водоросли не всегда ведут свободный образ жизни. Очень часто можно на
блюдать их сожительство — симбиоз — с бактериями, грибами, другими водо
рослями, высшими растениями и животными. Взаимоотношения между орга
низмами, составляющими такие сочетания или комплексы, степень влияния

* Рапа, в которой растет Dunaliella salina, имеет приятный запах фиалок.
** Эти водоросли способствуют образованию отложений, называемых туфами, которые осо

бенно обильны в осадочных породах древних геологических периодов. В древних туфах нередко 
обнаруживаются остатки синезеленых водорослей.
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одного компонента на другой могут быть самыми разными и не всегда носят 
характер положительных взаимодействий (когда один из видов извлекает для 
себя пользу из сожительства с другим видом и не причиняет ему никакого вреда).

Обычно различают несколько типов сожительства водорослей с другими орга
низмами: эпифитизм, эндофитизм, паразитизм, мутуализм. Эпифитизм пред
ставляет такой тип сожительства, при котором имеет место тесный наружный 
контакт между водорослью и другим организмом, на котором она поселяется, 
при автономности их питания. При эндофитизме автономность питания обоих 
организмов сохраняется, но между ними формируется уже внутренний контакт 
(водоросль живет внутри другого организма, не нанося ему видимого вреда). 
Паразитизмом называют такие взаимоотношения, когда внедрившаяся в тело 
хозяина водоросль питается за его счет и в конечном итоге приводит к отми
ранию отдельных частей организма хозяина или иногда к полной его гибели. 
Мутуализм, наоборот, представляет собой такой тип взаимоотношений, когда 
совместно существующие виды (один организм внутри другого) извлекают из 
своего сожительства множество преимуществ и иногда не в состоянии жить 
раздельно. В природе такие случаи встречаются, правда, очень редко. Следует 
подчеркнуть, что резко разграничить перечисленные типы взаимоотношений, 
обнаружить их в чистом виде на практике удается далеко не всегда, скорее можно 
наблюдать переходные формы.

Эпифитизм среди водорослей — очень частое явление. Он заключается в 
том, что водоросли-эпибионты используют другие растения как субстрат для 
прикрепления и, не проникая внутрь их тела, питаются вполне самостоятельно. 
При этом один и тот же вид водоросли может прикрепляться не только к разным 
растениям, но даже к неживым субстратам и животным*. В пресных водоемах 
эпифитами, например, являются диатомеи, поселяющиеся на талломе одной из 
распространенных зеленых водорослей — кладофоры, а в морях — многие бурые 
и красные водоросли, прикрепляющиеся к многолетним черешкам ламинарий, 
основаниям фукусов и других крупных форм. Все отделы водорослей имеют 
представителей, ведущих эпифитный образ жизни**. Приспособления к при
креплению у эпифитов разной систематической принадлежности часто носят 
конвергентный характер. Пример тому — удивительно похожие морфологически, 
но относящиеся к разным отделам коккоидные водоросли.

Отношения между эпибионтом и хозяином не всегда складываются безраз
лично для организма, служащего опорой. Это особенно наглядно проявляется 
при массовом развитии эпифитов, когда они почти сплошным слоем обрастают 
растение. Та же кладофора или аквариумные высшие растения, плотно покрытые 
талломами эпифитных водорослей, испытывают явное угнетение. Причиной, 
по-видимому, служит избыточное затенение, угнетающее фотосинтез этих рас
тений.

* При использовании животного организма в качестве места прикрепления водоросли {эпи
зонты), как правило, тяготеют к определенной группе животных.

** Необходимо заметить, что продолжительность эпифитирования у разных видов неодина
кова: у одних она занимает почти весь жизненный цикл, у других — только часть его.
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Более специализированным и сложным типом сожительства двух организ
мов оказывается эндофитизм (эндосимбиоз), когда водоросль живет полностью 
или частично внутри другого организма. При этом хозяин не обнаруживает 
признаков какого-нибудь подавления, а эндофит, используя его тело как жиз
ненное пространство и сохраняя способность самостоятельно питаться, не те
ряет своей независимости. Эндофит либо поселяется в толще клеточной стенки 
другой водоросли, либо проникает между клетками, раздвигая их. Например, 
Coleochaete nitellarum локализуется в клеточных стенках междоузлий нигеллы, 
Endoderma — в стенках кладофоры. Водоросли родов Anabaena и Nostoc живут 
в воздушных камерах мхов Anthoceros и Blasia, Anabaena azollae — в полостях 
на нижней стороне листьев водного папоротника Azolla americana (рис. 172), 
a Nostoc punctiforme обитает в межклетниках водных растений Cycas и Zamia. 
Филлобиум (Phyllobium) поселяется вблизи сосудистых пучков некоторых выс
ших растений (из разных семейств). Трентеполия ( Trentepohlia) рассматривается 
одновременно и как эпифит, и как эндофит, поскольку глубоко проникает 
внутрь пробковой ткани коры деревьев. Цефалеурос (Cephaleuros) выступает как 
промежуточная форма между эндофитами и паразитами. Разрастаясь внутри 
живых листьев тропических растений, он вызывает отмирание прилегающих 
к нему тканей растения-хозяина (рис. 173), однако, сохраняя хлорофилл, сохра
няет способность к автотрофному питанию.

Родохитриум (Rhodochytrium), встречающийся на сложноцветных, — уже 
настоящий паразит, живущий исключительно за счет хозяина, так как из-за от
сутствия хлорофилла утерял способность к автотрофному питанию. Из красных 
водорослей наиболее совершенный пример паразитизма представляет лишенная 
хлорофилла Harveyella mirabilis, развивающаяся на красных водорослях Rhodo- 
mela (рис. 174, А). Баланс углерода в трофических отношениях этих водорослей 
показан на рис. 174, Б.

со2

Рис. 172. Продольный срез через ось папоротника 
Azolla, показывающий различные стадии формирова
ния полостей на листьях и захваты симбиотической 
синезеленой водоросли Anabaena azollae (по Peters)

Рис. 173. Cephaleuros 
в листе высшего растения
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В отличие от вышеперечисленных примеров паразитизма эндосимбиозы мо
гут характеризоваться и взаимовыгодными отношениями партнеров, наиболее 
тесно и длительно связанных друг с другом в едином комплексе. Классическим 
примером межклеточного эндосимбиоза служат лишайники, представляющие 
собой настолько прочное и гармоничное биологическое единство водоросли и 
гриба, что образуется целостный организм нового типа. В такой кооперации 
гриб защищает водоросль, а водоросль его кормит, так как сохраняет хлоро
филл и способность к фотосинтезу. Правда, не всегда взаимоотношения между 
грибом и водорослью в лишайнике столь просты и безобидны, особенно для 
водоросли. Большая часть выгод от такого сожительства находится все-таки на 
стороне гриба, доминирующего в лишайниковых талломах.

Внутриклеточный эндосимбиоз распространен значительно шире. В качестве 
симбионтов водоросли могут соединяться с животными — одноклеточными и 
многоклеточными (инфузориями, радиоляриями, гидрами, губками, некоторы
ми червями и др.). Сами они принадлежат чаще всего к простейшим зеленым 
водорослям и динофлагеллятам и носят специальные названия — зоохлорелла 
(Zoochlorella) и зооксантелла (Zooxanthella).

В организмы одних видов животных водоросли попадают случайно, с пищей 
(благодаря голозойному типу питания). Внутри животного некоторые клетки, кото
рых почему-либо не коснулось переваривание, успевают приспособиться к не
обычным условиям существования и даже размножаются. В процессе жизнедея
тельности они снабжают своего хозяина углеводами. Примерами таких в конечном 
итоге распадающихся симбиозов служат системы инфузории — зоохлореллы; ли
чинки отдельных видов стрекоз — клетки Euglena gracilis, содержащиеся в эпителии 
пищеварительного тракта стрекоз; ресничный червь конволюта (Convoluta rosco- 
ffensis) — картерия (Carteria) и др. Предполагаемый обмен биогенами между 
Convoluta roscoffensis и его симбиотической водорослью показан на рис. 175.

Convolute
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Среди симбиотических пар встречаются и более прочные и продолжительные 
связи. Однако симбиотические отношения такого рода складываются у водо
рослей только с определенными видами животных. При этом автотрофный орга
низм в процессе размножения животных передается из поколения в поколение. 
Пример такого рода симбиозов — зеленая гидра — водоросль, асцидия — про- 
хлорофитовая водоросль.

Аналогичные симбионты имеются у гриба Geosiphon и водорослей Rhizosolenia. 
Разница с предыдущими примерами в том, что здесь эндосимбиотические сине- 
зеленые водоросли свой облик заметно не меняют и их легко узнать. Это нитча
тые формы, близкие к Nostoc и Anabaena. Geosiphon встречается на влажной почве 
и внешне напоминает маленькие ботридиумы (рис. 176). Таллом его состоит из 
стелющихся разветвленных нитей 
(без перегородок) и не отходящих от 
них вверх пузыревидных вздутий, 
содержащих нити ностока. В таком 
сообществе отсутствие пластид в ра- 
стении-хозяине компенсируется за 
счет фотосинтеза синезеленой водо
росли. Некоторые виды Rhizosolenia, 
содержащие в цитоплазме нити Riche- 
lea, в отличие от Geosiphon, не утра
чивают собственных пластид*. Рис. 176. Внутриклеточный симбиоз Geosiphon

ЗНАЧЕНИЕ ВОДОРОСЛЕЙ 
В ПРИРОДЕ И ЖИЗНИ ЧЕЛОВЕКА

Благодаря широкому распространению водоросли имеют большое значение 
как для жизни биосферы, так и для хозяйственной деятельности человека.

Составляя основную часть фототрофов водной среды, эти организмы явля
ются одними из главных поставщиков органического вещества в водоемах. Они 
представляют собой начальное звено в цепи питания различных гидробионтов, 
включая наиболее важных из них — рыб. При этом роль планктонных форм, 
называемых «микроскопическими лабораториями органического вещества», 
просто незаменима. Питательная ценность планктона по содержанию белков и 
жиров не уступает ценности многих сельскохозяйственных культур.

Обилие в водоемах микроскопических водорослей определяет количество 
его животного населения. Учитывая это обстоятельство, для искусственного 
рыборазведения выбирают водоемы, богатые фитопланктоном. В случае же

* Описанные случаи внутриклеточного симбиоза у водорослей и так называемый лишайнико
вый (внеклеточный) симбиоз представляют большой теоретический интерес. Некоторые из подоб
ных примеров в свое время послужили стимулом для зарождения теории симбиогенеза. В последние 
годы она вновь получила некоторое распространение на основании сходства в составе и строении 
отдельных органелл митохондрий, пластид с прокариотами.
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недостаточного его развития, например в олиготрофных прудах, применяют 
органические и минеральные удобрения, что увеличивает биомассу планктона. 
В морях, где наличие фитопланктона также очень важно, по степени его обилия 
нередко устанавливают прогнозы для рыбного промысла.

Однако чрезмерное изобилие микроскопических водорослей в водоемах от
рицательно сказывается на качестве воды, приобретающей неприятный привкус 
и запах. Накопление в ней прижизненных выделений водорослей, в том числе 
ядовитых веществ, образующихся при распаде их клеток, губительно действует 
на животные организмы. Причиной появления токсичности вод могут быть 
многие водоросли, вызывающие «цветение» водоемов. Наиболее часты из них 
виды Aphanizomenon, Microcystis, (синезеленые водоросли), Prymnesium parvum 
(гаптофитовые), Alexandrium, Gymnodinium (динофитовые) и др. При массовом 
развитии водорослей-обрастателей возникают трудности в водоснабжении, в 
эксплуатации водного транспорта и различных гидротехнических сооружений.

С другой стороны, ряд водорослей (вольвоксовые, эвгленовые, желтозеленые, 
динофитовые, диатомовые) вместе с гетеротрофными организмами, как актив
ные санитары, осуществляют процессы естественного самоочищения сточных и 
загрязненных вод. Многие виды их являются индикаторами биологического 
загрязнения и засоления.

Наряду с образованием биомассы постоянно идет обратный процесс — отми
рание водорослей. В водоемах бентос и оседающий планктон входят в состав 
детрита, который служит пищей для бактерий, актиномицетов, грибов, оконча
тельно разрушающих мертвое органическое вещество. В случае развития, на
пример, диатомового планктона детрит идет не только на питание организмов. 
Ему принадлежит также ведущая роль в накоплениях осадков. Диатомовые, зе
леные, золотистые водоросли формируют илы, сапропели и некоторые породы. 
Так, например, осадочная порода диатомит на 50—80% состоит из панцирей 
диатомей. Некоторые известняки сложены в основном из остатков кокколито
форид и харовых водорослей.

Водоросли, живущие в почвах, повышают их плодородие. Особенно ценны 
в этом отношении азотфиксирующие синезеленые водоросли, которые поселя
ются на вулканической лаве, скалах, песчаниках и даже на субстратах, остав
шихся после ядерных испытаний, и участвуют в создании первичного гумуса, в 
результате чего эти субстраты становятся пригодными для жизни других орга
низмов. Вместе с бактериями, грибами и лишайниками им принадлежит роль 
пионеров растительности.

Водоросли на протяжении столетий использовались человеком в самых раз
личных целях (табл. 4). Это и непосредственное употребление в пищу, и ис
пользование в качестве корма сельскохозяйственным животным, и внесение 
в почву в виде удобрений, и широкое применение в медицинских целях, а так
же использование в качестве биоконцентраторов и биоиндикаторов. Водоросли 
в качестве биоиндикаторов используют для определения пригодности промыш
ленных отвалов для их последующей биологической рекультивации. Они служат 
удобными тест-объектами в случае изучения токсичности почв после внесения 
ге бицидов или попадания других ядов.
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Таблица 4
Использование водорослей

Область использования Продукты

Пищевая промышленность, 
производство продуктов пи
тания

Желирующие вещества: для кондитерских изделий (начинка кон
фет, пастила, зефир, мармелад), майонез, мороженое, шербеты, 
цукаты, консервы, пищевая морская капуста, сгущенные сливки

Медицина Изготовление твердых сред в микробиологии, лекарственных эмуль
сий от ожогов, повязок на раны, слабительных средств, вита
минных препаратов, органических йодистых соединений и ряда 
микроэлементов —  легкоусваиваемых I, К , Na, Р, Mg, Вг. П о 
лучение ценных лекарственных средств при ряде заболеваний, 
радиосорбенты

Сельское хозяйство Органические и минеральные удобрения с микроэлементами; во
дорослевая крупка для подкормки крупного рогатого скота, а также 
для выращивания свиней, птицы

Рыбное хозяйство Зеленый свежий корм, детрит

Энергетика Добыча биогаза, углеводородов

Автомобильная промышлен
ность

Краски, лаки

Текстильная промышленность Пропитка тканей, краски

Бумажная промышленность Бумагопечатание, краски, бумага

Парфюмерия Изготовление кремов, паст, лосьонов, высококачественных зубных 
паст

Нефтедобыча Изготовление связывающих растворов при бурении скважин

Биоочистка При сточных и других загрязнениях

История научных исследований и промышленного использования водорослей 
насчитывает более 300 лет. Так, агар-агар стали добывать из морских водорослей 
в Японии в 1670 г. Промышленное производство каррагинана началось в Гер
мании в 1842 г. В России небольшое производство по получению из водорослей 
йода, брома, соды было организовано монахами Соловецкого монастыря в XIX в.

В настоящее время из водорослей получают различные полисахариды, поли- 
циклические, алифатические и ароматические соединения, витамины. Выявлены 
биологически активные вещества (БАВ), принадлежащие к различным по своим 
свойствам и спектру действия группам химических веществ: ингибиторы и сти
муляторы роста клеток, антибиотики, сорбенты радионуклидов, вещества карди- 
отонического, нейротропного, транквилизирующего, антиопухолевого, рано- и 
язвозаживляющего действия. Наиболее широко на сегодняшний день использу
ются водоросли-макрофиты, в основном для получения из них альгинатов и 
агароподобных веществ.

Что касается прямого использования водорослей для хозяйственной деятель
ности человека, то на первое место следует поставить красные (Porphyra, Rhody- 
menia и др.) и бурые (Laminaria, Alaria, Undaria и др.). Морские макрофиты 
с древних времен используют в пищу и на корм скоту. Приготовление салатов, 
супов, острых приправ и кондитерских изделий из этих водорослей особенно 
популярно на Востоке (в Японии и Китае).
9-25129
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Водоросли, используемые в пищевых целях, не только питательны, но и бо
гаты витаминами и минеральными элементами, в том числе соединениями йода 
и брома. В связи с этим добавление их в пищу рекомендуется с целью лечения 
и профилактики ряда заболеваний. Например, «морская капуста» (ламинариевые 
водоросли) в качестве пищевой добавки назначается при многих сердечных за
болеваниях, атеросклерозе, расстройстве деятельности щитовидной железы и 
как слабое слабительное средство.

Из пресноводных водорослей в пищу идут крупные колонии Nostoc, а также 
Spirulina platensis, издавна употребляемая некоторыми народностями. В настоящее 
время в ряде стран налажено массовое культивирование этой водоросли.

Морские водоросли служат сырьем для многих отраслей промышленности. 
Наиболее важные субстанции, получаемые при переработке красных и бурых 
макрофитов, — агар, каррагинан, альгинаты. Агар образуется при вываривании 
талломов красных водорослей и состоит из смеси различных полисахаридов. 
При комнатной температуре расплавленный агар легко застывает и превращается 
в плотный студень наподобие животного желатина. Агар выпускается промыш
ленностью в виде тонко размолотого порошка, лент или плиток. Он широко 
применяется в пищевой, текстильной, бумажной, микробиологической, фарма
цевтической и других отраслях промышленности. В России, к сожалению, в не
значительных количествах агар получают из анфельции, добываемой в Белом 
и дальневосточных морях.

Альгинаты (соли альгиновых кислот), извлекаемые из бурых водорослей, 
обладают превосходными свойствами загустителей и стабилизаторов растворов. 
Их добавляют в пищевые продукты, лекарственные препараты, используют при 
выделке кож, при производстве бумаги и тканей, синтетических волокон, пласт
масс, строительных материалов. Из альгинатов делают растворимые нити, ис
пользуемые в хирургии, противоожоговые повязки. В гинекологической практике 
и при лечении ран успешно применяют специально приготовленные тампоны 
из черешков ламинарии (Laminaria digitata и L. cloustoni). В этом случае исполь
зуется свойство альгинатов сильно набухать при увлажнении.

В настоящее время из морских водорослей промышленным путем получают 
зольные элементы: калий и натрий (их используют для удобрений), а также не
которые органические кислоты, маннит, ацетон и ряд других веществ.

В последнее десятилетие большое внимание уделяется вопросам промышлен
ного применения микроскопических водорослей. Особенно важны работы по ос
воению массовых культур этих растений в условиях искусственного выращивания 
либо под открытым небом, либо в замкнутых аппаратах. Биомасса микроскопиче
ских водорослей используется как дополнительный источник белка и витаминов, 
для регенерации воздуха в замкнутых экологических системах, например в косми
ческих кораблях, а также для получения ценных для промышленности веществ. 
Культуры водорослей необходимы и в научно-исследовательской работе. Значение 
водорослей как объектов исследования в области физиологии, биохимии, генети
ки, биофизики и общей биологии трудно переоценить. Можно без преувеличения 
сказать, что многие открытия в биологии в последние десятилетия связаны с изу
чением именно низших автотрофных растений. Широкую известность среди них 
получили микроскопические хлорококковые водоросли (Chlorella, Scenedesmus), 
а также водоросли с крупными талломами, очень удобными для экспериментиро
вания: харовые (Chara, Nitella) и дазикладовые (Acetabularia .



ГРИБЫ 
И ГРИБОПОДОБНЫЕ ОРГАНИЗМЫ

ОБЩАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА
Определение. С эколого-трофической точки зрения к грибам относят гете

ротрофные эукариоты с исключительно осмотрофным типом питания, вегета
тивное тело которых обычно погружено в субстрат, а на поверхность субстрата 
выдвигаются спороносные органы. У многих грибов (макромицетов) они круп
ные и хорошо заметные — это, например, поднимающиеся над почвой плодо
вые тела шляпочных грибов или вырастающие на дереве трутовики. Другие 
грибы (микромицеты) имеют мелкие органы спороношения, строение которых 
можно рассмотреть только под микроскопом. При массовом развитии они об
разуют цветные налеты в виде плесеней на различных субстратах.

Филогенетические построения показывают, что экоморфа «грибы» не являет
ся однородной монофилетической группой, а разделяется на две филы (царства). 
Большая часть, названная «истинными грибами» (эумицеты), монофилетична и 
составляет царство Грибы (Fungi), которое разделяют на четыре отдела — Chy- 
tridiomicota, Zygomycota и два отдела — сумчатые (аскомицеты) и базидиальные 
грибы из надотдела Dikaryomycota. Меньшая часть, названная «грибоподобны
ми организмами» (псевдомицеты), входит наряду с некоторыми водорослями 
в состав царства Stramenopila, группируясь в два отдела — Oomycota (оомицеты) 
и Labyrinthulomycota (сетчатые слизевики).

Грибной таллом
Морфологическая классификация позволяет выделить три типа талломов, 

присущие большинству грибов: амёбоидный (плазмодиальный), мицелиальный 
и дрожжеподобный.

Амёбовдный таллом. Представляет собой лишенную клеточной стенки одно
ядерную клетку. Кроме цитоплазматической мембраны клетка защищена лишь 
уплотненным периферическим белковым слоем — перипластом. Многоядерный 
таллом такого типа называют плазмодиальным. Для закрепления в субстрате и 
питания таллом, находящийся на поверхности (экстраматрикальный) или внутри
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Рис. 177. Долипоровая септа с перфорированной парентосомой базидиомицета Agaricus 
bisporus (шампиньон) (фото О.В. Камзолкиной)

(интраматрикалъный) субстрата, может образовывать корнеподобные выросты — 
ризомицелий. Если ризомицелий отсутствует или лишен ядер, то таллом представ
лен одной амёбоидной клеткой и называется моноцентрическим. У некоторых 
грибов ризомицелий удлинен, в него переходят ядра, и он образует в некоторых 
местах расширения, образуя другие амёбоидные клетки с ядрами (полицентри- 
ческий таллом). У примитивных видов моноцентрический таллом при переходе 
к спороношению целиком превращается в спорангий (холокарпический таллом). 
У грибов с эукарпическим талломом из амёбоидной клетки формируется не
сколько спорангиев или они образуются в нескольких клетках полицентриче- 
ского таллома.

Мицелиальный таллом. Это покрытые клеточной стенкой разветвленные нити, 
разделенные внутренними перегородками на фрагменты (клеточный мицелий) 
или не фрагментированные (неклеточный мицелий). Перегородки образуются 
врастанием клеточных покровов (клеточной стенки и мембраны) от периферии 
к центру (подобно диафрагме микроскопа или оптического фотоаппарата). Они 
обычно не замкнуты, в середине остается просвет, через который из одной 
клетки в другую могут мигрировать питательные вещества и некоторые орга- 
неллы, включая ядра. В клетках многих сумчатых грибов находятся включения 
углеводной или белковой природы (пробки, тельца Воронина), которые могут 
закупоривать отверстие в септе и останавливать межклеточные обмены. Как 
правило, пора одна, но встречаются септы, перфорированные многими порами 
наподобие сита. Септы с простой порой могут постепенно утончаться к центру 
или иметь одинаковую толщину. Долипоровая септа, характерная для базидио- 
мицетов, имеет трубчатое расширение у поры и прикрыта перфорированным 
мембранным колпачком — парентосомой (рис. 177). Через такую пору миграция 
клеточных органелл невозможна, хотя на отдельных стадиях жизненного цикла 
происходит растворение парентосом и появляется возможность межклеточных 
обменов органеллами.
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Рис. 178. Мицелий вешенки (Pleurotus ostreatus) 
с многочисленными анастомозами (один анасто
моз обозначен стрелкой) (фото О.В. Камзолкиной 

и М.В. Козловой)

Гифы имеют верхушечный рост, причем растет не только верхушка первич
ной гифы, но и веточки, поэтому в зрелом мицелии гифы настолько густо пере
плетены, что бывает невозможно определить, где первичная гифа, а где веточки. 
Картину усложняют многочисленные анастомозы (слияния) боковых веточек 
друг с другом (рис. 178). Анастомозы придают прочность мицелиальной структу
ре. Диаметр гиф обычно не бывает меньше 1 мкм и больше 30 мкм (в среднем 
около 10 мкм). Тем не менее у некоторых представителей рода Achlya гифы могут 
достигать ширины 1000 мкм (т.е. 1 мм!). Гифы, составляющие мицелий, могут 
быть примерно одинакового диаметра, но могут сильно различаться (как стволы 
и ветви деревьев). Именно из мицелия (за редчайшими исключениями) форми
руются многочисленные структуры грибов, в том числе и плодовые тела, в оби
ходе называемые «грибами».

Видоизменения мицелия обусловлены адаптациями к условиям жизни, ибо 
мицелий несет не только функции, обеспечивающие питание, но и выживание 
в окружающем мире. Все видоизменения можно свести к обеспечению двух 
функций — вегетативной и пропагативной. Вторая функция будет рассмотрена 
в последующих разделах, а здесь остановимся на первой. Вегетативная функция 
может быть разделена на обеспечение выживания (покоящиеся структуры), под
держание целостности мицелия в пространстве (проводящие и поддерживающие 
структуры), заражение и питание в теле хозяина (инфекционные структуры). 
Конечно, такое деление, как и всякая другая биологическая классификация, услов
но, ибо многие грибные структуры полифункциональны. Например, зиготические 
(т.е. пропагативные, а не вегетативные) структуры многих грибов покрыты тол
стыми оболочками и несут функцию выживания, а вегетативные хламидоспоры 
наряду с функцией выживания обеспечивают размножение.
■ Среди покоящихся структур рассмотрим склероции и хламидоспоры. Склеро- 
ции представляют собой тесное переплетение гиф (ложная ткань — плектенхима),
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образующее комочек размером от нескольких десятков мик
рометров до нескольких сантиметров. По анатомическому 
строению склероции разделяют на истинные и ложные. У пер
вых на поперечном разрезе можно увидеть два слоя: узкий — 
коровый и широкий — сердцевинный (рис. 179). Коровый 
слой образован очень плотным сплетением мелких гиф с 
толстыми оболочками, пропитанными темным пигментом 

Рис 179 Раз ез меланином, который придает клеткам особую прочность,
склероция Внутренний слой представлен рыхлым сплетением крупных

гиф с тонкими оболочками и запасом питательных веществ 
(каплями жира и др.). Он служит для питания проростков склероция. Ложные 
склероции не имеют внутренней слоистости. Все их клетки одинаковые и содер
жат питательные вещества и меланин в оболочке. Склероции могут быть обра
зованы только грибными гифами или же в их образовании принимают участие 
ткани зараженного хозяина, которые мумифицируются. Таковы, например, му
мифицированные, черные с поверхности (вследствие отложения меланина) 
яблоки, зараженные возбудителем плодовой гнили Monilia cinerea, или гусеницы, 
зараженные грибами из рода Cordyceps.

При образовании хламидоспор отдельные клетки мицелия покрываются тол
стыми, часто меланизированными оболочками и обособляются. Хламидоспоры, 
одиночные или соединенные в цепочки, могут образоваться интеркалярно (из 
внутренних клеток мицелия) и терминально (из конечных клеток). Они могут 
быть различными по форме и размерам.
■ Проводящие и поддерживающие структуры характерны для древоразрушаю
щих базидиомицетов, мицелий которых часто распространяется на очень боль
шие расстояния вдоль дерева (иногда на десятки метров). Для обеспечения 
единства таллома на таком большом протяжении отдельные гифы срастаются 
боковыми сторонами, образуя пучки — синнемы. Крупные, прочные, видимые 
невооруженным глазом синнемы называют тяжами или шнурами. Центральные 
гифы в таких шнурах могут функционировать как проводящая ткань, обеспечивая 
транспорт воды и питательных веществ. У осеннего опенка (Armillaria mellea) 
оболочки наружных клеток разветвленных тяжей меланизированы, вследствие 
чего они становятся очень прочными и темноокрашенными (похожими на про
волоку). Такие «гибриды» тяжей и склероциев называют ризоморфами. Они 
способны распространяться не только по зараженному стволу дерева, но и 
в почве и заражать корни расположенных вблизи здоровых деревьев.
■ Инфекционные структуры предназначены для заражения растений или жи
вотных и питания за их счет. Паразиты растений часто образуют на поверхности 
расширение кончика гифы апрессорий, который плотно прилегает к кутикуле за 
счет выделяемых наружу гидрофобных белков гидрофобинов, служащих «вакуум
ной смазкой». На участке оболочки апрессория, не соприкасающемся с кутику
лой, откладывается меланин, а в растение из апрессория выделяются гидроли
тические ферменты, разрушающие кутикулу и клеточную стенку растения. Под 
действием высокого тургорного давления и ферментов в оболочке растения об
разуется отверстие, через которое прорастает внутрь инфекционная гифа, пре
образующаяся в питательный орган — гаусторий. При росте гаустория плазма-
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лемма хозяйской клетки не разрушается, а вдавливается (инвагинируется), 
вследствие чего зараженная клетка не погибает, а некоторое время снабжает гаус
торий питательными веществами и обеспечивает внутритканевый (межклеточный) 
рост гиф паразита. По форме гаустории бывают простыми и разветвленными 
(рис. 180).

Рис. 180. Гаусторий возбудителя стеблевой ржавчины пшеницы Puccinia graminis в клетке 
зараженного растения (JI.H. Андреев, Ю.М. Плотникова, 1989).

МКГ — материнская клетка гаустория (инфекционная гифа гриба); ЭМ — экстрагаусториальная 
мембрана (продолжение плазмалеммы растительной клетки, окружающее гаусторий); ЭГМ — экст- 

рагаусториальный матрикс (пространство между ЭМ и клеточной стенкой гаустория)
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Интересны по своему строению ловчие гифы хищных грибов, питающихся 
мелкими почвенными и водными нематодами, амёбами, ракообразными и дру
гими беспозвоночными животными. Ловчие гифы могут представлять собой 
различного рода кольца, петли, сети, клейкие нити, стреляющие «гарпуны», ко
торые образуются в ответ на присутствие определенных веществ потенциальной 
жертвы и сжимаются или выстреливают при механическом соприкосновении 
с ней.
■ Ложные ткани. Настоящие ткани, возникающие в результате деления клеток 
в разных направлениях, образуют немногие грибы, в частности лабульбениевые 
аскомицеты. Однако мицелий может формировать ложные ткани (плектенхимы), 
из которых, в частности, построены плодовые тела. На поверхности ризоморф, 
шляпок плодовых тел, склероциев образуется кроющая «ткань»; у некоторых 
трутовых грибов сильно развиты механические элементы, а млечные ходы не
которых видов шляпочных грибов, таких, как виды рода Lactarius (рыжики, 
грузди, волнушки), можно рассматривать как подобие проводящих тканей. 
В особенностях морфогенеза сложно устроенных плодовых тел различных гри
бов — макромицетов — также большую роль играют гидрофобины, обеспечива
ющие слипание соседних гиф.

Дрожжеподобный почкующийся таллом представляет собой отдельные клетки, 
покрытые стенкой, или распадающиеся короткие цепочки клеток (псевдомице
лий), которые образуются вследствие нерасхождения материнских и дочерних 
клеток. Большинство дрожжей размножаются почкованием, при котором новая 
клетка образуется не вследствие врастания клеточной стенки внутрь клетки, как 
у мицелиальных грибов, а локальным вздутием оболочки (почка), в которое пе
реходят разделившееся ядро и другие органеллы. Существует также небольшое 
число «делящихся дрожжей», у которых клетки делятся врастанием оболочки.

Химический состав и метаболизм грибов
Все метаболиты условно разделяют на первичные и вторичные. Первичные 

метаболиты необходимы для роста организма и незаменимы. Это — нуклеино
вые кислоты, белки, углеводы, коферменты, липиды и др. Из них построены 
клеточные органеллы — ядра, митохондрии, рибосомы, клеточная стенка и 
мембранные структуры. Их отложения клетка использует в качестве источников 
питания и энергии. Вторичные метаболиты необходимы для адаптации орга
низма к условиям жизни. Они могут встречаться у одних видов и отсутствовать 
у других. В отличие от первичных, вторичные метаболиты — это, как правило, 
низкомолекулярные соединения.

БЕЛКИ

Структурные белки входят в состав клеточной стенки, мембранных структур, 
хромосом, из них построены элементы цитоскелета — микротрубочки и микро- 
филаменты. Ферментные белки обеспечивают все внутриклеточные процессы и 
взаимодействие с окружающей средой (подробнее см. раздел о питании грибов, 
с. 272).
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УГЛЕВОДЫ

Структурные углеводы составляют основу клеточной стенки грибов. По хи
мическому составу их можно разделить на три группы: полимеры глюкозы, по
лимеры других моносахаридов и полимеры углеводов, ковалентно связанные с 
пептидами (гликопротеины).

Полимеры глюкозы — это глюканы, хитины и целлюлоза. Глюканы пред
ставляют собой линейные или разветвленные цепочки молекул глюкозы, соеди
ненные а- или p-связями. Они составляют наружный слой клеточной стенки 
большинства грибов. В молекулах хитина глюкозные остатки соединены с ами
ногруппами (аминированы), к которым в свою очередь присоединены остатки 
уксусной кислоты (ацетилированы). Длинную неразветвленную р-1,4-цепь из 
п-го числа таких модифицированных молекул глюкозы (N-ацетил-глюкозо- 
амина) называют хитином (рис. 181, 2). Его цепочки составляют внутренний 
слой грибной клеточной стенки и придают ей жесткость, ригидность, заменяя 
целлюлозу, которая у большинства грибов отсутствует. Степень ацетилирования 
молекул глюкозы в хитинах из разных организмов может быть различной. Деаце- 
тилированный хитин получил название хитозана. Он встречается лишь у неко
торых грибов. Наконец, целлюлоза представляет собой пучок линейных молекул 
а-1,4-глюкана (рис. 181, /), которые соединены друг с другом многочисленными 
водородными связями, делающими молекулу очень прочной. Молекулы глюко
зы, сшитые друг с другом разветвленными молекулами других полисахаридов, 
составляют прочный каркас клеточной стенки. Целлюлоза обнаружена у всех 
исследованных оомицетов; она составляет около 10% массы клеточной стенки. 
Долгое время считали, что у истинных грибов целлюлоза отсутствует, но сейчас 
показано ее наличие в стенке некоторых аскомицетов (род Ophiostoma).

Полимеры других моносахаров (маннозы, галактозы и др.), называемые у 
высших растений гемицеллюлозой, встречаются не во всех группах грибов. 
Особенно много полимеров маннозы (маннанов) в клеточных стенках дрожжей. 
По-видимому, такой состав стенки лучше, чем глюкановый, обеспечивает поч
кование.

Наконец, в клеточных стенках грибов, как и растений, содержится много 
полисахаридов, соединенных с белковыми молекулами (пептидоглюканы, ман- 
нанопротеины и др.). Они формируют срединный слой многослойной клеточ
ной стенки и играют важную роль как в поддержании структурной целостности 
клеток, так и в ее обменных процессах с окружающей средой.

Запасные углеводы. У грибов не обнаружен крахмал — основной запасной 
полисахарид высших растений и многих водорослей. Глюкоза у эумицетов за
пасается в качестве а-глюкана, близкого к животному крахмалу гликогену, а у 
оомицетов — в качестве р-глюкана, близкого к ламинарину бурых водорослей. 
Помимо глюканов у грибов есть и другие запасные углеводы, причем некото
рые характерны только для этого царства. Дисахарид трегалоза, в котором
2 молекулы глюкозы соединены а - 1,4-связью, играет важную роль в адаптациях 
грибных клеток к стрессам и в регуляции осмотических процессов (показано 
Е.П. Феофиловой). Долгое время трегалозу находили только в грибах, отчего
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Рис. 181. Полисахариды клеточных стенок грибов.
7 — целлюлоза; 2 — хитин

она получила второе название — микоза. Сейчас трегалоза обнаружена также 
в некоторых высших растениях в качестве минорного соединения. В клетках 
эумицетов содержатся сахароспирты — маннит, сорбит, ксилит и др.

ЛИПИДЫ

Липиды (эфиры глицерина с монокарбоновыми кислотами, имеющими не- 
разветвленную алифатическую цепь) являются важными запасными продукта
ми, откладывающимися в клетке в виде капелек жира. Для грибов характерно 
высокое содержание полиненасыщенных (имеющих несколько двойных связей
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в алифатической цепочке) жирных кислот, таких, как линоленовая с тремя и 
арахидоновая с четырьмя двойными связями. В виде фосфолипидов (соединений 
эфирной связью с фосфорной кислотой) липиды входят в состав клеточных мемб
ран (как основной компонент). Большую роль в создании мембранных структур 
играют также липоиды стерты, придающие мембранам прочность. В отличие 
от холестерина животных, имеющего 27 атомов углерода в молекуле (С-27), 
и фитостеринов растений (С-29), основной стерин грибов — эргостерин (С-28).

ВТОРИЧНЫЕ МЕТАБОЛИТЫ

Пигменты. Грибы лишены фотосинтетических пигментов, но продуцируют 
большое число соединений, окрашивающих мицелий, пропагативные органы 
или субстрат. По химической природе большинство пигментов относится к терпе- 
ноидам (каротиноиды) или к ароматическим соединениям. Пигменты выполняют 
разнообразные функции. Так, оранжевые производные каротина индуцируют про
текание полового процесса у мукоровых грибов; темно-зеленые и черные фе
нольные пигменты аспергиллов откладываются только в спороносном аппарате, 
который, в отличие от субстратного мицелия, образуется в воздушной среде, и 
в спорах для защиты от ультрафиолетового света; темноокрашенный меланин 
откладывается в клеточных стенках, что повышает их прочность.

Токсины и антибиотики. Многие грибы образуют соединения, токсичные для 
других организмов. Вещества, токсичные для микроорганизмов, называют ан
тибиотиками, токсичные для растений — фитотоксинами, токсичные для жи
вотных и человека — микотоксинами. Некоторые метаболиты грибов, будучи 
токсичными для разных групп организмов (микроорганизмов и растений, рас
тений и животных), имеют комплексное действие. Антибиотиками обладают 
многие почвообитающие грибы, которым приходится конкурировать за пита
тельные субстраты с другими микроорганизмами. Их химическая природа и ме
ханизм действия многообразны. Так, антибиотики пенициллины и цефалоспо- 
рины ингибируют синтез клеточной стенки у бактерий, трихотецины — синтез 
белка у эукариотных микроорганизмов, гризеофульвин — митоз.

Фитотоксины, выделяемые грибами в ткань зараженного растения, вызывают 
гибель растительных клеток, которые после этого становятся легкой добычей 
паразита. Токсины ингибируют ферментативные процессы в клетках зараженных 
растений (например, тентоксин гриба Altemaria ингибирует фотосинтетическое 
фосфорилирование); обладают сильным мембранотропным эффектом и влияют 
на транспорт веществ через мембраны, трансмембранный перенос ионов (фуза- 
риевая кислота, фузикокцин и др.).

Микотоксины разделяют на две группы: токсины микроскопических грибов 
микромицетов и токсины грибов макромицетов, имеющих крупные плодовые 
тела. Первые особенно опасны у грибов, заражающих растительную продукцию, 
которая используется в пищу. Например, в склероциях спорыньи накапливаются 
алкалоиды (гетероциклы, содержащие азот), являющиеся нервно-паралитически- 
ми ядами. Они не разрушаются при хлебопечении, поэтому хлеб, выпеченный 
из муки с примесью размолотых склероциев, крайне опасен. Его использование
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может вызвать серьезные отравления, часто с летальным исходом. Другой пара
зит злаков — возбудитель фузариоза колоса гриб Fusarium — выделяет в зерно 
терпеноидные токсины, также вызывающие серьезные отравления (хлеб, выпе
ченный из зараженной фузариозом муки, в народе называли «пьяный хлеб», так 
как он вызывал головокружение, рвоту и другие симптомы, напоминающие 
сильное алкогольное отравление). Очень опасен токсин желтого аспергилла — 
афлатоксин. Его продуцент в странах с теплым климатом поражает различную 
сельскохозяйственную продукцию, использование которой в пищу или на корм 
скоту может вызвать серьезные поражения печени и других внутренних органов, 
часто с летальным исходом.

Токсины макромицетов опасны для людей, увлекающихся сбором съедобных 
грибов, но не умеющих отличить съедобные виды от ядовитых.

Токсичность некоторых грибных соединений обусловлена тем, что они по
давляют иммунную систему животных или растений, т.е. являются иммунно- 
супрессорами. По химической природе большинство таких соединений являются 
циклическими пептидами (замкнутые кольца, образованные соединением амино
кислот друг с другом). В отличие от белков, циклические пептиды, во-первых, 
низкомолекулярны (образованы из 5—11 аминокислот) и, во-вторых, соединены 
друг с другом не матричным синтезом на рибосомах, а с помощью специальных 
ферментов — цикл аз. Из подобных соединений наиболее изучен циклоспорин, про
дуцируемый грибом Tolypocladium. Его используют в хирургической практике — 
при пересадке органов для подавления иммунных реакций отторжения чуже
родного органа.

Фитогормоны. Некоторые грибы, являющиеся паразитами растений, выделяют 
в зараженную ткань низкомолекулярные соединения, регулирующие ростовые 
процессы у растений (деление и растяжение клеток, открывание и закрывание 
устьиц и др.). Таковы терпеноиды гиббереллины, образуемые сумчатым грибом 
Gibberella.

Наследственность
Геном. Геномом организма называют все его внутриклеточные структуры, 

способные к саморепликации и несущие ту или иную наследственную инфор
мацию. В грибной клетке к таким структурам относятся ядра (ядерный геном), 
митохондрии (митохондриальный геном), плазмиды.
■ Ядерный геном у грибов по своему размеру занимает промежуточное поло
жение между геномом бактерий и высших эукариот. Например, пекарские 
дрожжи имеют 15 хромосом, но каждая хромосома в среднем в 5 раз меньше 
«хромосомы» кишечной палочки и только в 4 раза больше ДНК бактериофага. 
В среднем размер генома у грибов на два порядка меньше, чем у высших расте
ний. Число хромосом у разных грибов составляет 2—28, большинство видов име
ет 10—12 хромосом. Гораздо более значительные колебания отмечены в размерах 
ДНК на гаплоидный геном: от 0,015 нг у дрожжей Saccharomyces до 8,2 нг 
у зигомицета Entomophaga, т.е. более чем в 500 раз (разница в содержании ДНК 
у высших растений менее 100 раз). Наименьшие размеры генома имеет аскомицет
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Aeshbya gossypii — 9,7 млн нуклеотидных пар (н.п.): у сахаромицетных дрожжей — 
13,5 млн, у большинства грибов — 25—40 млн. Это самый маленький геном 
среди всех исследованных свободноживущих эукариот.

Структура ядерного генома грибов также промежуточная между бактериаль
ным и геномом высших эукариот. У истинных грибов низкий процент повторяю
щихся последовательностей (10—15%), которые у бактерий почти отсутствуют, 
а у высших эукариот составляют значительную часть генома. Повторы в геноме 
грибов представлены почти исключительно рибосомальными генами. Исключе
ние составляют оомицеты (псевдогрибы), в геноме которых повторы составляют 
18—65%. Более мелкие, чем у высших эукариот, и грибные интроны (некодируе- 
мые последовательности ДНК, вырезаемые перед трансляцией). Таким образом, 
в процентном отношении протяженности ДНК, участвующей в синтезе белков, 
у грибов больше, чем у высших эукариот. У многих грибов обнаружены мелкие 
В-хромосомы. Число В-хромосом у разных штаммов, в отличие от нормальных 
хромосом, может быть различным. Следовательно, информация, закодирован
ная в В-хромосомах, необязательна для обеспечения жизнеспособности клеток, 
но иногда важна для адаптаций к условиям жизни. Например, описаны фито
патогенные грибы, факторы вирулентности которых контролируются В-хромосо- 
мами, поэтому штаммы, не имеющие их, могут питаться только растительными 
остатками.

Митоз у грибов также имеет ряд специфических особенностей. 1. У боль
шинства грибов ядерная оболочка сохраняется во всех фазах митоза (закрытый 
митоз). 2. Центриоли имеются только у небольшой группы грибов и псевдогри
бов, обладающих жгутиковыми стадиями. У большинства грибов их заменяют 
более просто устроенные белковые структуры полярные тельца веретена (ПТВ), 
являющиеся организаторами микротрубочек и обозначающие полюса при ми
тозе. 3. Мелкие хромосомы и быстрое чередование фаз затрудняют микроско
пические исследования митоза у многих грибов. Долгое время считали даже, 
что ядра грибов разделяются амитотически. 4. Несинхронная телофаза часто яв
ляется причиной того, что в дочерние ядра иногда переходит неравное число 
хромосом (явление гетероплоидии). Особенно часто гетероплоидия обусловлена 
различием в числе В-хромосом. 5. У большинства грибов митоз не сопряжен 
с цитокинезом, а у ценотических (с неклеточным мицелием) видов цитокинез 
вообще редок и связан лишь с образованием органов размножения или ремонтом 
поврежденных участков таллома. Поэтому число ядер на клетку, как правило, 
больше одного и неопределенно.

Половая рекомбинация. У сумчатых и базидиальных грибов зиготическое 
диплоидное ядро без периода покоя претерпевает редукционное деление, при
чем участки цитоплазмы вокруг образующихся 4-гаплоидных ядер (тетрады) 
сразу или после еще одного митотического деления (октады) обособляются, по
крываются оболочками и превращаются в мейоспоры. Таким образом, если 
диплоидное ядро было гетерозиготно по какому-либо гену, то по фенотипу 
потомства, полученного от каждой из 4 или 8 мейоспор, можно получить не 
статистически достоверные, как в опытах Г. Менделя с горохом, а истинные 
соотношения генов у родителей. Если фенотипический признак у родителей
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Рис. 182. Сумки аскомицета Neurospora crassa с упорядо
ченными окгадами спор (споры расположены в линейном 

порядке).
1 — перитеций с пучком сумок; 2 — зрелая сумка с октадой спор; 
3 — пучок сумок из раздавленного перитеция (гибрид, получен
ный от скрещивания природного штамма с темными спорами и 

мутанта со светлыми спорами)

контролировался одним геном с аалелями А и а, то расщепление в тетрадном 
потомстве составит 2А: 2а, а в октадном — 4А: 4а. Генетический анализ, осно
ванный на изучении фенотипов непосредственных продуктов мейоза, называется 
тетрадным анализам. Он разработан у сумчатых грибов и широко применяется 
в генетике. У многих сумчатых грибов мейоспорангий (сумка) имеет удлинен
ную форму, 8 спор находятся в нем в линейном порядке, как горошины в бобе 
(рис. 182), причем в процессе мейотических и митотических делений плоскости 
веретена всегда ориентированы строго параллельно длинной стороне сумки. 
Поэтому, проанализировав потомство ядер, выделенных в том же порядке, в ка
ком они находились в сумке, можно получить важную генетическую информа
цию: о сцеплении изучаемых генов, наличии кроссинговеров между ними, а 
также между генами и центромерами и др.

Гетерокариоз. Выше было отмечено, что: 1) многие грибы содержат более од
ного ядра в клетке; 2) клетки разделены неполными перегородками, и через поры 
в них ядра могут мигрировать из одной клетки в другую; 3) гифы внутри одной 
колонии и двух разных колоний могут сливаться (анастомозировать), в результате 
чего возможен обмен ядрами разных штаммов. Эти свойства привели к тому, что 
у грибов чрезвычайно широко распространено явление разноядерности, или ге
терокариоза, при котором в одной клетке длительное время сохраняются ядра, 
гетероаллельные по некоторым генам. Гетерокариоз заменяет гаплоидным гри
бам гетерозиготность, так как в гетерокариотических гаплоидных клетках, как и 
в гетерозиготных диплоидных, имеют место доминантно-рецессивные отноше
ния (маскировка рецессивного фенотипа доминантным). Однако если у гетеро
зиготных диплоидов соотношение аллельных генов жестко детерминировано
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и равно 1:1 (только у полиплоидов может быть иное соотношение аллелей), то 
при гетерокариозе число ядер в клетке не постоянно и соотношение аллелей 
может меняться, что способствует быстрой адаптации к меняющимся условиям. 
«Гетерокариоз — гибкий механизм физиологической адаптации, суть которого 
заключается в количественных изменениях качественно фиксированного мно
жественного генома» (Станиер).

Парасексуальный процесс. Иногда гаплоидные ядра в многоядерных вегета
тивных клетках сливаются, вследствие чего образуются диплоидные ядра. Это 
явление очень редкое, не превышающее одного ядра на миллион, однако 
вследствие огромного числа ядер в талломах постоянно встречается в грибных 
популяциях. Если в гетерокариотичных клетках сливаются ядра, гетероаллельные 
по какому-либо локусу, возникает гетерозиготное диплоидное ядро. Оно может 
попасть в спору и дать начало диплоидному гетерозиготному клону. В процессе 
митозов диплоидные ядра могут возвращаться в гаплоидное состояние вслед
ствие потери одного набора хромосом или в них может происходить обмен 
участками хромосом, подобный тому, который происходит при мейозе (митоти
ческий кроссинговер). Оба процесса сопровождаются рекомбинацией родитель
ных генов и, следовательно, фенотипов. Рекомбинация без полового процесса 
получила название парасексуальной (псевдополовой).

Ядерные циклы. Жизненные циклы грибов также разнообразны, как и сами 
грибы. Основные циклы следующие:

1. Беспалый цикл. Характерен для огромной группы (несколько десятков тысяч 
видов) несовершенных грибов, утративших половое размножение. Деление их 
ядер исключительно митотическое (митотические грибы), поэтому плоидность 
ядер неизвестна. 2. Гаплоидный цикл. Ядра в вегетативном талломе гаплоидные. 
Диплоидная зигота (обычно после периода покоя) длится мейотически (зиготи- 
ческий мейоз) — зигомицеты, многие хитридиомицеты. 3. Гаплоидный цикл с ог
раниченным дикарионом. После слияния гаметангиев или гамет происходит 
сдвоение и синхронное деление ядер, полученных от двух родителей (стадия 
дикариона). После этого ядра сливаются и мейотически делятся без периода покоя. 
Мейоспоры дают начала новым талломам. Таково большинство аскомицетов. 
У этих грибов отсутствует пул скрытой изменчивости, так как все рецессивные 
мутации сразу проявляются фенотипически. 4. Гаплоидно-дикариотический цикл. 
Сходен с предыдущим, но стадия дикариона длительная, часто доминирующая 
в цикле (большинство базидиомицетов). 5. Гаплоидно-диплоидный цикл. Изоморф
ная смена генераций, изложенная в разделе, посвященном водорослям. В отли
чие от водорослей у грибов она встречается редко и описана у некоторых водных 
хитридиомицетов. 6. Диплоидный цикл. Вегетативный таллом диплоидный, мей
оз — при формировании гаметангиев или гамет (гаметический). Характерен для 
оомицетов и некоторых сумчатых дрожжей. У этих грибов, как и у высших эука
риот, возможно скрытое сохранение рецессивных мутаций в гетерозиготных ядрах 
и их появление в потомстве после половой или парасексуальной рекомбинации.
■ Митохондриальный геном. В митохондриях грибов содержится митохондри
альная (мт) ДНК. Она представляет собой набор кольцевых молекул ДНК раз
мером от 20 до 100 тыс. нуклеотидных пар (н.п.). Наиболее глубоко исследован
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мт-геном у дрожжей Saccharomyces cerevisiae, у которых 20—70 молекул мтДНК 
(от 5 до 30% всего генома) упакованы в один или несколько нуклеоидов. Мито
хондриальная ДНК содержит гены, необходимые для синтеза собственных белков 
(гены рибосомальной и транспортных РНК), а также компонентов дыхательной 
цепи (цитохром-оксидазы, АТФазы и др.). Мутации или делеции (выпадения) 
мт-генов часто приводят к гибели или изменению фенотипа (низкая скорость 
роста, снижение активности дыхания и др.).
■ Плазмиды и вирусы. В геномах грибов обнаружены и другие самореплициру- 
ющиеся элементы — плазмиды и вирусы. Они содержат кольцевые или линей
ные молекулы ДНК или РНК, находятся в ядре, митохондриях или в цитоплазме 
и могут влиять на фенотипические признаки грибов. Например, некоторые ми
тохондриальные кольцевые плазмиды вызывают у сумчатых грибов гибель мице
лия, достигшего определенного возраста (феномен старения), наличие многих 
вирусов (все вирусы грибов имеют в отличие от клеточных организмов двухце
почечную молекулу РНК) вызывает дегенерацию мицелия и плодовых тел, поте
рю способности заражать восприимчивые растения (гиповирулентность) и другие 
симптомы.
■ Вегетативная несовместимость. При лабораторных исследованиях выде
ленных из природы штаммов многих видов грибов оказалось, что часто их гифы 
не сливаются или же погибают после слияния. Это явление получило название 
вегетативная, или гетерокарионная, несовместимость, так как она препятствует 
формированию гетерокарионов. Вегетативной несовместимостью управляет 
специальная группа генов, причем если любая пара генов у двух штаммов гете- 
роаллельна, то эти штаммы будут несовместимы. Полагают, что вегетативная 
несовместимость защищает штаммы грибов от заражения плазмидами и вирусами, 
переносимыми через анастомозы.

Питание грибов
В начале раздела были перечислены специфические морфофизиологические 

черты, которые наложило на грибы осмотрофное питание. Здесь остановимся 
подробнее на том, как питательные вещества, находящиеся в окружающей среде, 
перевариваются и поступают в клетки.

Большинство грибов в своем питании связаны с растениями, поэтому имеют 
активные ферменты, разлагающие структурные и запасные полисахариды в живых 
растениях и растительных остатках. Таковы пектиназы, разрушающие полиш- 
лактуроновую кислоту (пектин) на низкомолекулярные олигогалактурониды; 
ксиланазы, целлобиазы и целлюлозы, разрушающие целлюлозу и гемицеллюлозу — 
основные углеводные компоненты клеточной стенки растений; амилаза, разла
гающая крахмал, и др. Второй после целлюлозы по массе компонент растительных 
клеток — лигнин, представляющий собой трехмерный полимер ароматических 
колец. Особенно много его в одревесневших клетках. Лигнин — самый стойкий 
растительный полимер, и только грибы (главным образом древоразрушающие 
трутовики) имеют ферменты лигназы (оксидазы), разрушающие лигнин. Многие 
грибы — паразиты растений — выделяют ферменты кутиназы, разрушающие
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эфирные связи в воске-кутине, покрывающем эпидермис. Грибы-паразиты жи
вотных и человека, поражающие покровы (кожу, волосы, перья), выделяют фер
менты, разрушающие белок кератин, из которого построены покровы животных.

Большинство из перечисленных ферментов в целях энергетической экономии 
синтезируются клетками не постоянно, а только при наличии в среде соответ
ствующего вещества (например, если в окружающей среде нет пектина, то пек- 
тиназа не синтезируется). Они не конститутивны, а подвержены субстратной 
индукции. Кроме того, они не образуются, если в среде есть смесь питательных 
веществ, в которой имеются более благоприятные соединения энергетического 
обмена (катаболиты). Например, конечный продукт разрушения большинства 
полисахаридов — глюкоза, поэтому в среде, в которой кроме пектина или целлю
лозы содержится глюкоза, пектиназы и целлюлазы не вырабатываются. Для чего 
производить сложные химические процессы для получения глюкозы, если она 
уже имеется в среде роста? Такая регуляция называется катаболитной репрессией.

Продукты деградации полимеров поступают в клетки тремя путями: 1) в раст
воренном виде вследствие высокого тургорного давления, которое развивает 
грибная гифа, всасывающая окружающие растворы подобно насосу; 2) пассив
но, по градиенту концентрации вещества, ибо в растении глюкоза и другие мо
номеры быстро включаются в отсутствующие в среде метаболиты — трегаллозу, 
сахароспирты и др.; 3) активно, с помощью специальных белковых молекул — 
транспортеров, находящихся в плазмалемме и клеточной стенке.

Рост и развитие
Мицелиальный рост начинается с прорастания споры. Вначале росток не- 

септирован. Перед образованием первой перегородки проходит 3 деления ядра 
(на стадии 8 ядер). Рост мицелия строго апикальный. В кончике гифы наблю
дается большое скопление покрытых мембранами пузырьков — микровезикул, 
в которых к точке роста транспортируются строительные материалы (различные 
моносахара) и ферменты, необходимые для их полимеризации. Например, в 
микровезикулах, названных хитосомами, транспортируется неактивная форма 
фермента хитинсинтетазы, соединяющая отдельные молекулы ацетилглюкозо- 
амина в линейные полимеры — хитин. При контакте с плазмалеммой кончика 
гифы пузырьки сливаются с ней и выливают в пространство между стенкой и 
плазмалеммой содержимое. Здесь фермент активируется. В транспорте везикул 
участвуют элементы цитоскелета — микротрубочки и микрофиламенты. Кроме 
ферментов-строителей в процессах роста участвуют ферменты-разрушители — 
глюканазы, хитиназы и др., которые размягчают каркас клеточной стенки, позво
ляя достраивать его новыми полимерами. Эти же ферменты необходимы для 
ветвления гиф: в определенных местах они разрыхляют стенку, которая под 
давлением клеточного содержимого образует вырост. Между отдельными ветвями 
возникают анастомозы, армирующие колонию.

Дрожжевой рост. Вегетативный цикл дрожжей сахаромицетов включает сле
дующие фазы: митотическое деление ядра, образование почки, миграцию дочер
него ядра в почку, отделение почки от материнской клетки, увеличение размеров
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дочерней клетки. Весь цикл продолжается немногим более полугора часов. 
В процессе отделения почки большое значение имеет синтез хитина.

Хитин — минорный компонент клеточной стенки дрожжей-сахаромицетов. 
Небольшое количество хитина (1—2% от веса стенки), равномерно распреде
ленное в оболочке, важно для поддержания ее структурной целостности. При 
почковании образуется хитиновое кольцо, опоясывающее почку. После форми
рования почки между ней и материнской клеткой откладывается хитиновая 
пластинка, которая при разделении клеток расщепляется ферментом хитиназой.

Мицелиально-дрожжевой диморфизм. Многие грибы могут менять свой мор
фологический статус, т.е. существовать в мицелиальной или дрожжевой форме. 
Это явление называется мицелиально-дрожжевым диморфизмом. Он обусловлен 
различными причинами, и главные из них следующие.

• Физиология питания. Мицелиальные формы дейтеромицетов из рода Ver- 
ticillium живут как сапротрофы в почве, но могут заражать корни, проникать 
в сосуды ксилемы восприимчивых растений и существовать там в дрожжепо
добной форме, вызывая увядание (вилт) пораженного растения. Дейтеромицет 
Candida albicans — возбудитель глубоких микозов человека. На большинстве 
питательных сред он растет в дрожжевой форме (эллипсоидальные бласто
споры); сыворотка млекопитающих, температура 37°С и некоторые другие 
факторы индуцируют мицелиальный рост.
• Состояние ядер в клетках. Базидиальные головневые и сумчатые тафрино- 
вые грибы образуют в зараженных тканях растений хорошо развитый мице
лий, клетки которого содержат по два ядра (дикарионы). Такой мицелий не 
может расти на искусственных питательных средах. Одноядерные споры этих 
грибов размножаются почкованием, образуют дрожжеподобные колонии на 
искусственных средах и не способны заражать растения.
• Газовый состав среды. Некоторые зигомицеты из рода Мисог в аэробных ус
ловиях существуют в мицелиальной форме, а в анаэробных — в дрожжевой.
Таким образом, мицелиально-дрожжевой диморфизм сопровождается карди

нальной перестройкой морфологии, физиологии и метаболизма. При переходах 
из одной формы в другую изменяется физиология важнейших энергетических 
процессов (дыхание — брожение), образ жизни (паразитический или сапро- 
трофный), химический состав клеточной стенки и мембраны. В частности, 
в мицелиальной форме доминирующими полисахаридами клеточной стенки 
являются глюканы, а в дрожжевой — маннаны.

Бесполое размножение
Бесполое размножение грибов может осуществляться подвижными и непод

вижными спорами. Зооспоры образует небольшое число грибов, водных или 
наземных, но у которых отчетливо прослеживаются генетические связи с вод
ными. Структура жгутиков у зооспор оомицетов и гифихитриевых аналогична 
описанной для охрофитовых водорослей, а у хитридиомицетов будет рассмотрена
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при описании этой группы грибов. Большинство видов грибов размножается 
неподвижными спорами, что указывает на их очень давний выход на сушу. 
Споры могут формироваться эндогенно в спорангиях (спорангиоспоры) или экзо
генно (конидии). Эндогенные споры освобождаются только после разрушения 
спорангия, что происходит обычно при его намокании. Обычно в спорангиях 
формируется большое число (тысячи) спор, однако некоторые виды образуют 
мелкие спорангии (спорангиоли), в которых находится лишь несколько спор 
(иногда одна). В последнем случае оболочки спорангиоли и споры могут срастать
ся, и тогда эндогенная спора функционирует как экзогенная. Это свидетельствует 
о первичном возникновении эндогенных спор, которые были предшественниками 
экзогенных.

Конидии образуются у большинства видов грибов (аскомицеты, базидиоми- 
цеты, некоторые зигомицеты). Несовершенные грибы, или дейтеромицеты, раз
множаются только конидиями. Они могут быть бесцветными (гиалиновыми) 
или темноокрашенными (меланизированными), одноклеточными или с перего
родками, одно- или многоядерными, формироваться одиночно, в головках или 
цепочках. Формируются они на конидиеносцах, которые могут представлять 
собой недифференцированные гифы или специальные выросты, специфичные 
по форме (булавовидные, древовидно-разветвленные и др.). У многих видов 
грибов конидиеносцы расположены на мицелии группами, защищенными спе
циальными сплетениями гиф мицелия (ложа, пикниды) (рис. 183).

Рис. 183. Формы конидиального спороношения.

1—3 — одиночные конидиеносцы; 4 — коремия; 5 — ложе; 6 — пикнида
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Большой интерес представляет и процесс формирования конидий — конидио- 
генез. По способу образования выделяют таллоконидии и бластоконидии. При 
талломном (таллическом) способе конидия развивается из целой клетки, кото
рая целиком превращается в спору, и изменение размеров и формы конидии 
происходит уже после ее отделения перегородкой от конидиеносца. При бласти- 
ческом конидиеобразовании спора приобретает свои форму и размеры до отделе
ния перегородкой от конидиогенной (материнской) клетки и на ее образование 
идет не все содержимое клетки, которая, следовательно, может участвовать 
в формировании нескольких конидий. В этом заключается принципиальная 
разница между двумя типами конидиогенеза: при таллическом конидиогенная 
клетка не пролиферирует, а при бластическом она претерпевает многократные 
митотические деления, давая клон одинаковых спор, подобно стволовым клеткам 
млекопитающих.

Половое размножение
Морфология. Самый распространенный тип полового процесса (наиболее 

простой) — слияние двух не дифференцированных на гаметы вегетативных клеток 
(соматогамия). Подобный тип полового процесса характерен для аскомицетных 
дрожжей, многих базидиомицетов и др. Иногда он протекает даже без слияния 
клеток, просто сливаются ядра внутри клетки. Более сложному половому про
цессу предшествует обособление участков мицелия партнеров (гаметангиев), 
которые затем сливаются (гаметангиогамия). Такой половой процесс характе
рен для многих зиго- и аскомицетов. Наконец, у грибов встречается и обычная 
для других эукариотных организмов гаметогамия, т.е. слияние специализиро
ванных гамет. Изо- и гетерогамия, характерные для водорослей, встречаются 
только у низших грибов — хитридиомицетов. Классическая оогамия у грибов 
отсутствует вообще. Даже оомицеты, названные так вследствие наличия у них 
оогамии, не имеют мужских гамет (сперматозоидов или спермациев), а яйце
клетки в оогонии лишены собственной клеточной стенки и названы оосферами. 
У некоторых видов сумчатых грибов имеется оогоний (но без женских гамет 
яйцеклеток, т.е. представляющий собой гаметангий), но отсутствует антеридий, 
так что оплодотворение происходит вегетативной гифой. У других аскомицетов 
и базидиомицетных ржавчинных грибов имеются мужские гаметы — сперма
ции, но отсутствуют женские гаметы, а иногда и гаметангии (сперматогамия). 
Причем у некоторых видов спермации несут двойственные функции — мужских 
гамет и спор бесполого размножения (конидий).

Регуляция. По генетической и физиологической регуляции можно выделить 
несколько типов полового процесса:
■ Гинандромиксис — характерен для двудомных оомицетов, у которых оогонии 
и антеридии образуются на разных талломах. Если генетически однородный 
штамм выращивать в монокультуре, то он размножается только бесполыми спо
рами. При нахождении рядом двух штаммов начинаются морфогенетические из
менения под действием химических выделений стероидной природы — половых
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феромонов. Феромон антеридиол индуцирует образование антеридиев у парт
нера, а оогониол — оогониев. После этого происходит встречный рост мицели- 
ев и фертилизация оогониев антеридиями. Интересно, что половые гормоны 
высших млекопитающих — мужские андрогены и женские эстрогены также 
имеют стероидную природу. Таким образом, из двух совместно выращиваемых 
штаммов один функционирует как мужской, а другой — как женский. Однако 
если попарно выращивать серию природных штаммов, то можно обнаружить, 
что штамм, функционирующий как мужской в одной паре, становится женским 
в другой, т.е. для этих грибов характерна относительная сексуальность (гинанд- 
ромиксис от слов «гина» — женский и «андрос» — мужской). Будет ли штамм 
образовывать антеридии или же оогонии, зависит от количественного соотно
шения оогониола и антеридиола у него и его партнера.
■ Димиксис, или гетероталлизм. По терминологии, предложенной американ
ским микологом А. Блексли (1904), грибы могут быть гомо- или гетероталлич- 
ными. У гомоталличных видов генетически однородное потомство одной споры 
может пройти весь жизненный цикл, включая половое размножение, т.е. при 
половом процессе сливаются генетически идентичные ядра внутри мицелия. 
У гетероталличных видов для прохождения полового цикла необходимо на ка
ком-то этапе (различном у разных видов грибов) слияние потомков двух гене
тически различных спор (и, следовательно, их ядер). Для половой совместимости 
двух штаммов необходимо генетическое различие (гетероаллельность) в опреде
ленных локусах, названных локусами спаривания, или mat-локусоми (от англ. 
mating — спаривание). У большинства грибов (зиго-, аско- и некоторых базидио- 
мицетов) имеется один локус спаривания с двумя аллелями. Локус спаривания 
состоит из нескольких генов, которые управляют синтезом половых феромонов, 
влияющих на морфогенез партнера, и рецепторов на мембране, связывающих 
феромон партнера. Такой гетероталлизм называют однофакторным или биполярным. 
Аллели локуса спаривания у разных видов грибов обозначают как «+» и «-», 
А\ и А2, А и а, а и а и т.д. Потомство таких грибов после мейоза разделяется на 
две самонесовместимые, но взаимно совместимые группы в соотношении 1:1, 
т.е. вероятность родственного (инбридинга) и неродственного (аутбридинга) 
скрещивания составляет, как и у двуполых высших эукариот, 50%.

В геноме многих высших базидиальных грибов (макромицетов) имеется два 
локуса спаривания — А и В, причем совместимы друг с другом только штаммы, 
гетероаллельные по обоим локусам (Ах Вх совместим с Ay By, но не с Ах By 
и Ау Вх). Их гетероталлизм называют двухфакторным, или тетраполярным. 
Двухфакторный гетероталлизм снижает вероятность инбридинга до 25% (из
4 аллельных вариантов гибридного потомства — Ах Вх, Ay By, Ах By, Ау Вх — 
только два взаимно совместимы), т.е. препятствует близкородственным скрещи
ваниям.
■ Диафоромиксис — наличие не двух, а многих аллелей локуса спаривания, 
случайно встречающихся у разных штаммов, слагающих популяцию. Каждое 
аллельное состояние контролирует синтез различающихся по конфигурации 
феромонов и рецепторов к ним. Такой контроль спаривания также имеют только 
высшие базидиальные грибы. Он обеспечивает практически 100%-ю вероят



278
ГРИБЫ И Г Р И Б О П О Д О Б Н ЫЕ  ОРГАНИЗМЫ

ность аутбридинга, так как штаммы, имеющие разные аллели, взаимно совмес
тимы, а аллелей очень много. Поскольку большинство диафоромиктических 
видов имеют тетраполярный гетероталлизм, снижающий вероятность близко- 
родственных скрещиваний, такие грибы подобно высшим эукариотам образуют 
панмиксные гибридные популяции.

Плеоморфизм
Для многих грибов характерно явление плеоморфизма — формирование 

в жизненном цикле нескольких спороношений разного облика. Половое споро- 
ношение (телеоморфа) обычно бывает только одно, а бесполых спороношений 
(анаморф) может быть одно или несколько. Например, гриб анаморфного рода 
Fusarium образует два типа конидий — крупные, многоклеточные, серповидной 
формы макроконидии и эллипсовидные одноклеточные микроконидии. Телеоморфа 
может отсутствовать, так что спороношения представлены одной или несколь
кими анаморфами. При этом найти правильное место таким грибам в системе 
(которая строится преимущественно на основании строения телеоморф) бывает 
иногда очень сложно. Поэтому для плеоморфных грибов допускается употреб
ление самостоятельных названий каждой стадии, но при этом название теле- 
оморфы распространяется на все стадии, а название анаморфы относится только 
к соответствующей стадии. В частности, такие широко известные грибы, как 
аспергилл (Aspergillus) и пеницилл (Penicillium), — это, строго говоря, название 
не грибов, а анаморф некоторых аскомицетов. Названия же этих грибов (теле
оморф) — Talaromyces, Eurotium и др. У многих видов телеоморфа вообще не
известна, и названия для нее нет. Совокупность анаморф высших грибов, прежде 
всего аскомицетов, составляет группу (формальный отдел) несовершенных грибов, 
или дейтеромицетов (Fungi imperfecti, Deuteromycota). При отсутствии телеомор- 
фы единственная возможность установить принадлежность этих грибов к тому 
или иному таксону аскомицетов — сравнение их рибосомальных генов со струк
турой соответствующих генов аскомицетов.

ОБРАЗ ЖИЗНИ И РАСПРОСТРАНЕНИЕ ГРИБОВ 
И ГРИБОПОДОБНЫХ ОРГАНИЗМОВ

Грибы и грибоподобные организмы входят практически во все наземные 
и водные экосистемы как компоненты гетеротрофного блока, занимая в них 
вместе с бактериями и другими группами организмов уровень редуцентов, или 
деструкторов органического материала. Их можно повсеместно обнаружить в 
почвах, пресных и соленых водоемах и водотоках; растениях, животных и их 
остатках; предметах и материалах промышленного производства и т.п. Нередко 
они встречаются в экстремальных условиях обитания — в термальных источни
ках, вулканических почвах, во льдах Арктики и Антарктики и многих других. 
Широкое распространение в биосфере Земли определяется рядом биологических 
особенностей грибов, важнейшие из которых следующие.



Образ жизни и распространение грибов и грибоподобных организмов
--------------------------------------------------------------------------------------------------------------------  279

1. Наличие у большинства грибов мицелиальной структуры таллома, обеспе
чивающей большую величину отношения поверхности гиф к их объему. Такая 
структура позволяет грибам быстро колонизовать субстрат, пронизывая его ги
фами по всему объему, и дает им высокую степень контакта со средой, что 
очень важно при осмотрофном питании.

2. Значительные скорости роста и размножения, позволяющие грибам в ко
роткие сроки заселять большие массы субстратов, накапливать большое число 
спор и распространять их на огромные расстояния.

3. Высокая метаболическая активность, проявляющаяся в широком диапазоне 
действия различных факторов окружающей среды (температуры, влажности, света, 
аэрации и т.д.).

4. Значительная генетическая и биохимическая изменчивость (экологическая 
пластичность), позволяющая грибам быстро адаптироваться к меняющимся 
условиям среды обитания и к новым субстратам.

5. Способность быстро реагировать на действие неблагоприятных факторов 
среды переходом к покоящимся структурам (анабиозу), возможность длительно 
пребывать в этом состоянии, не теряя жизнеспособности, и также быстро перехо
дить к активной жизнедеятельности при наступлении благоприятных условий.

Грибы как гетеротрофы нуждаются в готовом органическом веществе. В при
роде они находят его в виде разнообразных органических остатков растительного 
или животного происхождения, на которых развиваются как сапротрофы, либо 
в виде содержимого клеток живых организмов, на которых грибы паразитируют 
или с которыми вступают в симбиотрофные отношения. Экологические группы 
грибов выделяют по двум признакам — трофическому (на основе способа пита
ния — паразитический, симбиотрофный, сапротрофный — и заселяемых суб
стратов — гумусовые сапротрофы, подстилочные сапротрофы и проч.) и топи
ческому (на основе среды обитания, например почвенные, водные грибы).

Трофические группы грибов 
ГРИБЫ-САПРОТРОФЫ

Грибы-сапротрофы встречаются везде, где есть растительные остатки, на
пример опавшие листья, разрушающаяся древесина, реже остатки животного 
происхождения, и вызывают их разложение и минерализацию, а также образо
вание гумуса. Таким образом, грибы являются редуцентами, как бактерии и не
которые другие группы организмов. Сапротрофы часто относительно мало спе
циализированы в отношении питания. Доступность для них тех или иных орга
нических соединений сложного строения — полисахаридов, белков и др. — оп
ределяется способностью таких грибов синтезировать и выделять в окружаю
щую среду ферменты (гидролазы, оксидазы), разлагающие эти вещества на бо
лее простые компоненты — простые сахара, аминокислоты. По этой способно
сти грибы сильно различаются: одни из них могут использовать только простые 
углеводы, органические кислоты, спирты и др. (их часто называют «сахарные 
грибы»), другие образуют гидролитические ферменты, разлагающие крахмал,
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целлюлозу, белки, хитин, и могут развиваться на субстратах, содержащих эти 
вещества. Наконец, многие грибы, образующие различные оксидазы и другие 
ферменты, способны разрушать лигнин и стойкие лигноцеллюлозные комплек
сы, входящие в состав растительных тканей. Поэтому в процессе разложения 
растительных остатков, например опада или древесины, наблюдается законо
мерная смена одних видов грибов другими.

Среди сапротрофов иногда встречаются и довольно узкоспециализированные 
группы, например кератинофилы, разлагающие очень стойкий белок животного 
происхождения — кератин — и развивающиеся на содержащих его остатках — 
копытах, рогах, птичьих перьях, волосах и др. Специализация этих грибов в 
значительной мере определяется их малой способностью к конкуренции за пи
тание с другими, более быстро растущими или образующими антибиотики мик
роорганизмами. Такие грибы «уходят» от конкуренции, занимая специфические 
субстраты, недоступные для других организмов.

Сапротрофные грибы являются важнейшим по разнообразию, биомассе и 
функциональной нагрузке компонентом наземных экосистем. Они, наряду с дру
гими группами грибов, играют одну из центральных ролей в регенерации био- 
фильных элементов в биосфере и поддержании функционирования экосистем, 
представляют важное звено пищевых цепей, активно участвуют в гумусообразова- 
нии, детоксикации поллютантов, синтезе биологически активных метаболитов.

Глобальная экологическая роль сапротрофных грибов заключается в осво
бождении углерода, связанного высшими растениями в процессе фотосинтеза. 
Грибы — основные компоненты гетеротрофного блока в круговороте углерода. 
Они возвращают в кругооборот углерод, связанный в листьях, древесине, почве; 
через тело грибов проходит 2/3 связанного углерода на Земле.

Большинство сапротрофных грибов относится к следующим трофическим 
группам: гумусовые сапротрофы — почвообитающие грибы, которые питаются 
почвенным гумусом; подстилочные сапротрофы, разлагающие мертвые расти
тельные остатки — лесной опад, отмершие части травянистых растений; кси- 
лотрофы — развивающиеся в мертвой древесине и разлагающие ее (например, 
трутовые грибы); копротрофы, питающиеся экскрементами травоядных животных.

Среди ксилотрофов — грибов, обитающих на древесине, — особенно рас
пространены базидиомицеты, дейтеромицеты и аскомицеты. Представители этой 
группы вызывают разложение древесины. Некоторые из них начинают свое 
развитие на живом дереве как паразиты и продолжают его после гибели дерева.

Ксилотрофы образуют комплексы ферментов, разрушающих целлюлозу и 
лигнин древесины. Грибы, разлагающие преимущественно целлюлозу, вызывают 
деструктивную, или бурую, гниль древесины. Если же грибы разрушают лигнин, 
развивается коррозионная, или белая, гниль. Ксилотрофы активно разлагают 
древесину и древесный опад в лесах, участвуя в круговороте веществ. Некоторые 
из них, например домовые грибы, развиваясь в постройках и на деловой древе
сине, вызывают их разрушение и приносят существенный ущерб хозяйству.

Копротрофы обитают на экскрементах животных, богатых органическими 
веществами; этот субстрат является для них постоянным и типичным местооби
танием в природе. Таксономический состав этой группы разнообразен, но обычно
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на экскрементах при соответствующих температуре и влажности последовательно 
развиваются представители зигомицетов (виды из родов Pilobolus, Mucor, Chaeto- 
cladium и др.), аскомицетов (преимущественно представители класса Pezizo- 
mycetes из семейств Ascobolaceae и др. и некоторые представители классов 
Sordariomycetes и Loculoascomycetes), агарикоидные базидиомицеты (из родов 
Coprinus, Panaeolus и др.) и многочисленные анаморфные грибы. В процессе 
эволюции в разных таксономических группах копротрофов независимо вырабо
тались адаптации к обитанию на экскрементах преимущественно травоядных 
животных: высокая устойчивость спор к повышенной температуре и воздейст
вию ферментов пищеварительной системы животных; резко выраженный поло
жительный фототропизм спорообразующих структур (спорангиеносцев, носика 
перитеция, сумок) и активное отбрасывание спор в сторону источника света, 
обеспечивающее более высокую вероятность попадания спор на траву, поедаемую 
затем животными.

Значительно меньше видов грибов обитает на мертвых животных. Часто это 
низшие водные грибы и грибоподобные организмы — хитридиомицеты, ооми
цеты, живущие на мертвых водных беспозвоночных и рыбах. Некоторые из них 
способны поражать ослабленных живых рыб и развиваться на рыбной икре. 
Сюда же относятся и упоминавшиеся выше кератинофилы, обитающие на суб
стратах животного происхождения, содержащих кератин.

В разложении остатков насекомых, а также отмерших мицелия и других струк
тур грибов, содержащих хитин, участвуют наряду с актиномицетами и бакте
риями многочисленные грибы, образующие хитиназы.

ГРИБЫ-ПАРАЗИТЫ

Грибы-паразиты развиваются на организмах из разных групп. Большинство 
из них паразитирует на растениях, преимущественно цветковых, но также на 
водорослях, папоротниках, голосеменных и др. Известно большое число грибов — 
паразитов животных (беспозвоночных, насекомых, рыб, птиц, млекопитающих 
и др.). Некоторые грибы вызывают заболевания у человека. Грибы-микопаразиты, 
или микофильные грибы, развиваются на других грибах.

Связь грибов с растениями возникла на ранних этапах эволюции растений 
и сыграла большую роль в становлении современных фитоценозов. В частности, 
грибы-паразиты регулируют численность отдельных видов растений и способ
ствуют формированию сложных многовидовых фитоценозов. Они наиболее 
сильно поражают массовые виды и, снижая их численность, позволяют разви
ваться менее конкурентоспособным видам. Если последние становятся массовы
ми, то тоже начинают сильно поражаться. Так создается устойчивое равновесие 
видов в фитоценозах.

Хотя вопрос о первичности сапротрофности или паразитизма остается до 
последнего времени предметом дискуссии, многие микологи считают, что для 
грибов первичен сапротрофный способ питания, а паразитизм представляет собой 
один из путей их специализации при уходе от конкуренции.

Одни виды грибов-паразитов развиваются только на строго определенных 
хозяевах, часто одного или близких видов, т.е. характеризуются узкой специали
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зацией, например ржавчинные грибы (порядок ржавчинные — Uredinales, отдел 
Basidiomycota). Другие, наоборот, могут поражать широкий круг хозяев, относя
щихся к разным семействам и даже классам растений. Так, возбудитель серой 
гнили Botrytis cinerea поражает тюльпаны, пионы, землянику, малину и многие 
другие растения.

Среди грибов есть как облигатные (обязательные), так и факультативные 
паразиты. Факультативные паразиты обычно развиваются как сапротрофы, но 
способны паразитировать на ослабленных растениях и на невегетирующих час
тях растений, например плодах. Факультативными сапротрофами называют 
грибы, обычно развивающиеся как паразиты, но в определенных условиях спо
собные к сапротрофному существованию (например, на растительных остатках 
или в почве). Наконец, облигатные паразиты в природе развиваются только на 
живых организмах. Некоторые из них, например мучнисторосяные (порядок 
Erysiphales, отдел Ascomycota), не способны развиваться на искусственных пи
тательных средах.

Грибы-паразиты могут получать питание из тканей хозяина различными путя
ми. Среди хитридиомицетов (Chytridiomycota) и некоторых групп грибоподобных 
организмов встречаются внутриклеточные паразиты: их одноклеточный таллом, 
лишенный клеточной стенки, развивается внутри клетки хозяина (рис. 184, А). 
У малоспециализированных паразитов мицелий распространяется как по меж
клетникам, так и в клетках хозяина, не образуя особых структур для поглощения 
питательных веществ (рис. 184, Б). Наконец, у наиболее специализированных 
паразитов — мучнисторосяных, ржавчинных и др. — мицелий распространяется 
по межклетникам, а в клетки внедряются специализированные структуры — га
устории (рис. 184, В и 180).

По характеру воздействия паразита на хозяина различаются некротрофные 
паразиты, сначала убивающие ткани хозяина, а затем питающиеся ими, и био- 
трофные паразиты, питающиеся за счет живых тканей хозяина.

Отдельные группы грибов и грибоподобных организмов паразитируют на 
животных. Среди них есть как большие таксоны (например, порядки энтомофто- 
ровые — Entomophthorales, отдел зигомицеты, лябульбениевые — Laboulbeniales, 
отдел аскомицеты, септобазидиевые — Septobasidiales, отдел базидиомицеты), 
так и представители отдельных родов (например, род Cordyceps, отдел аскоми
цеты). Паразиты и хищники, улавливающие нематод и других беспозвоночных 
животных, обычно живут в почве или разлагающихся растительных субстратах, 
питаясь сапротрофно-растительными остатками и почвенным гумусом, но в ус
ловиях дефицита азота и при наличии жертвы могут нападать на нее (рис. 185), 
т.е. их паразитизм не облигатный, а факультативный (необязательный). Некото
рые группы грибов могут паразитировать на позвоночных животных и человеке, 
вызывая у них такие заболевания, как дерматомикозы и глубокие микозы (на
пример, аскомицеты из порядка онигеновые — Onygenales и базидиомицеты из 
порядка филобазидиевые — Filobasidiales). Наконец, так называемые микофиль- 
ные грибы паразитируют на других видах грибов — плодовых телах макромицетов 
(все грибники видели заплесневевшие «грибы»), мицелии, склероциях, стромах 
и плодовых телах микромицетов.
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Рис. 184. Способы питания 
грибов-паразитов.

А — талломы  паразита в клетке х о зя и 
на; Б —  в н у т р и к л ет о ч н ы й  м и ц е л и й ;  
В —  м еж клеточны й м и ц ел и й  с  гаусто
риями: 1 —  гаустории; 2  —  ап р ессор и и

Рис. 185. Ловчие приспособления хищных грибов. 
А —  к лейк и е сети ; Б —  сж и м а ю щ и е ся  кольца; В —  к л ей 

кие ГОЛОВКИ

ГРИБЫ-СИМБИОТРОФЫ
Грибы-симбиотрофы связаны почти исключительно с растениями. Развива

ясь в симбиозе с водорослями, они образуют лишайники, или лихенизирован- 
ные грибы, отличающиеся от свободноживущих грибов комплексом морфоло- 
го-анатомических, физиолого-биохимических и экологических признаков и 
рассматривающиеся поэтому многими специалистами как своеобразная группа 
симбиотических организмов (см. разд. «Лишайники»),

Многочисленные грибы вступают в симбиотические отношения с высшими 
растениями. Как и паразиты, они питаются содержимым клеток растений, но 
при этом не только приносят растению-хозяину вред, но и придают ему ряд 
полезных свойств. Если польза превышает вред, зараженные растения становятся 
более жизнеспособными и конкурентоспособными. Известны две группы мико
симбионтов растений — живущие в корнях микоризные грибы и живущие преиму
щественно в надземных частях растений эндофитные грибы.
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Микоризные грибы. Микориза (или, в переводе с греческого, грибокорень) 
представляет собой комплекс мицелия гриба и корней растения. Впервые сим
биотические ассоциации корней растений с грибами были описаны Д.Ф. Ка
менским в 1881 г., а термин «микориза» был введен А.Б. Франком в 1885 г. 
Микосимбиотрофия широко распространена в природе — микоризы обнаружены 
более чем у 220 ООО видов растений, как травянистых, так и деревьев, кустарников 
и кустарничков. Они известны у представителей всех отделов наземных расте
ний — от мохообразных до покрытосеменных. Практически не образуют мико
ризы представители некоторых семейств (например, гвоздичные, маревые, крес
тоцветные), растения ливневых тропических лесов, многие гидрофиты, а также 
растения, произрастающие на почвах, богатых растворимыми фосфатами, и не
которые другие группы. Микоризообразователи известны среди представителей 
четырех отделов настоящих грибов — зигомицетов, аскомицетов, базидиомицетов 
и дейтеромицетов.

Длительное присутствие определенных грибов в ризосфере (участках почвы 
вокруг корней), ризоплане (на поверхности корней) и в клетках корня привело 
к возникновению симбиотических взаимоотношений, полезных как грибу, так 
и растению. Гриб питается продуктами фотосинтеза и частично защищен тка
нями корня. Для растения увеличивается объем всасывающей поверхности за 
счет мицелия, выходящего в окружающую почву, часто на большое расстояние 
от корня. Микоризные грибы переводят в усвояемую для растения форму труд
нодоступные соединения фосфора и других элементов, снабжая растения мине
ральными элементами питания, а также водой. Из мицелия в растения поступают 
синтезируемые грибом биологически активные соединения — витамины, гор
моны и др. Микориза защищает корни от потенциальных почвенных патогенов 
вследствие образования механической преграды (мицелиального чехла вокруг 
корня), выделения антибиотиков и активизации защитных свойств самого расте
ния. Мицелий микоризных грибов, распространяющийся в почве, осуществляет 
связь между растениями в экосистеме и участвует в перераспределении воды и 
органических и минеральных элементов питания в пределах всего растительного 
сообщества. Таким образом, значение микориз в природных сообществах чрез
вычайно велико и разнообразно.

Наиболее полно преимущества микоризного симбиоза проявляются в услови
ях дефицита питания на бедных почвах (например, таежных и аридных почвах). 
Важную роль играют микоризы в лесовосстановлении, при колонизации расте
ниями песчаных дюн, пустошей, рекультивации отвалов при разработках полез
ных ископаемых и других нарушенных территорий. Таким образом, микоризы 
позволяют растениям и грибам совместно заселять все типы наземных мест 
обитания, в том числе и экстремальных.

По характеру контакта между гифами гриба и тканями корня растения раз
личают эндотрофную, эктотрофную и эктоэндотрофную микоризы. При образо
вании эндотрофных микориз мицелий гриба проникает в коровую паренхиму и 
распространяется по межклетникам и внутриклеточно; вне корня в почве часто 
образуется свободный мицелий. Морфологических изменений корня при этом 
не происходит, сохраняются корневые волоски и характер ветвления.

Типичные эндотрофные микоризы образуются у растений семейства орхидных 
грибами из анаморфного рода Rhizoctonia, телеоморфы которого принадлежат
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к родам Ceratobasidium, Thanatephorus и др. из порядка Ceratobasidiales (отдел 
Basidiomycota, подкласс Heterobasidiomycetidae). Проникая в клетки первичной 
коры корней и корневищ, гриб образует клубочки гиф, которые постепенно пе
ревариваются растением (рис. 186, А). Образование микоризы у орхидных и не
которых других семейств обязательно для развития растений, так как их семена 
не содержат запасных питательных веществ и не могут в обычных условиях про
растать при отсутствии гриба. Компоненты микоризы взаимосвязаны также 
синтезом витаминов. Обычно семена растений из этих семейств уже содержат 
мицелий гриба.

-1

-2

Рис. 186. Эндотрофная микориза.

А — микориза орхидных: / — клубочки гиф гриба; Б — везикулярно-арбускулярная микориза: 
/ — везикулы; 2 — арбускулы; 3 — свободный почвенный мицелий; 4 — клетки ризодермы; 

5 — клетки первичной коры корня; 6 — почва
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Наиболее распространенным типом эндотрофной микоризы является арбус- 
кулярная или везикулярно-арбускулярная микориза (BA-микориза), образуемая 
большинством травянистых растений, а также некоторыми деревьями и кустар
никами. Грибы, образующие эту микоризу, принадлежат к порядку Glomerales 
(отдел Zygomycota). Для BA-микоризы характерно образование на кончиках гиф 
или по их ходу вздутий, или везикул, содержащих зернистую цитоплазму и ка
пельки жира. В клетках корня формируются арбускулы — веточки гиф, мно
гократно дихотомически ветвящиеся и напоминающие деревце (рис. 186, Б). 
Арбускулы, служащие для поглощения грибом питательных веществ из клетки, 
в дальнейшем постепенно перевариваются растением. Образование арбускул 
наблюдается не у всех микоризованных растений. Обычно у грибов ВА-мико- 
ризы образуется хорошо развитый почвенный мицелий, активно поглощающий 
минеральные элементы питания и воду. Покоящиеся споры (азигоспоры) с мно
гослойной стенкой формируются одиночно либо рыхлыми группами снаружи 
или, реже, в корнях растений. У некоторых представителей порядка Glomerales 
они образуются в компактных структурах, сходных со спорокарпами Endogonales.

ВА-микориза — наиболее древний тип, ее имели вымершие растения — ри- 
ниофиты, жившие в силуре и нижнем девоне. Микоризные ассоциации способ
ствовали адаптации первичных наземных растений к существованию вне воды.

В эктотрофных микоризах гифы гриба оплетают корневые окончания растений, 
образуя на них мицелиальный чехол, обычно с многочисленными, отходящими 
от него в почву свободными гифами. Корневые волоски на микоризованных кор-

Рис. 187. Морфологические типы эктотрофных микориз.
А — вильчатая микориза; Б — коралловидная микориза; В — черная микориза

Сепососсит graniforme



Рис. 188. Эктотрофная микориза.
1 — свободный почвенный мицелий; 2 — ми

коризный чехол; 3 — сеть Гартига
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нях отсутствуют. Корни претерпевают 
сильные морфологические изменения: 
микоризные сосущие окончания була
вовидно вздуваются или характерно вет
вятся (вильчато, коралловидно и т.п.), 
что значительно увеличивает их сосу
щую поверхность (рис. 187). Часть гиф 
проникает в межклетники коровой па
ренхимы корня, образуя в совокупности 
так называемую сеть Гартига (рис. 188).

Микоризы такого типа образует большинство деревьев и кустарников. Гри
бы с эктотрофной микоризой принадлежат преимущественно к агарикоидным, 
реже гастероидным и афиллофороидным базидиомицетам (отдел Basidiomycota), 
порядкам пезизовые — Pezizales и элафомицетовые — Elaphomycetales (отдел 
Ascomycota) и некоторым анаморфным грибам (например, широко распростра
ненный по всему земному шару Сепососсит graniforme, образующий микоризы 
более чем со 130 видами деревьев и кустарников).

К типу эндоэктомикориз относятся так называемые эрикоидные микоризы, 
образуемые вересковыми и некоторыми аскомицетами. Микориза позволила 
вересковым жить в экстремальных климатических условиях на очень бедных 
почвах — в тундре, высокогорье.

Эктотрофная микориза появилась позднее эндотрофной — в карбоне — 
и привела к возникновению лигнина, важнейшего растительного полимера, 
включающего 25% связанного углерода. Продукты разрушения лигнина базиди- 
альными грибами дали начало почвенному гумусу.

Эвдофитные грибы. К этой группе относят грибы, развивающиеся в тканях 
надземных органов растений. Наиболее известные эндофиты — аскомицеты из 
родов Epichloe, Balansia, анаморфного рода Neotyphodium, мицелий которых раз
вивается в стеблях и влагалищах листьев пастбищных злаков. Некоторые эндо
фиты препятствуют образованию генеративных органов (метелок, колосьев), 
формируют аскоспоры и конидии, которые способны заражать здоровые расте
ния и, следовательно, ведут себя как настоящие паразиты. Другие утратили все 
виды спороношения, поэтому передаются только вертикально — через зараженные 
семена (как хлоропласты и митохондрии) — и не оказывают патологического 
влияния на растения-хозяева. Более того, они усиливают вегетативный рост за
раженных растений, повышают их устойчивость к засухе, улучшают корневое 
питание. Эндофиты из этой группы образуют биологически активные вещества, 
которые защищают зараженные растения от выедания насекомыми и нематода
ми и заражения другими грибами. Однако, поскольку эндофитные аскомицеты 
злаков относятся к семейству спорыньевых грибов, они, подобно спорынье, об
разуют ядовитые алкалоиды, при кормлении такими растениями домашнего 
скота наблюдались массовые отравления, часто с летальным исходом.
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У грибов, узкоспециализированных к определенному типу питания, в про
цессе эволюции выработались удивительные механизмы, обеспечивающие им 
максимальную вероятность успешного завершения своего жизненного цикла. 
Например, аскомицет Ophiostoma ulmi паразитирует в ксилеме вязов и вызывает 
их увядание (голландскую болезнь вязов). Ослабленные в результате болезни 
деревья теряют способность противостоять жукам-короедам и заражаются ими. 
В брачных галереях вредителей гриб образует конидиальное спороношение, так 
что выходящие из галерей взрослые жуки несут на своем теле споры гриба. 
Жуки питаются цветками вяза и заносят в него споры, которые подготавливают 
дерево для заселения вредителем. Таким образом, жизненные циклы двух пато
генов — гриба и насекомого — скоординированы так, что жук распространяет 
споры фиба с больных деревьев на здоровые, а гриб подготавливает дерево для 
заселения жуком. Споры некоторых сумчатых (спорынья) и базидиальных 
(ржавчина) грибов также разносятся насекомыми, питающимися цветочным 
нектаром; для их привлечения спорогенные клетки этих грибов выделяют слад
кую липкую жидкость (медвяную росу), обладающую у некоторых ржавчинных 
грибов сильным цветочным ароматом. Есть виды ржавчинных грибов, у кото
рых спороношения ярко окрашены и напоминают по внешнему виду цветки. 
У базидиальных гумусовых сапротрофов из порядка веселковых спороносная 
ткань обладает сильнейшим трупным запахом, привлекающим мясных мух, ко
торые распространяют споры. Удивительные приспособления имеют грибы 
зиго- и аскомицеты — копротрофы, постоянно развивающиеся на помете жи
вотных. Благодаря наличию светочувствительных молекул (каротиноидов) их 
спороносцы поворачиваются в направлении света (где выше вероятность наличия 
травы); быстрый перепад тургорного давления внутри спороносных структур 
обеспечивает активный выброс крупных спорангиев и спор на большое расстоя
ние. Спорангии и споры покрыты клейкой слизью и прилипают к листьям; они 
имеют толстые оболочки, поэтому могут прорастать только после прохождения 
через желудок животного (разрыхления оболочек пищеварительными фермента
ми). Таким образом, у этих грибов выработан комплекс механизмов, обеспечиваю
щих попадание на траву и прилипание к ней, поедание животными, выбрасывание 
способных к прорастанию спор вместе с пищевым субстратом (навозом).

Топическая классификация 
экологических групп грибов

Экологические группы грибов можно выделять по топическому признаку — 
на основе среды их обитания (например, почвенные или водные грибы). В этом 
случае экологическая группа объединяет грибы, принадлежащие к разным тро
фическим группам, развивающиеся на разных субстратах. Например, среди вод
ных грибов есть и сапротрофы, обитающие на различных органических суб
стратах, и паразиты водных растений и животных.
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ПОЧВЕННЫЕ ГРИБЫ

Одна из наиболее обширных и разнообразных экологических групп грибов — 
почвенные грибы. Эта группа разнородна как по таксономическому составу вхо
дящих в нее грибов, так и по характеру их питания. Почва — среда обитания 
гумусовых и подстилочных сапротрофов, микоризообразователей, многих пара
зитов растений и беспозвоночных животных, микофилов и грибов из других 
трофических групп. В почве развиваются многочисленные микроскопические 
грибы и мицелий грибов, образующих в почве или на ее поверхности крупные 
плодовые тела. Одни грибы являются постоянными обитателями почвы, другие 
проходят в ней только определенные стадии жизненного цикла.

В почвах всегда присутствует большое количество мицелия и спор грибов, 
при этом в большинстве почв грибная биомасса преобладает над бактериаль
ной. Например, в лесных почвах биомасса грибов нередко превышает 90% от 
биомассы всех обитающих там организмов. Протяженность грибных гиф в почве 
от сотен метров до десятков километров в 1 г почвы, что значительно превышает 
протяженность корней высших растений. В зоне химических выделений мицелия 
(гифосфере), как в зоне химических выделений корней (ризосфере), создается 
специфический микробоценоз. JT.J1. Великановым и И.И. Сидоровой показано, 
например, что в гифосфере базидиомицетов падает численность сумчатых и не
совершенных фибов и увеличивается численность некоторых фупп бактерий. 
Грибы в большом количестве развиваются в гумусовом и минеральных горизонтах 
почвы, заселяют ризосферу растений и лесную подстилку.

Грибы активно участвуют в деструкции и аккумуляции органических веществ 
почвы — гумуса. Они синтезируют циклические соединения, в том числе мелани
ны, являющиеся предшественниками гумусовых веществ, продуцируют фермен
ты (полифенолоксидазы), участвующие в разложении и образовании гумусовых 
веществ. Накапливание органических кислот при разложении фибами расти
тельного опада и образование комплексных соединений с минеральными эле
ментами, перемещающихся с водой из подзолистого в аккумулятивный горизонт, 
являются важными факторами процессов подзолообразования в почвах. Иммоби
лизация биофильных элементов в фибной биомассе предотвращает их потери 
из биологического круговорота в экосистемах. Если учесть роль фибов в аэроб
ной деструкции растительных полимеров, особенно лигнина и целлюлозы, их 
деятельность в трансформации органических веществ в почвах можно считать 
одной из ключевых.

ВОДНЫЕ ГРИБЫ

Грибы, как и большинство других фупп организмов, вышли из воды, по
этому большинство водных фибов и фибоподобных организмов — древнейшие 
фуппы (хитридиомицеты, оомицеты, гифохитридиевые). Они встречаются в море 
и в пресных водоемах, обычно размножаются при помощи зооспор и питаются 
живыми и мертвыми водными организмами — водорослями, беспозвоночными 
животными и др. Однако есть высшие фибы — аскомицеты, дейтеромицеты,
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очень редко базидиомицеты, вторично перешедшие в водную среду из на
земной. У конидий, аскоспор и базидиоспор вторичноводных грибов образу
ются специальные приспособления (например, лучеобразные выросты и др., 
рис. 189), позволяющие им длительно находиться во взвешенном состоянии 
в толще воды (подобные приспособления характерны и для планктонных водо
рослей) и цепляться за субстраты (опавшие в воду листья, веточки).

Среди водных грибов есть сапротрофы, развивающиеся на растительных ос
татках или обрастающие погруженные в воду предметы, паразиты водорослей, 
высших водных растений и животных. Водные сапротрофные грибы играют 
большую роль в разложении органического вещества в водоемах и обеспечении 
детритом водных беспозвоночных и рыб.

Роль грибов в биосфере
Таким образом, грибы занимают в наземных экосистемах ведущее положение 

деструкторов растительных полимеров и поддерживают тем самым круговорот 
биогенных элементов и энергии в биосфере. Они активно участвуют в почвооб
разовании, начиная с разрушения минералов и горных пород, в процессах обра
зования гумуса, в оструктуривании почвы и подзолообразовательном процессе. 
Ниже приведены основные функции грибов, выполняемые ими в биосфере.

1. Разложение природных органических веществ до двуокиси углерода, в том 
числе разложение труднодоступных для других деструкторов соединений (лиг
нина, целлюлозы, хитина, кератина).

2. Иммобилизация биофильных элементов в грибной биомассе (закрепление, 
предотвращающее их потери из биологического круговорота в экосистемах).
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3. Процессы почвообразования: гумусообразование, структурирование почвы, 
формирование почвенного профиля, подзолообразование и др.

4. Трансформация соединений N, Р, К, S и др. в вещества, доступные для 
минерального питания растений.

5. Создание в почвах пула ферментов и биологически активных соединений.
6. Снабжение растений элементами минеральною питания и водой, регуляция 

фотосинтеза (симбиотрофные грибы).
7. Разрушение горных пород и минералов.
8. Образование минералов: осаждение карбонатов кальция и гидроокисей 

металлов (Fe, А1), образование минералов в болотных почвах.
9. Участие в трофических цепях в экосистемах (пища для животных и других 

организмов).
10. Регуляция структуры сообществ и численности популяций растений, жи

вотных и микроорганизмов.
11. Детоксикация поллютантов.

ЗНАЧЕНИЕ ГРИБОВ 
В ПРАКТИЧЕСКОЙ ДЕЯТЕЛЬНОСТИ ЧЕЛОВЕКА

Вред, приносимый грибами
Болезни растений. Как было сказано выше, в не нарушенных человеком фи

тоценозах вред, наносимый грибами травянистым и древесным растениям, не
велик; более того, они выполняют важные функции регуляторов численности 
сочленов фитоценозов. Иная картина наблюдается в посевах сельскохозяйст
венных культур (агроценозах) и лесных массивах, испытывающих антропоген
ное воздействие. Такие растительные сообщества часто подвержены массовым 
заболеваниям (эпифитотиям), которые, если не проводить специальных защит
ных мероприятий (посев и посадка устойчивых сортов, обработка семян и веге
тирующих растений химическими веществами — фунгицидами и др.), могут 
вызвать гибель всей популяции. Причины массовых болезней связаны с наруше
нием человеком природных факторов, регулирующих взаимоотношения растений 
и их паразитов.

1. Вместо сложных многовидовых фитоценозов, в которых случайно распре
делены различные по степени восприимчивости к тому или иному грибу виды, 
в сельскохозяйственных посевах и лесных посадках преобладают чистые культуры 
одного вида или даже сорта растений, на которых вирулентный для них вид или 
штамм паразита развивается с быстротой лесного пожара.

2. Вместе с растениями, интродуцированными в новые регионы, туда попада
ют и их паразиты, которые могут перейти на местные растения, не обладающие 
выработанными в процессе коэволюции механизмами устойчивости к этим па
разитам.

3. Пахотная культура, применение удобрений и другие агротехнические 
приемы привели к коренным изменениям условий существования почвенных
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микроорганизмов. Упала численность базидиальных грибов, мицелий которых, 
как было уже сказано, ингибирует развитие сумчатых и несовершенных грибов — 
основных паразитов растений. Они не только увеличили свою численность, но 
и повысили патогенные свойства по отношению к растениям, становясь возбу
дителями корневых гнилей и других болезней растений.

4. Высокая рекреационная нагрузка на лесные массивы (вытаптывание и 
уплотнение почвы, приводящее к снижению аэрации корней), наличие вредных 
веществ — ксенобиотиков — в воздухе и почве снижают природные механизмы 
устойчивости к болезням.

Массовые болезни растений приводили к голоду и гибели населения в местах, 
где выращивалась одна пищевая культура. Так, в 40-х гг. XIX в. из-за неурожая 
картофеля, вызванного фитофторозом, умерло от голода или эмигрировало за оке
ан большинство населения Ирландии, а через сто лет такое же бедствие — гибель 
2 млн жителей — случилось в Бенгалии вследствие поражения риса гельминто- 
спориозным ожогом листьев. Грибные болезни растений, в частности ржавчина, 
сыграли решающую роль в перемещении центра выращивания кофе из Юго-Вос
точной Азии (Индия, Цейлон) в Южную Америку. На Западном побережье США 
рак каштанов, вызванный сумчатым грибом Cryphonectria parasitica, привел к изме
нению ландшафтов — каштановые леса сменились кустарниковыми зарослями.

Болезни животных и человека. Здесь сложилась та же ситуация, что и с гриб
ными болезнями растений. Долгое время важнейшими грибными болезнями 
домашних животных и человека были дерматомикозы, поражающие кожу, ногти 
и волосы. От них очень страдал скот, часто заболевали комнатные животные, 
от которых болезни переходили и на людей (некоторые грибы способны пора
жать человека и без предварительного заражения животных). В последние годы 
благодаря применению противогрибных сывороток, разработанных известным 
микологом А.Х. Саркисовым, удалось снизить урон от дерматомикозов в живот
новодстве, а современные химические средства борьбы с грибными болезнями 
(фунгициды) позволяют успешно бороться и с поверхностными микозами чело
века. Однако значительно возросла роль внутренних — глубоких микозов. Их 
вызывают широко распространенные и всегда встречающиеся в быту грибы — 
дрожжевые из родов Candida и Cryptococccus и мицелиальные Rhizopus, Aspergillus 
и др. (оппортунистические инфекции). Их споры могут попасть в организм чело
века через дыхательные пути, ранки, половые органы. Если эти грибы способны 
расти при температуре человеческого тела (37°С) и имеют набор ферментов, не
обходимых для разрушения клеточного содержимого, они могут паразитировать 
в теле человека. Однако, не являясь специфическими паразитами, прошедшими 
длительную коэволюцию с хозяевами, они не способны противостоять действию 
иммунной системы, и поэтому организм здоровых людей легко справляется 
с ними. Если же иммунная система ослаблена, что может быть вызвано ухудше
нием качества среды обитания (загрязнением окружающей среды), психологи
ческими стрессами и вирусными болезнями, такими, как СПИД, гепатит и др., 
глубокие микозы могут приводить к чрезвычайно тяжелым болезням, часто 
с летальным исходом. Глубокие микозы вышли на одно из первых мест среди 
причин гибели ВИЧ-инфицированных.
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Повреждение промышленных материалов и изделий. Обладая обширным на
бором ферментов, грибы могут развиваться на разнообразных субстратах и при 
благоприятных условиях (температура и влажность) вызывать быстрое их разру
шение. На первом месте среди таких грибов стоят ксилотрофы, разрушающие 
древесину. Выше было сказано, что эти грибы играют важную экологическую 
роль, разрушая мертвые части деревьев и освобождая связанный в них углерод. 
Однако они являются бичом для деревянных строений. Особенно опасна группа 
кортициевых базидиомицетов (с лепешкообразными плодовыми телами), кото
рые чрезвычайно агрессивны и очень быстро превращают деревянные изделия 
в труху. Для их развития необходима высокая влажность воздуха, поэтому они 
сильно поражают деревянные полы в деревенских домах, в которых отсутствуют 
хорошо проветриваемые подвалы, а также бани, сваи мостов на границе вода- 
воздух и другие строения. Для защиты деревянных шпал на железных дорогах 
проводится дорогостоящая пропитка их защитными химическими веществами.

Грибы освоили и другие материалы, такие, как кожа и ее заменители, стек
ло, бумага, даже углеводородное топливо. Ежегодно во всем мире затрачивают 
огромные средства для борьбы с ними, создают специальные режимы хранения 
в библиотеках, архивах, чтобы препятствовать развитию грибов. Невосполнимый 
ущерб наносят грибы раритетам (старинным манускриптам, например) и произ
ведениям искусства (картинам, фрескам, историческим зданиям). Специальные 
лаборатории, в которых изучают грибы, вызывающие биокоррозию, и разраба
тывают методы защиты от них, созданы на заводах, в научно-исследовательских 
институтах, крупных библиотеках.

Использование грибов человеком
Грибы — продуценты биологически активных веществ. Вследствие разнообра

зия первичных и вторичных метаболитов, высокой активности ферментов грибы 
в последние годы стали важнейшими объектами биотехнологии.

Многие грибы являются продуцентами различных лекарственных веществ, 
таких, как: 1) антимикробные препараты — антибиотики. Как известно, первым 
антибиотиком, выделенным английским микробиологом А. Флемингом, был 
продукт гриба Penicillium — пенициллин. Этот антибиотик произвел революцию 
в фармакологии, так как позволил лечить ранее неизлечимые болезни: гангрену, 
сепсис, перитонит и др.; 2) иммуномодуляторы. Некоторые из них (иммуно
супрессоры) подавляют иммунную систему млекопитающих и поэтому широко 
используются при пересадке чужеродных органов, которые иммунная система 
организма без обработки подобными веществами отторгает. Таков циклоспо
рин, получаемый из грибов рода Tolypocladium. Другие, например полисахариды 
многих базидиомицетов (иммуноактиваторы), наоборот, стимулируют интен
сивность иммунного ответа на микробную инфекцию; 3) противосклеротиче- 
ские препараты (ловастатин и другие продукты многих грибов), ингибирующие 
биосинтез холестерина и тем самым препятствующие отложению холестери
новых бляшек на кровеносных сосудах; 4) противораковые вещества — полиса
хариды в плодовых телах некоторых трутовых и агариковых грибов (главным
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образом ксилотрофов); 5) соединения, ингибирующие активные радикальные 
процессы в клетках, в том числе облученных, — каротиноиды, ликопины, фе
нолы и др., продуцируемые многими грибами в очень высоких концентрациях; 
6) гормональные вещества. Алкалоиды некоторых грибов, например спорыньи, 
издавна используют для получения гормональных препаратов; 7) хитин — поли- 
функциональное лекарственное вещество. Он обладает гораздо более высокими 
адсорбционными свойствами, чем активированный уголь, высокой рано- и ожо
гозаживляющей способностью. Все эти и другие препараты получают из разных 
видов грибов промышленными методами.

Многие грибы используют для получения активных ферментов, разрушающих 
биополимеры. Так, древоразрушающие базидиомиты — источники активных 
целлюлоз и пероксидаз, обладающих способностью разлагать целлюлозу и лигнин. 
Их использование очень важно для целлюлозно-бумажной промышленности, 
так как позволяет заменить выделение и деградацию этих веществ химическими 
методами и избавиться от ядовитых отходов производства, загрязняющих окру
жающую среду (целлюлозная промышленность остается одним из самых гряз
ных производств). Генно-инженерными методами гены, контролирующие эти 
ферменты, переносят из базидиальных грибов в более быстро растущие и тех
нологически более удобные микромицеты (дрожжи и др.). Пекгиназы (разлага
ют пектин), протеазы (разрушают белки), липазы (разрушают липиды) грибов 
широко используются в пищевой и легкой промышленности для осветления 
овощных и фруктовых соков, как добавки к моющим средствам и др.

Из грибов традиционно получают органические кислоты — лимонную, ита- 
коновую и др.

Фитопатогенные грибы оказались активными продуцентами фитогормонов, 
таких, как гиббереллины, фузикокцины. Эти вещества регулируют ростовые про
цессы у растений, направляя их в нужную для паразита сторону. Сейчас ими 
обрабатывают сельскохозяйственные растения для получения более крупных 
плодов, ускорения роста и других целей.

Пищевые и кормовые грибы. Среди этих грибов наиболее важны представи
тели двух групп.

1. Дрожжи Saccharomyces cerevisiae. Их способность в процессе брожения пе
рерабатывать сахара в спирт и углекислый газ издавна используют в производстве 
многих пищевых продуктов, прежде всего хлеба, вина и пива, а также в спирто
вом производстве. Благодаря быстрому размножению (клетки почкуются каждые 
60—100 минут) и накоплению биомассы многие виды дрожжей выращивают для 
получения богатых питательными веществами кормов (белково-витаминный 
концентрат, БВК).

2. Плодовые тела сумчатых и базидиальных макромицетов. Один из наиболее 
любимых населением России природных продуктов, который используют в све
жем, сушеном и консервированном виде. Однако их использование в пишу не 
безопасно и может привести к тяжелым отравлениям, часто с летальным исходом. 
Во-первых, многие виды грибов содержат токсины, описанные ранее (с. 268), 
и недостаточно знающий собиратель может спутать ядовитые грибы с внешне 
похожими на них съедобными. Во-вторых, в отличие от высших растений,
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адсорбирующих почвенные растворы корневой системой, грибы всасывают пита
тельные вещества всем вегетативным телом (мицелием), о чем уже было сказано. 
Поэтому они активно накапливают в мицелии и плодовых телах находящиеся 
в окружающей среде токсические продукты (радионуклиды, тяжелые металлы, 
пестициды и т.д.). В связи с этим употребление в пищу вполне съедобных гри
бов, которые собраны в местах экологически неблагоприятных может привести 
к тяжелым отравлениям. Поэтому во многих промышленно развитых странах 
дикорастущие грибы вообще не собирают. Поскольку к России это не относится, 
сборщикам грибов необходимо соблюдать некоторые простые правила, позво
ляющие снизить риск от употребления дикорастущих грибов: а) не собирать 
неизвестные грибы, как бы аппетитно они ни выглядели; б) не собирать грибы 
в экологически неблагоприятных местах — в городах, вдоль оживленных авто
мобильных дорог, около свалок, промышленных объектов и т.п.; в) не собирать 
старые, «червивые» и особенно заплесневевшие грибы, так как в них могут раз
виваться токсигенные бактерии и грибы; г) собирать грибы в корзинки, а не в 
целлофановые пакеты, в которых плодовые тела быстро задыхаются и загнивают; 
д) собранные грибы следует сразу почистить, вымыть и переработать; е) кон
сервировать грибы только в открытой посуде во избежание развития высоко
токсичных анаэробных бактерий в закупоренных банках. Нужно также иметь 
в виду, что ксилотрофные (растущие на мертвой древесине) грибы обычно эко
логически чище грибов, растущих в почве.

Гораздо более безопасно использовать в пищу съедобные грибы, выращен
ные в искусственных условиях. Наиболее широко культивируется гумусовый 
сапротроф шампиньон двуспоровый, который разводят более чем в 70 странах. 
Его культивирование включает несколько этапов: стерильное выращивание 
грибницы; внесение ее в специально приготовленные компосты, в которых 
грибница разрастается, охватывая весь объем субстрата; покрытие компоста не
стерильной почвой (плодоношение индуцируют почвенные микроорганизмы), 
в которой при определенных температуре и влажности развиваются плодовые 
тела. Современные технологии позволяют получать с 1 м2 почти 30 кг грибов 
при пяти урожаях в год, что значительно превышает выход продукции растени
еводства и животноводства. Кроме шампиньона широко выращивают грибы- 
ксилотрофы, развивающиеся в природе на мертвой древесине: летний и зимний 
опенок, вешенка, японский гриб сиитаке и др. Их можно культивировать на отходах 
деревообрабатывающей (обрубки, опилки лиственных пород), легкой и пище
вой промышленности (хлопковые очесы, подсолнечная лузга др.) и сельского 
хозяйства (солома). Это удешевляет их производство и попутно решает важную 
народно-хозяйственную задачу — утилизацию промышленных, сельскохозяй
ственных и коммунальных отходов. После снятия урожая грибов эти отходы 
обогащены мицелиальным белком, в них частично или полностью разрушены 
трудноусвояемые или токсичные биополимеры (целлюлоза, лигнин), поэтому 
они могут быть использованы в качестве добавок в корм скоту или для удобре
ний, что создает замкнутый цикл безотходною производства — идеал промышлен
ной экологии. Большое достоинство грибов-ксилотрофов — их лекарственные 
свойства, описанные выше.
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Использование грибов в агрокультуре. Важный прием, широко применяемый 
в современных сельскохозяйственных и лесотехнических технологиях, — мико- 
ризация растения (заражение культурами микоризных грибов). Этот прием по
вышает приживаемость, урожайность и устойчивость растений.

Многие грибы — паразиты сельскохозяйственных вредителей (насекомых, 
нематод), возбудителей грибных болезней (микофилы) и сорных растений ис
пользуются как альтернатива пестицидам — в качестве биологических средств 
защиты растений. Для этого созданы микробиологические производства, в кото
рых накапливают споры грибов, используемых в дальнейшем для опрыскивания 
посевов, обработки семян или внесения в почву.

СИСТЕМАТИКА ГРИБОВ
По комплексу признаков грибы и грибоподобные организмы относят к трем 

царствам живого мира: Stramenopila, Mycota — Fungi и Protozoa (табл. 5).
Три отдела грибов: лабиринтуломикота, или сетчатые слизевики (Labyrinthu- 

lomycota); гифохитридиомикота (Hyphochytridiomycota), оомикота (Oomycota), 
ныне трактуемые как грибоподобные организмы, или псевдогрибы, относятся к 
царству Stramenopilia (страменопилы). Они помещены сюда наряду с бурыми, 
золотистыми и желтозелеными водорослями, а также с некоторыми протеста
ми. «Грибы», входящие в эти отделы, интерпретируются здесь как вторично 
бесцветные, потерявшие хлорофилл организмы или как группы, независимо 
эволюционирующие от первично бесцветных флагеллятных предков с гетеро- 
морфными гетероконтными жгутиками. Последняя гипотеза частично подтверж
дается данными секвенирования рибосомальной ДНК отдельных представителей 
этих групп. Представители этого царства имеют митохондрии в основном с труб
чатыми кристами, перистые жгутики с трехчленными жгутиковыми волосками, 
или мастигонемами. Их клеточная стенка чаще содержит целлюлозу и р-глюкан, 
и в ней отсутствует хитин.

Г Р И Б О П О Д О Б Н Ы Е  О Р Г А Н И З М Ы  
( S T R A ME N O P I L A )

ОТДЕЛ ЛАБИРИНТУЛОМИКОТА, 
ИЛИ СЕТЧАТЫЕ СЛИЗЕВИКИ 

(LABYRINTHULOMYCOTA)
Представители этого отдела — сапротрофы и паразиты, встречающиеся на вод

ных (чаще морских) растениях. Вегетативное тело (трофическая стадия) представляет 
собой эктоплазматическую слизистую сеть или систему ходов, на поверхности 
или внутри которой скользят отдельные клетки, лишенные собственной оболочки. 
Такая структура называется сетчатый плазмодий, или филлоплазмодий. В цикле 
развития имеются двужгутиковые зооспоры. Жгутики гетероморфные (передний 
перистый и задний гладкий) и гетероконтные. Отдел включает два класса.
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Таблица 5
Основные признаки отделов грибов и грибоподобных организмов

Признак

Mycota — Fungi Stramenopila Protozoa

Chytridiomycota, 
Zygomycota, Ascomycota, 
Basidiomycota

Oomycota,
Hyphochytridiomycota,
Labyrinthulomycota

Myxomycota, Plasmodio- 
phoromycota, Acrasiomy- 
cota, Dictyosteliomycota

Подвижная
стадия

отсутствует за исключением 
Chytridiomycota с 1 гладким 
жгутиком

двужгутиковая гетеро
морфная за исключением 
Hyphochytridiomycota 
с 1 перистым жгутиком

двужгутиковая изо
морфная

Полисахарид
ный состав 
клеточной 
стенки

хитин + глюкан за исклю
чением Zygomycota, где 
хитин + хитозан

целлюлоза + глюкан; 
у Hyphochytridiomycota 
целлюлоза + хитин; 
у Labyrinthulomycota 
целлюлозы нет

целлюлоза 
целлюлоза 
целлюлозы нет 
целлюлозы нет

Синтез
лизина

через а-аминоадипиновую 
кислоту

через диаминопимелино- 
вую кислоту

—

Класс лабиринтуловые 
(Labyrinthulomycetes)

Характеристика класса соответствует характеристике отдела. Большинство 
лабиринтуловых — паразиты водорослей-макрофитов: ламинарий, ульв, высшего 
водного растения зостеры (Zostera). В основном это паразиты — убиквисты, т.е. 
виды с широкой экологической амплитудой. Среди них есть сапротрофы, ис
пользующие водные растения как опорный субстрат. Представитель группы 
Labyrinthula macrocystis (рис. 190) паразитирует на морской траве Zostera marina, 
вызывая ее гибель при массовом поражении (эпифитотиях). Вегетативное тело 
L. macrocystis — веретеновидные амёбы, одетые плазменным чехлом, который 
образуется за счет выделений из особых трубковидных клеточных органелл — 
сагеногенов, характерных для этой группы организмов. Они открываются наружу 
и выделяют вещество, одевающее слизистым чехлом веретеновидную клетку — 
амёбу. Слизистые чехлы, или футляры, увеличиваются, сливаются в ходы, в ко
торых перемещаются отдельные амёбы, размножающиеся делением. За счет 
этих клеточных делений и расширения системы слизистых ходов формируется 
сетчатый плазмодий, или эктоплазматическая сеть. Такие вегетативные тела на
ходятся в тканях растения-хозяина. Слизистые чехлы переходят из клетки в 
клетку хозяина, и таким образом паразит распространяется в тканях или талломе 
хозяина. Амёбы могут выходить из чехлов, инцистироваться, т.е. образовывать 
плотную оболочку и превращаться в цисту.

Перед образованием зооспор амёбы собираются в группы в отдельных местах 
сети и несколько уменьшаются в размере, как бы сжимаются. Вокруг каждой 
группы формируется оболочка, в результате чего возникают специальные струк
туры — сорусы, клетки которых представляют собой спороцисты. В спороцисте 
формируется по 6—8 и более двужгутиковых зооспор. Жгутики гетероморфные 
и гетероконтные. В основании жгутиков зооспоры имеют сагеногены и оранжевый
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Рис. 190. Цикл развития Labyrinthula.
1 —  зоосп ор ы ; 2 —  голые клетки, ф ор м и р ую щ и е слизисты й чехол; 3 —  

разм н ож ен и е инцистированны х зоосп ор; 4 —  начало образования сетчато
го плазм одия и часть нити с веретеновидны м и клетками; 5  — ф рагм ент  
сетчатого плазм одия; 6 —  начало образования спороцист; 7 — спороцисты  

с «пакетам и» с п о р

глазок — стигму. Зооспоры заражают новые растения-хозяева. Лабиринтуловые 
достаточно легко культивируются в лабораторных условиях.

Класс траустохитридиомицеты 
(Thraustochytridiomycetes)

Сапротрофы на морских водорослях, реже паразиты. Таллом одноклеточный 
микроскопический, моноцентрический, т.е. ризомицелий отходит от одной 
клетки, содержащей ядро. Зооспоры гетероконтные, жгутики гетероморфные 
(один гладкий, другой перистый). В клетках присутствуют сагеногены, вследст-
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вие этого они одеты слизистым чехлом и могут формировать эндоплазматическую 
сеть. От типичных лабиринтуломицетов их отличает отсутствие стигмы и взду
тия у основания жгутика. В настоящее время в класс включают 9 родов и более 
40 видов.

Представитель класса — Thraustochytrium proliferum, поселяющийся как сапро- 
троф на поверхности таллома морской сифоновой водоросли бриопсис (Bryopsis). 
Вид эукарпический с моноцентри- 
ческим ризомицелием, т.е. имеется 
только одна клетка, содержащая ядро, 
которая в дальнейшем становится 
центром образования репродуктив
ных органов. Ризомицелий в их фор
мировании не участвует. Попадая на 
поверхность растения-хозяина, зоо
спора образует ризомицелий, прони
кающий внутрь клеток. После пери
ода вегетативного роста центральное 
тело особи (кроме ризомицелия) пре
вращается в зооспорангий. Для дан
ного вида характерна пролиферация 
зооспорангиев, причем она начина
ется до выхода зооспор (рис. 191).

Отнесение траустохитриевых к отделу лабиринтуломикота остается дискус
сионным, так как последние значительно отличаются от лабиринтуловых по 
молекулярной структуре генома. Ранее траустохитриевых относили к отделу 
Oomycota на основании строения жгутиков: направленного назад бичевидного — 
гладкого и направленного вперед — перистого.

ОТДЕЛ ГИФОХИТРИДИОМИКОТА 
(HYPHOCHYTRIDIOMYCOTA)

Гифохитридиевые — водные грибы, в основном внутриклеточные паразиты 
зеленых и бурых водорослей, водных грибов и беспозвоночных животных. Не
многие из них живут сапротрофно на растительных остатках в воде или влаж
ной почве. Вегетативное тело микроскопических размеров представляет собой 
голый протопласт или у некоторых видов образуется зачаточный мицелий без 
собственных ядер — ризомицелий. На подвижных стадиях (зооспоры, гаметы) 
имеется один передний перистый жгутик. В клеточных оболочках содержится 
полисахаридный комплекс — целлюлоза + хитин. В отдел входит один класс — 
Hyphochytridiomycetes, включающий около полутора десятков видов, объеди
ненных в один порядок Hyphochytridiales.

Представитель класса — Anisolpidium ectocarpi, паразитирует на бурых водо
рослях рода Ectocarpus (рис. 192). Холокарпический вид без ризомицелия, т.е. 
все вегетативное тело идет на формирование репродуктивного органа — зоо
спорангия или гаметангия. Зооспоры, осев на клетке растения-хозяина, теряют

Рис. 191. Цикл развития Thraustochytrium 
proliferum.

I — таллом; 2 — образование зооспор и пролифе
рация таллома; 3 — выход зооспор; 4 — зооспоры
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Рис. 192. Цикл развития Anisolpidium ectocarpi.

1 — зооспора с перистым жгутиком; 2 — тело гриба; 
3 — зооспорангий; 4 — выход зооспор

жгутики и переливают одноядерные протопласты в клетку хозяина — интрамат- 
рикальный таллом. Затем они разрастаются и образуют зооспоры, освобождаю
щиеся после разрушения клеточной стенки растения-хозяина. Половой процесс — 
хологамия. При этом в клетке хозяина, инфицированной разными зооспорами, 
происходит попарное слияние протопластов паразита. Вслед за плазмогамией 
следует кариогамия, и диплоидное ядро делится первоначально митотически. 
Образовавшаяся зигота разрастается в многоядерную покоящуюся спору, которая, 
предположительно, после редукционного деления ядер превращается в зооспо
рангий.

Другой представитель гифохитридиомицетов — Rhizidiomyces apophysatus 
эукарпический вид с моноцентрическим ризомицелием, паразитирует на оогони- 
ях сапролегниевых грибов (рис. 193). Его зооспоры, оседая на клетке (оогонии) 
хозяина, инцистируются, т.е. одеваются оболочкой, и внедряют в клетку хозяина 
ризомицелий. Питаемая за счет ризомицелия основная экстраматрикальная 
часть паразита, т.е. находящаяся на поверхности субстрата, в данном случае на 
поверхности оогония сапролегнии, разрастается и превращается в зооспорангий 
с зооспорами.

Состав клеточной стенки и строение перистого жгутика сближают гифохит
ридиомикота и оомикота. Для гифохитридиомикота отмечается низкая ступень 
организации талломов, который остается на уровне ризомицелия и не дает на
чала более высокоорганизованным видам с настоящим мицелием.

Подвижные стадии (зооспоры) двужгутиковые, гетероконтные, с гетероморф- 
ными (передний — перистый, задний — гладкий) жгутиками. Жгутики могут быть 
латеральными, но при этом перистый направлен вперед, а гладкий — назад. 
В клеточных стенках содержатся преимущественно полисахаридный комплекс 
глюкан—целлюлоза и редко — небольшое количество хитина (порядок Lepto- 
mitales). Запасное вещество — водорастворимый глюкан миколаминарин. Глико
ген, типичный для настоящих грибов, отсутствует.

Вегетативное тело у большинства видов — хорошо развитый неклеточный 
(несептированный) многоядерный мицелий, микро- и макроскопический. Веге
тативная стадия диплоидная. Редукционное деление происходит перед образо-

ОТДЕЛ ООМИКОТА 
(OOMYCOTA)
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выростом

Рис. 193. Цикл развития Rhizidiomyces apophysatus

ванием половых элементов. Половой процесс — оогамия с дифференцирован
ными половыми органами: оогонием и антеридием. Оогоний содержит много 
или одну яйцеклетку. В антеридии — многоядерное, не дифференцированное 
на сперматозоиды содержимое. Бесполое размножение двужгутиковыми зоо
спорами или, у немногих видов, конидиями. Синтез лизина идет через диамино- 
пимелиновую кислоту.

Среди оомикота большую группу составляют водные грибы, растущие на 
растительных остатках, трупах водных животных. Есть среди них паразиты во
дорослей, водных грибов, беспозвоночных, амфибий и рыб. Некоторые виды 
живут в почве. Большая группа видов этой группы относится к облигатным 
паразитам высших наземных растений.

Отдел Oomycota включает один класс Oomycetes, повторяющий признаки 
отдела, 10 порядков, выделяемых по уровню организации таллома и особеннос
тям полового и бесполого спороношений. В пределах класса прослеживается 
эволюция, связанная с выходом представителей группы на сушу. Важнейшие 
порядки: Saprolegniales, Peronosporales, Leptomitales, Lagenidiales.



302
ГРИБЫ И Г Р И Б О ПО Д ОБ Н ЫЕ  ОРГАНИЗМЫ

ПОРЯДОК САПРОЛЕГНИЕВЫЕ 
(SAPROLEGNIALES)

У  большинства этих типично  водных грибов хорошо развит субстратный и 
воздушный мицелий. Наиболее ш ироко  распространены в природе виды семей
ства сапролегниевые (Saprolegniaceae): их насчитывается около 150 видов. Это 
преимущественно сапротрофы, развивающиеся на трупах беспозвоночных, икре 
рыб и лягуш ек, т.е. на органических остатках животного происхождения. Грибы  
этого семейства вызывают заболевание рыб, известное под названием «сапро- 
легниоз». В природе и аквариумах, в водоемах со слабо текущ ей и недостаточно 
аэрируемой водой сапролегниевые грибы могут развиваться на икре рыб, маль
ках и взрослых ослабленных или пораненны х рыбах, вызывая их гибель. Забо
левание наносит большой ущерб при разведении таких ценных пород рыб, как  
осетровые, судак; он такж е часто оказывает вредное воздействие при аквариум
ном  разведении декоративны х рыб. Зооспоры сапролегниевых почти всегда 
присутствуют в воде различных, особенно стоячих водоемов. Если в такую  воду 
поместить трупы насекомых (м ух), л и чин ки  муравьев («муравьиные яйца»), ку 
сочки белка вареного куриного яйца или семена конопли, то через 4— 6 дней 
вокруг них уже будет заметен белый пуш о к — мицелий сапролегниевого гриба. 
Очень часто в таких случаях выделяются грибы рода сапролегния — Saprolegnia 
(рис. 194, 1— 5).

Рис. 194. Saprolegnia.
1 —  мицелий на трупе мухи; 2 — зооспорангий; 3  —  выход зооспор; 4 —  пролиферация зоо
спорангия; 5 — диморфизм зооспор: первичные и вторичные зооспоры, циста; 6 —  оогоний 

с яйцеклетками и два антеридия (стадия оплодотворения)

Субстратный питаю щ ий мицелий состоит из коротких тонких гиф, а воз
душ ны й, окружаю щ ий субстрат мицелий — из длинных (до 1 см), толстых (100— 
200 м км ), маловетвящихся гиф. Н а  их концах довольно быстро образуются ц и 
линдрические зооспорангии, отделяющиеся от несущей их гифы перегородкой.
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Через отверстие на вершине зооспорангия выходят грушевидные зооспоры с 
двумя жгутиками на переднем конце. Поплавав некоторое время (в условиях 
эксперимента 30 мин), каждая зооспора останавливается, одевается оболочкой 
и переходит в состояние покоя, т.е. инцистируется. Затем циста прорастает в 
новую зооспору, но иного строения: почковидную, с двумя жгутиками, при
крепленными сбоку, — это явление диморфизма зооспор. Вторичные зооспоры 
обычно имеют значительно больший период двигательной активности, чем 
первичные, грушевидные, и, что особенно существенно в их биологии, они об
ладают определенным хемотаксисом, с помощью которого находят подходящий 
субстрат. Оседая на него, вторичные зооспоры прорастают в новый мицелий. 
У некоторых родов вторичные зооспоры в зависимости от условий могут повтор
но и даже несколько раз инцисти- 
роваться и вновь прорастать, т.е. 
обладают ди- и полипланеттмом.

У других родов сапролегние- 
вых грибов наблюдается последо
вательная редукция одной из двух 
стадий зооспор, чаще грушевидной, 
например у рода ахлия — Achlya, 
часто встречающегося вместе с сап- 
ролегнией. У Achlya грушевидные 
зооспоры, выйдя из зооспорангия, 
сейчас же одеваются оболочками, 
образуя скопление цист у отверстия 
зооспорангия. Новые зооспорангии 
у видов ахлия появляются обычно 
сбоку от основания опустевшего 
спорангия и затем сдвигают его в 
сторону, т.е. образуются симподи- 
ально (рис. 195, 7). У видов рода 
дикгиухус Dictyuchus зооспоры оде
ваются оболочкой еще в зооспо
рангиях. Сформировавшиеся в этих 
оболочках почковидные зооспоры 
выходят каждая из своего отверстия 
в оболочке зооспорангия, а пустые 
оболочки зооспор остаются внутри 
зооспорангия в виде сеточки, в 
связи с этим его называют «сетча
тый зооспорангий». У видов этого 
рода зооспорангии обычно разви
ваются цепочкой один за другим 
(рис. 195, 2). У рода Aplanes ста
дия зооспор полностью подавлена.
Зооспоры здесь вообще не выходят

Рис. 195. Зооспорангии Achlya (/), Dictyuchus (2) 
и Aplanes (3)
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из зооспорангия, а прорастают гифами, выходящими наружу через стенку зоо
спорангия (рис. 195, 3). Чаще всего подвижная стадия зооспор подавлена или 
утрачена у видов, обитающих в почве, например у рода Aplanopsis (A. terrestris).

На гифах, расположенных ближе к субстрату, развиваются половые органы: 
оогонии и антеридии. Оогонии шаровидные, на короткой ножке, от которой 
отделены перегородкой. В оогонии обычно формируется несколько яйцеклеток, 
на образование которых идет весь протопласт. В его оболочке имеются поры, 
заметные в виде мелких колечек. Антеридии представляют собой небольшие 
многоядерные клетки, развивающиеся на вершине специальных гиф — антери- 
диальных ветвей (см. рис. 194, 6).

Среди сапролегниевых грибов есть гомоталличные и гетероталличные виды. 
Антеридиальные ветви подрастают к оогонию. Антеридий плотно прикладыва
ется к нему и через поры в оболочке оогония пускает в него оплодотворяющие 
выросты. Таким путем ядро и часть цитоплазмы антеридия попадают в яйцеклет
ку. Один антеридий может дать несколько оплодотворяющих выростов и опло
дотворить несколько яйцеклеток. После оплодотворения развиваются ооспоры, 
одетые толстой оболочкой. Обычно такие ооспоры переходят в состояние по
коя и могут переносить неблагоприятные условия (высыхание, зимовку и т.д.). 
Исследования последних 15—20 лет показывают, что у ряда оомицетов, в том 
числе и некоторых сапролегниевых, гаметическая редукция, т.е. мейоз, проис
ходит в оогониях и антеридиях перед образованием гамет. Отсюда следует, что 
основную стадию жизненного цикла — вегетативную — и бесполое размноже
ние они проходят в диплоидной, а не гаплоидной стадии, как предполагалось 
ранее. Вопрос требует дальнейшего изучения. Ооспоры после периода покоя 
прорастают в короткую гифу с зооспорангием на конце.

Некоторые виды сапролегниевых из родов лептолегния (Leptolegnia) и сом- 
мершторффия (Sommerstorffia) паразитируют на рачках, моллюсках, крабах, губ
ках, коловратках (рис. 196). Летом 1950 и 1951 гг. отмечалась массовая гибель 
планктонного рачка Eurytemora hirundoides у шведского побережья Ботнического 
залива Балтийского моря, вызванная грибом Leptolegnia baltica. Это привело 
к значительному снижению промысла сельди, для которой эти планктонные 
организмы служат основной пищей, составляющей обычно более 50, а часто 
80—90% всего зоопланктона.

Среди практически важных грибов порядка сапролегниевых нужно отметить 
род афаномицес — Aphanomyces, виды которого хотя и развиваются в почве, но 
сохраняют диморфизм зооспор. A. cochlioides вызывает заболевание высших рас
тений, называемое «корнеедом», так как гриб развивается в основном в области 
корневой шейки. Основной вред этот гриб приносит в парниках, а в полевых 
условиях в основном поражает всходы таких культур, как свекла, люцерна, горох 
и т.д. Сапролегниевые грибы довольно легко культивируются, что позволило 
проводить с ними экспериментальные исследования. Классические работы 
с этой группой грибов были выполнены немецким ботаником С. Клебсом (Klebs) 
в конце XIX — начале XX в. Это позволило изучить их биологию, цикл развития, 
половой процесс и физиологию.
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Рис. 196. Соммершторффия (Sommerstoiffia spinosa) — паразит коловраток.
1 — зооспоры; 2 —  заглатывание спор гриба коловраткой; 3 — оогамный половой процесс (а) 
и ооспоры (б); 4 — прорастание зооспорангия; 5 —  вторичные зооспоры; 6 — атакующие гифы

При оптимальных, постоянно возобновляемых источниках питания неогра
ниченно долго происходит вегетативный рост гриба. Если его мицелий перенести 
в среду, бедную питательными веществами, то начинается процесс бесполого 
размножения и образуются зооспорангии. Внесение в среду некоторых питатель
ных веществ, например аминокислот, в определенных концентрациях может 
вызвать половой процесс с образованием оогониев и антеридиев. Таким образом 
можно управлять процессом развития этих грибов.

ПОРЯДОК ПЕРОНОСПОРОВЫЕ 
(PERONOSPORALES)

Пероноспоровые — самый большой порядок в классе оомицетов, насчиты
вающий более 300 видов из 20 родов, очень разнообразных по экологии: вод
ных и наземных, сапротрофов и паразитов. Среди них преобладают паразиты 
высших растений. В этой группе можно проследить эволюцию от факультатив
ного паразитизма к облигатному. Вегетативное тело представляет собой некле
точный хорошо развитый мицелий, на котором у большинства видов развива
ются морфологически обособленные от мицелия спорангиеносцы с различным 
типом ветвления (рис. 197). Зооспорангии овальные, яйцевидные или шаровид
ные. Зооспоры только почковидного типа с двумя боковыми жгутиками, один 
из которых, перистый, направлен вперед, а другой, гладкий, — назад.

Половой процесс — типичная оогамия. В отличие от сапролегниевых в 
оогонии формируется всего одна яйцеклетка, и часть его содержимого остается 
в виде периплазмы, окружающей яйцеклетку. Образование периплазмы можно 
рассматривать как прогрессивный признак в эволюции этого класса, так как 
она обеспечивает лучшее развитие ооспоры и ее оболочки (рис. 198).



306
ГРИБЫ И ГРИ Б О П О Д О Б Н ЫЕ  ОРГАНИЗМЫ

Рис. 197. Спороносцы пероноспоровых грибов. 
А — Plasmopara: Б — Peronospora\ В — Bremia

В эволюции пероноспоровых гри
бов хорошо прослеживаются два на
правления, или две тенденции: первая 
связана с выходом на сушу, вторая — 
с переходом от сапрофитизма к пара
зитизму на высших растениях. В ре
зультате выхода на сушу зооспоры 
постепенно заменяются конидиями, а 
в результате приспособления к пара
зитизму возникают специализирован
ные приспособления к паразитному 
питанию — гаустории, характерные 
для облигатных паразитов.

По строению спорангиеносцев и 
способам прорастания зооспорангиев 
порядок подразделяют на 4 семейства.

Семейство литиевые (Pythiaceae) объединяет в основном водные и почвен
ные грибы, среди которых факультативные паразиты наземных растений, раз
вивающиеся в условиях повышенной влажности.

Виды рода питиум (Pythium) имеют очень тонкий мицелий, спорангиеносцы 
мало отличаются от гиф, зооспорангии цилиндрические, прорастают прямо на 
мицелии особым пузырем, в котором и формируются зооспоры (рис. 199). 
P. debaryanum — возбудитель «корнееда», паразитирует на корнях сеянцев дре
весных пород и рассаде м н о г и й  сельскохозяйственных растений (свекла, капуста, 
огурец, табак, кукуруза и др.). Мицелий гриба проходит через клетки растения- 
хозяина и быстро их убивает. При этом происходит утончение и почернение

Рис. 198. Оогоний (7), антеридий (2) 
и периплазма (3). 

Peronosporales (А) и Leptomitales (5)
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Рис. 199. Pythium debaryanum.
1 — молодой зооспорангий; 2 — прорастание зооспорангия; 3 — зооспора;

4 —  половой процесс (оогоний с яйцеклеткой и два антеридия)

основания стеблей и растение гибнет. P. irregulare поражает сахарную свеклу 
в течение всей вегетации, вызывая черный сосудистый некроз, проявляющийся 
в отмирании сосудов листьев и корней. Он поражает также всходы древесных 
пород, особенно в питомниках.

Семейство фитофторовые (Phytophthoraceae) включает около 70 видов, объеди
няемых в один род фитофтора (Phytophthora). Спорангиеносцы обычно хорошо 
отличимы от мицелия, ветвятся симподиально. Зооспорангии лимоновидные 
или яйцевидные, с сосочком на вершине, который у части видов вскрывается 
крышечкой (рис. 200, 1—5). Зооспорангии обычно спадают с несущих их споран- 
гиеносцев и распространяются ветром и токами воды. Зооспорангий прорастает 
зооспорами, которые выходят по одной или иногда сначала одеты общим пузы
рем. Такое прорастание имеет место при наличии капельно-жидкой воды. При 
ее отсутствии и высокой температуре зооспорангий прорастает как отдельная 
экзогенная спора — конидия, непосредственно в гифу, что рассматривается как 
приспособление к наземному образу жизни. Поэтому спорангиеносцы и споран
гии пероноспоровых (кроме семейства питиевых) называют конидиеносцами 
и конидиями соответственно.

Виды рода фитофтора могут существовать сапротрофно, но чаще паразити
руют на растениях. Они имеют очень важное практическое значение, особенно 
так называемый «картофельный» гриб P. infestans, паразитирующий на картофеле 
и томатах и вызывающий опаснейшее заболевание — фитофтороз. Этот гриб 
причиняет большой ущерб не только при выращивании, но и при хранении
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Рис. 200. Картофельный гриб Phytophthora infestans.
1 — спорангиеносцы (конидиеносцы), высовывающиеся через устьица листа; 2 — спо
рангий (конидия); 3 — прорастание спорангия зооспорами; 4 — прорастание спорангия 

в гифу; 5 — зооспора и ее прорастание; 6 — пораженные листья и клубни картофеля

картофеля (рис. 200, 1—6). Гриб поражает листья и клубни картофеля. Мице
лий идет по межклетникам, пуская внутрь клеток хозяина специализированные 
питающие ответвления — гаустории, но может пробивать и стенки клеток, вы
зывая быстрое отмирание тканей растения-хозяина, что проявляется в появле
нии на пораженных фитофторозом листьях картофеля бурых пятен. С нижней 
стороны пораженного листа в области пятен виден беловатый налет, состоящий 
из пучков спорангиеносцев со спорангиями (или конидиями), которые высовы
ваются из устьиц. Образование ооспор в тканях отмерших листьев у P. infestans 
наблюдается редко. Гриб гетероталличен.



Отдел оомикота (Oomycota)
309

Паразит был завезен в Европу из Южной Америки вместе с картофелем 
в 30-е годы XIX столетия и уже в 1845 г. вызвал первое массовое заболевание, 
эпифитотию, этой культуры. Вспышки заболевания наблюдаются и в настоя
щее время. Один из основных способов борьбы с ним — выведение устойчивых 
к фитофторозу сортов картофеля и томатов.

Семейство пероноспоровые (Peronosporaceae) включает наземных облигатных 
паразитов высших растений. Конидиеносцы резко отличаются по морфологии 
от мицелия, определенным образом ветвятся (см. рис. 197). Спорангии отделяют
ся от спороносца и распространяются всегда как отдельная спора — конидия, 
прорастают они у разных родов по-разному: зооспорами или гифой. Мицелий 
межклеточный, с гаусториями. Конидиеносцы с конидиями выходят пучками 
из устьиц обычно на нижней стороне пораженных листьев, образуя беловатый 
налет, особенно обильный во влажную прохладную погоду. За такой характер 
поражения грибы этого порядка получили название ложных мучнисторосяных 
грибов, или ложная мучнистая роса. Оогонии, антеридии и ооспоры форми
руются в межклетниках растения-хозяина в основном на уже отмерших частях 
растений. Разграничение родов основано на типах ветвления конидиеносцев.

Род плазмопара (Plasmopara) имеет моноподиально ветвящиеся конидиеносцы 
(см. рис. 197, /). P. viticola паразитирует на винограде, вызывая одно из наиболее 
вредоносных заболеваний этой культуры, известное под названием «милдью», 
или ложная мучнистая роса. Поражаются листья, усики, ягоды и молодые побеги. 
Ооспоры зимуют в отмершей ткани листьев и ягод. Родина плазмопары виноград
ной Америка, откуда гриб был завезен в Европу еще в прошлом веке. Способ 
борьбы — многократное опрыскивание плантаций винограда бордосской жид
костью (смесь медного купороса со свежегашеной известью).

Уже в XX в. из Северной Америки был завезен другой фитопатогенный гриб 
этого рода, P. helianthi, паразитирующий на подсолнечнике.

Род пероноспора (Peronospora) имеет дихотомически ветвящиеся конидие
носцы и конидии, всегда прорастающие в гифу. Включает очень мною опас
нейших, наносящих огромный вред паразитов сельскохозяйственных растений: 
P. tabacina паразитирует на табаке; P. schachtii — на свекле; P. destructor — на луке; 
P. pisi — на горохе и т.д. (см. рис. 197).

Семейство альбуговые (Albuginaceae), как и предыдущее, включает облигатных 
паразитов высших растений, но их конидии образуются цепочками на коротких 
булавовидных конидиеносцах, расположенных палисадным слоем под эпидер
мисом растения-хозяина (рис. 201). По мере нарастания цепочек давление на 
эпидермис увеличивается, он разрывается и конидии, отрываясь от цепочки, 
разносятся токами воздуха. Прорастают они зооспорами. Вид Albugo Candida пара
зитирует на растениях семейства крестоцветных, вызывая на стеблях и листьях 
беловатые вздутые пятна.

Порядок пероноспоровые — самый большой по числу видов и важнейший 
в практическом отношении в классе оомицетов.
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Рис. 201. Albugo Candida.
А —  спорангиеносцы со спорангиями под эпидермисом растения; 
Б —  оогонии (/), антеридии (2) и ооспоры (J) в тканях растения- 

хозяина; В —  мицелий и гаустории в тканях растения

ПОРЯДОК ЛЕПТОМИТОВЫЕ 
(LEPTOMITALES)

Включает всего 20 видов из 8 родов, в основном сапротрофов, обитающих 
на растительных остатках в пресных водоемах, особенно загрязненных органи
ческими веществами. Их мицелий имеет характерные перетяжки, или псевдо
септы, придающие гифам септированный вид. Зооспорангии шаровидные или 
реже цилиндрические. В оогонии одна яйцеклетка с периплазмой, что сближает 
эту группу грибов с пероноспоровыми. Репродуктивные органы часто располага



Отдел оомикота (Oomycota)
311

ются на ножках. Для части видов известен диморфизм зооспор, как у сапролег
ниевых. Leptomitus lacteus — широко распространенный вид, часто встречающийся 
в сточных сильнозагрязненных водах (полисапроб) (рис. 202). Из конечных 
участков его тонкого мицелия или из участков гиф на некотором протяжении 
образуются зооспорангии, иногда один за другим. Половой процесс у этого 
вида неизвестен. Гриб не может усваивать аммонийный азот, а источником 
углерода для него служат аминокислоты. При обильном развитии гриба мицелий 
забивает водоочистные сооружения, орудия лова рыб, чем наносит определен
ный вред.

У видов рода Rhipidium имеется осевая часть в виде крупных цилиндрических 
или округлых клеток с ризоидами внизу и ветвями наверху. На этих ветвях рас
полагаются овальные зооспорангии, шаровидные оогонии и ооспоры и мелкие 
слегка вытянутые клеточки-антеридии (рис. 203). Таким образом, у видов этого 
рода появляется морфофункциональная дифференцировка таллома, где ризои
ды выполняют функции укрепления на субстрате и частично питания, осевая 
часть — опорную и питательную функции, а верхушечные ветви таллома вы
полняют генеративные функции. Виды рода рипидиум растут на поверхности 
разлагающихся плодов, попавших в воду или находящихся в условиях переув
лажнения.

Рис. 202. Leptomitus: мицелий с перетяжками Рис. 203. Rhiphidium: таллом с зоо-
(/), зооспорангий и выход зооспор (2) спорангиями (/), оогониями (2), ан-

теридиями (3), ооспорами (4)
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ПОРЯДОК ЛАГЕНИДИЕВЫЕ 
(LAGENIDIALES)

Включает около 80 видов из 15 родов, которые, за небольшим исключением, 
являются облигатными внутриклеточными паразитами водных оомицетов, во
дорослей, ракообразных, моллюсков, насекомых (личинок комаров). Мицелий 
короткий, слаборазвитый, что, вероятно, связано с внутриклеточным парази
тизмом, зооспоры почковидные. Паразитирующий вид Lagenidium rabenhorstii 
часто встречается в клетках спирогиры и других нитчатых водорослей из порядка 
Zygnematales (рис. 204).

При сравнении таксономически значимых признаков представителей отделов 
Hyphochytridiomycota и Oomycota прослеживается их значительное сходство, 
выражающееся в наличии перистого жгутика, целлюлозы, трубчатом строении 
крист митохондриев, типе синтеза триптофана, молекулярной структуре рибо- 
сомной РНК. Это, на наш взгляд, можно считать достаточным основанием для

Рис. 204. Lagenidium rabenhorstii в клетках Spirogyra.
1 —  зооспора; 2  —  проникновение паразита в клетку; 3 —  образование 
и выход зооспор; 4 —  половой процесс: а —  оогоний, 6 —  антеридий
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включения гифохитридиомицетов в ранг класса в отдел Oomycota, как это имеет 
место в системах J1. Олайва (1975) и Л.В. Гарибовой (1980). Потерю в цикле 
развития или в определенных экологических условиях одного (гладкого) жгути
ка, наблюдающуюся среди низших эукариот, например у зооидов (Diatomeae), и 
наличие хитина, что иногда встречается и среди оомицетов, по нашему мнению, 
вряд ли можно считать достаточным основанием для выделения гифохитридио
мицетов в самостоятельный отдел.

Н А С Т О Я Щ И Е  Г Р И Б Ы  
( F UNGI ,  MYCOTA,  MYCE T ALI A)

В состав клеточной стенки у настоящих грибов как основной компонент 
входит хитин в сочетании с глюканом, маннаном или, в отделе Zygomycota (зиго- 
микота), с хитозаном. Подвижные стадии (зооспоры, гаметы) в цикле развития 
имеются только у представителей отдела Chytridiomycota (хитридиомикота). 
В последнем случае они имеют один гладкий бичевидный жгутик, направлен
ный назад. Биосинтез лизина идет через а-аминоадипиновую кислоту. Царство 
настоящие грибы включает 4 отдела, предположительно филогенетически свя
занные между собой (табл. 6).

Грибы, входящие в отделы хитридиомикота (Chytridiomycota) и зигомикота 
(Zygomycota), имеют вегетативное тело, состоящее из неклеточного мицелия. 
У представителей отделов аскомикота (Ascomycota), базидиомикота (Basidio- 
mycota) и группы митоспоровых грибов (mitosporic fungi) (Dictionary..., 1995) или 
анаморфных грибов (anamorphic ftingi) (Dictionary..., 2001) тело образовано кле
точным мицелием.

Общие признаки отделов настоящих грибов представлены в табл. 5 (см. с. 297).
Таблица 6

Отделы и классы отделов настоящих грибов (Mycota, Fungi) 
в изданиях «Словаря грибов» (Dictionary of the  Fungi) 1995 и 2001 гг.

Отдел Класс (1995) Класс (2001)

Chytridiomycota Chytridiomycetes Chytridiomycetes

Zygomycota Zygomycetes
Trichomycetes

Zygomycetes
Trichomycetes

Ascomycota Классы не обозначены Ascomycetes
Neolectomycetes
Pneumocystidomycetes
Saccharomycetes
Schizosaccharomycetes
T  aphrinomycetes

Basidiomycota Basidiomycetes
Teliomycetes
Ustomycetes

Basidiomycetes
Urediniomycetes
Ustilaginomycetes

Митоспоровые (анаморфные) грибы Классы не обозначены Классы не обозначены
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ОТДЕЛ ХИТРИДИОМИКОТА 
(CHYTRIDIOMYCOTA)

Отдел содержит один класс хитридиомицеты (Chytridiomycetes), включающий 
около 100 родов и 1000 видов. В цикле развития имеются подвижные стадии 
с одним гладким бичевидным жгутиком, направленным назад. В полисахарид
ный состав клеточной стенки входит комплекс хитин—глюкан. В пределах груп
пы прослеживается эволюция таллома от голой плазменной массы — амёбоида, 
через одноклеточные формы с ризомицелием к хорошо развитому неклеточному 
мицелию с морфофункциональной дифференцировкой его ветвей на ризоидаль- 
ную, осевую и репродуктивную части. Виды с ризомицелием могут быть моно- 
и полицентрическими, т.е. иметь один или несколько центров формирования 
генеративных органов (зооспорангиев или гаметангиев).

Половой процесс — холо-, изо-, гетеро- и оогамия. Бесполое размножение 
одножгутиковыми зооспорами.

Представители класса связаны в основном с водной средой обитания. Боль
шинство из них — паразиты водорослей, водных грибов, беспозвоночных. Есть 
наземные почвенные виды, паразитирующие на высших растениях в условиях 
повышенной влажности. Значительно меньшую часть составляют сапротрофы, 
поселяющиеся в воде на растительных и животных остатках.

В состав класса включают 6 порядков, выделяемых в основном по уровню 
организации таллома и типу полового процесса. При выделении порядков хит- 
ридиомицетов в настоящее время существенное значение придается ультра- 
структурным особенностям зооспор: конфигурации митохондриев, расположе
нию рибосом и микротрубочек, наличию и расположению липидных глобул, 
особенностям жгутикового аппарата (см. рис. 214).

Основные порядки: Chytridiales, Blastocladiales, Monoblepharidales.

ПОРЯДОК ХИТРИДИЕВЫЕ 
(CHYTRIDIALES)

Включает виды, имеющие микроскопический таллом, который представлен 
амёбоидом или клеткой с ризомицелием. Бесполое размножение — зооспорами, 
половое — изо- или гетерогамия. Сюда входят паразиты водорослей, водных фи
бов, беспозвоночных и высших растений. Немногие — сапротрофы в воде. Это 
самый большой порядок в классе, объединяющий около 400 видов из 80 родов.

У видов рода ольпидиум (Olpidium) таллом примитивный, в виде амёбоида, 
который, одеваясь оболочкой, целиком превращается в один зооспорангий. 
Хорошо изучен характерный (в общих чертах) для порядка цикл развития 
О. viciae — вида, паразитирующего на корнях, листьях и стеблях горошка Vicia 
unijuga (рис. 205). Одноядерная зооспора, попав на растение, теряет жгутик, 
ползает амёбообразно, затем одевается оболочкой и переливает свое содержимое 
в эпидермальную клетку хозяина. Здесь тело паразита разрастается, становясь 
многоядерным за счет повторных митотических делений исходного ядра зооспо
ры, затем превращается в зооспорангий, одеваясь оболочкой. Его содержимое
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Инцистированная 
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Кариогамия 
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Выход зооспор 
или гамет 
из спорангия

Плазмогамия

Тело паразита 
в клетке хозяина

Рис. 205. Цикл развития Olpidium viciae

распадается по числу ядер на зооспоры. Такой цикл может повторяться в течение 
лета. Его продолжительность 5—10 дней. При задержке прорастания спорангия 
или в условиях голодания зооспоры, вышедшие из зооспорангия, функциони
руют как гаметы. Они попарно сливаются, образуя двужгутиковую подвижную 
планозиготу, которая переливает свое содержимое в эпидермальную клетку рас
тения-хозяина. Здесь образуется двухъядерная зигота, которая одевается толстой 
двухслойной оболочкой, превращаясь в цисту. После периода покоя (зимовки) 
ядра цисты сливаются. Диплоидное ядро делится мейотически, затем следует 
ряд митозов, после чего циста прорастает в зооспорангий с зооспорами. Таким
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образом, у О. viciae имеются половой процесс и бесполое размножение со сме
ной ядерных фаз, где преобладает гаплоидное состояние.

Близкий вид О. brassicae (рис. 206) паразитирует на рассаде капусты, осо
бенно в парниках, вызывая заболевание — «черную ножку». Гриб поражает 
корни и корневую шейку рассады, особенно в условиях загущенных посевов и 
избыточной влажности. Цикл развития в общих чертах сходен с ольпидиум. 
Зооспорангии расположены более глубоко в клетках растения-хозяина. Поэтому 
они образуют длинные выводные трубки для выхода зооспор.

Род синхитриум (Synchytrium) отличается от предыдущего тем, что из его мно
гоядерного разросшегося в ткани хозяина амёбоида образуется сорус (собрание) 
зооспорангиев. Виды этого рода паразитируют на высших растениях, вызывая 
образование небольших галлов на листьях и стеблях различных растений или 
опухоли на корнях, клубнях и столонах картофеля (рис. 207). Бытовое название 
последнего заболевания — рак картофеля (S. endobioticum). Болезнь относится 
к числу карантинных заболеваний. Образование опухоли происходит за счет 
интенсивного деления и разрастания клеток растения-хозяина под действием 
внедрившегося в ткань паразита. Потери урожая от рака могут составлять 40—60%. 
Основные меры борьбы — выведение устойчивых сортов, правильный севообо
рот. Виды родов ольпидиум и синхитриум могут быть переносчиками вирусов 
растений.

Рис. 206. Olpidium brassicae — возбудитель 
«черной ножки» капусты.

1 — зооспорангии в клетке хозяина; 2 — зооспоры;
3 — протопласты паразита; 4 — покоящиеся споры 

(цисты) в клетках хозяина

Рис. 207. Внешний вид растения, пораженного 
Synchytrium endobioticum (рак картофеля)

^Этапами в эволюции талломов хитридиевых грибов считаются роды и виды 
с ризомицелием, отходящим от центральной первично-одноядерной клетки. Та
кое строение имеет Rhizophydium pollinis-pini, живущий на пыльце высших рас
тений, попавшей в воду. Его одетое оболочкой одноклеточное вегетативное 
тело развивается из зооспоры, остается на поверхности субстрата — клетке 
пыльцы, а внутрь ее отходят тонкие разветвленные безъядерные нити ризоми-
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целия, обеспечивающие питание особи. Основная часть таллома, находящаяся 
на субстрате, затем целиком превращается в зооспорангий (рис. 208).

В ходе эволюции хитридиевых грибов ризомицелий получает все большее 
развитие. Примером этого может служить род полифагус (Polyphagus) с наибо
лее изученным видом Р: euglenae, паразитирующим на эвгленах. Его зооспора 
со светочувствительной глобулой золотистого цвета находит места неподвиж
ных инцистирующихся эвглен, останавливается и одевается тонкой оболочкой. 
Она прорастает ризомицелием, 
внедряющимся кончиками своих 
ответвлений в эвглен, и может 
захватывать таким образом более 
50 особей. Из разросшегося тела 
бывшей зооспоры развивается зоо
спорангий в виде мешковидного 
бокового выроста. В него перехо
дит ядро, многократно там делит
ся, после чего содержимое выроста 
распадается на зооспоры, выходя
щие через отверстие на вершине 
зооспорангия (рис. 209). При не
достатке питания происходит по
ловой процесс, при котором мень
шая, предположительно мужская 
особь образует по направлению к 
более крупной, вероятно женской,

Рис. 208. Rhizophydium pollinis-pini: зоо
спорангий с ризомицелием на пыльце 

сосны

Рис. 209. Polyphagus euglenae.
А: 1 — зооспора; 2 — ризомицелий, внед
рившийся в эвглен; 3 — тело бывшей 
зооспоры. Б — половой процесс: /, 2 — 
слияние мужской (меньшей) и женской 
(большей) особей; 3 — зигота; 4—8 — про
растание зиготы с образованием зооспо

рангия и выходом зооспор
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особи длинный вырост. На конце этот вырост вздувается в удлиненный пузырь 
с шиповатой оболочкой. В него переходит содержимое обоих выростов, после 
чего пузырь отделяется от них перегородками и превращается в покоящуюся 
спору. Весь процесс, получивший название сифоногамии, длится примерно 
12 часов. Через несколько месяцев зигота (покоящаяся спора) прорастает, обра
зуя мешковидный зооспорангий. При этом два ядра зиготы сливаются в молодом 
зооспорангии и, предположительно, перед образованием зооспор происходит 
его редукционное деление с последующим митотическим делением образовав
шихся при мейозе гаплоидных ядер.

У некоторых хитридиевых грибов, паразитирующих на высших растениях, 
на протяжении ризомицелия, обычно захватывающего несколько клеток расте- 
ния-хозяина, образуются расширения, состоящие из одной или нескольких 
клеток с собственным ядром в каждой. Эти клетки называются собирательными, 
и каждая из них может прорасти в ризомицелий, зооспорангий или в цисту. Такой 
тип таллома хитридиевых называется тмицентрическим. Он характерен для рода 
Physoderma с видом P. maydis, паразитирующим на кукурузе в тропических и суб
тропических областях и вызывающим пятнистость листьев под названием «оспа» 
кукурузы (рис. 210).

Рис. 210. Physoderma.
А — прорастание собирательных клеток внутри клетки растения-хозяина; Б — прорастание соби
рательных клеток: вправо — вегетативно, влево — с образованием цисты; В — прорастание цисты

зооспорами

Для видов рода физодерма характерен следующий цикл развития. Зооспоры, 
попадая на поверхность листьев или стеблей растения-хозяина, одеваются обо
лочкой, образуют ризомицелий, который внедряется в клетки, а затем цент
ральная часть особи превращается в эфемерный гаметангий. При копуляции 
вышедших из гаметангия изогамет образуется подвижная планозигота, которая 
заражает ткань растения и разрастается там в ризомицелий с собирательными 
клетками. Из них развиваются многоядерные цисты, освобождающиеся после 
разрушения клеток ткани хозяина. Цисты прорастают, открываясь крышечкой,
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и выпускают зооспоры, с которых цикл повторяется. Предполагается, что перед 
прорастанием цисты происходит редукционное деление. Таким образом, у видов 
рода физодерма в цикле развития присутствует смена гаплоидного и диплоид
ного поколений.

ПОРЯДКИ БЛАСТОКЛАДИЕВЫЕ (BLASTOCLADIALES)
И МОНОБЛЕФАРИДОВЫЕ (MONOBLEPHARIDALES)

Виды двух других, относительно небольших по объему и близких порядков: 
бластокладиевые — Blastocladiales (около 50 видов) и моноблефаридовые — 
Monoblepharidales (около 20 видов) — представляют в классе хитридиомицеты 
дальнейшую эволюцию талломов в направлении мор
фофункциональной дифференциации. Они имеют в ос
новном хорошо развитый макроскопический таллом из 
неклеточного мицелия, дифференцированный на осе
вую часть, ризоиды и боковые ветви, обычно несущие 
репродуктивные органы (зооспорангии, гаметангии).
Такой типичный таллом имеют виды рода бластокла- 
дия — Blastocladia (рис. 211).

Бесполое размножение у представителей обоих по
рядков осуществляется типичными одножгутиковыми 
зооспорами. У бластокладиевых половой процесс — 
изо- или гетерогамия, причем четко выражена смена 
гаплоидного и диплоидного поколений. Виды рода ал- 
ломицес — Allomyces из порядка Blastocladiales обитают 
в воде и почве на остатках растений и трупах живот
ных и широко распространены, но обычно не встреча
ются далее 40° с.ш. и ю.ш. Их мицелий образует на 
субстрате хорошо заметный пушок до 1 см длиной. Он состоит из коротких 
ветвящихся гиф с перетяжками и ложными перегородками, возникающими на 
местах перетяжек несептированных гиф с очень широкими порами. В местах 
таких перегородок на мицелии диплоидного спорофита формируются зооспо
рангии и коричневатые цисты. При прорастании зооспорангиев образуются 
диплоидные зооспоры, дающие начало новым спорофитам. При прорастании 
цист происходит редукционное деление и формируются гаплоидные зооспоры. 
Они вырастают в гаплоидный гаметофит, по форме и степени развития такой 
же, как спорофит, но несущий женские и мужские гаметангии, обычно распо
ложенные друг над другом (рис. 212). Женские гаметангии крупнее мужских и 
не окрашены, мужские имеют оранжевый цвет. Женские гаметы также крупнее 
мужских, в отличие от них не окрашены и менее подвижны. Женские гаметы 
выделяют половой гормон сиренин, привлекающий хемотаксически мужские 
гаметы. После слияния гамет образовавшаяся зигота, часто после периода по
коя, прорастает в диплоидный спорофит.

У моноблефаридовых половой процесс — оогамия. В оогонии формируется 
одна или несколько яйцеклеток, а в антеридии развивается несколько подвиж
ных одножгутиковых сперматозоидов. Смены поколений нет.

Рис. 211. Таллом Blasto
cladia с репродуктивными 
органами (а — зооспо

рангии, б — цисты)
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Рис. 212. Allomyces arbusculusr. цикл развития.

А — спорофит с зооспорангиями (/) и цистами (2); Б — гаметофит с гаметангиями

Порядок Monoblepharidales в классе хитридиомицеты наиболее высоко орга
низованный по строению таллома и типу полового процесса (рис. 213). Его 
можно рассматривать как вершину эволюции в группе одножгутиковых грибов 
и одновременно как тупиковую ветвь, не давшую начала более высокооргани
зованным формам. Бластокладиевые и моноблефаридовые — водные сапротро
фы на органических остатках в воде. Их мицелием обрастают мелкие веточки, 
находящиеся в водоеме, трупы насекомых. Реже они паразитируют на водных 
беспозвоночных, водорослях, водных грибах. Распространены в пресных водо
емах, некоторые обитают во влажной почве. Моноблефаридовые обычно появ
ляются весной и осенью, когда у них меньше конкуренции с другими организ
мами водоемов.

ПОРЯДОК NEOCALLIMASTIGALES

Интересный, относительно мало изученный порядок, включающий 1 семей
ство, 5 родов, 16 видов. Талломы моно- или полицентрические. Зооспоры 
одно- или многожгутиковые. Жгутики изоморфные, гладкие, без мастигонем, как 
у всех хитридиевых. Представляет собой очень специализированную группу, 
которая включает облигатные анаэробные грибы, обитающие в кишечном тракте 
травоядных. Вероятно, эти микроскопические грибы участвуют в расщеплении 
и усвоении животными клетчатки растительных организмов.
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Рис. 213. Monoblepharis.
1 — бесполое размножение: а—в — зооспорангий и выход зооспор, г — зооспоры; 2 — симподи- 
альное ветвление зооспорангиев, 3 — половой процесс: а—в — оогоний с яйцеклеткой, антеридий 
и выход сперматозоидов; г, д — внедрение сперматозоидов в оогоний; е—з — выход оплодотворен
ной яйцеклетки из оогония и образование ооспоры; 4 — часть таллома с половыми органами,

экзогенными и эндогенными ооспорами



Ультраструктурные особенности зооспор описанных порядков значительно 
различаются, особенно по расположению липидных глобул (L) и рибосом (К) 
(рис. 214).
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Рис. 214. Ультраструктура зооспор хитридиевых грибов.

Л — Blastocladiales; Б — Monoblepharidales; В — Spizellomycetales; Г — Chytridiales. Обозначения: ег — 
эндоплазматический ретикулум, /  — жгутики, к — кинетосомы, L — липидные глобулы, М — мито
хондрии, т — микротела, mt — микротрубочки, N — ядро, NC — ядерный колпачок (рибосомы), 
SD — исчерченный диск, RU — румпосомы, nfc — покоящаяся (нефункционирующая) кинетосома,

R —  р и б о со м ы
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ОТДЕЛ ЗИГОМИКОТА 
(ZYGOMYCOTA)

Подвижные стадии в цикле развития отсутствуют. Вегетативное тело — 
обильно разветвленный неклеточный многоядерный мицелий, субстратный и 
воздушный. У части видов в зрелом состоянии образуются клеточные перего
родки, разделяющие мицелий на отдельные многоядерные фрагменты. Клеточ
ные перегородки возникают также при формировании генеративных органов, 
отделяя их от вегетативного мицелия. У немногих видов, в основном узкоспе
циализированных, таких, как паразиты насекомых (энтомофгоровые грибы) или 
паразиты других беспозвоночных (зоопаговые грибы), мицелий с самого начала 
его существования многоклеточный. В оболочках клеток содержится хитин 
в комплексе с хитозаном, что значительно отличает эту группу от двух других 
отделов неподвижных хитинсодержащих грибов с клеточным мицелием — 
аскомицетов и базидиомицетов, у которых второй компонент клеточной стенки 
в основном глюкан, как и у хитридиомицетов. Запасное вещество — гликоген.

Бесполое размножение осуществляется неподвижными эндогенными споран- 
гиоспорами, образующимися в спорангиях, или, реже, экзогенными конидиями. 
В ряде семейств можно проследить эволюцию бесполого спороношения — ана
морф от эндогенных спорангиоспор через малоспоровые спорангии к экзогенным 
конидиям, вероятно, в связи с переходом этих грибов к наземному образу жизни.

Половой процесс — зигогамия: слияние недифференцированного на гаметы 
содержимого двух клеток, отделяющихся перегород
ками от несущих их гиф (рис. 215). По типу полово
го процесса отдел получил название «зигомикота».
Сливаться могут как одноядерные, так и многоядер
ные клетки. На месте слияния клеток формируется 
зигота, или покоящаяся зигоспора, которая одета 
толстой, часто скульптурированной оболочкой. На 
зиготе обычно остаются участки гиф, отделяющих 
гаметангии. Они отличаются по морфологии от ос
тального мицелия и называются суспензорами или 
подвесками и часто как бы приподнимают зиготу 
над субстратом. При прорастании зигоспоры после 
периода покоя происходит редукционное деление 
диплоидного ядра, и из нее вырастает короткая нить 
мицелия с зародышевым спорангием на конце. В от
личие от обычных спорангиев бесполого размноже
ния, в нем содержатся генетически разнокачествен -

Рис. 215. Развитие зигоспор при зигогамии Phycomyces 
blakesleanus.

1 — начальная стадия образования зигоспоры: а — сливающиеся 
клетки, 6 — суспензоры; 2 — зрелая зигоспора: а — зигота, 

6 — дихотомически разветвленные на концах отростки
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ные, постмейотические спорангиоспоры. Таким образом, эти грибы проходят 
жизненный цикл в гаплоидной фазе.

Отдел зигомикота включает более 500 видов, относящихся к двум классам: 
зигомицеты (Zygomycetes) и трихомицеты (Trichomycetes). Почти все они назем
ные организмы. В основном это почвенные сапротрофы, в меньшей степени — 
паразиты насекомых и других беспозвоночных, грибов, высших растений, теп
локровных животных и человека.

Класс зигомицеты 
(Zygomycetes)

В общих чертах класс зигомицеты повторяет характеристику отдела. По 
уровню организации и дифференцировки таллома, особенностям развития, 
морфологии анаморф и отчасти по эколого-трофическим признакам (специали
зация к субстрату или хозяину для паразитных видов в значительной степени 
влияет на дифференцировку таллома и может приводить к изменениям в бес
полом и отчасти половом процессах) класс подразделяют на 6 порядков.

Основные порядки: Mucorales, Endogonales, Glomerales, Entomophthorales, 
Zoopagales.

ПОРЯДОК МУКОРОВЫЕ 
(MUCORALES)

Самый большой по числу видов порядок (около 400 видов) содержит в ос
новном почвенные сапротрофы, особенно обильно развивающиеся в окульту
ренных почвах, где они активно участвуют в круговороте органических веществ. 
Они обильно развиваются также на растительных остатках, навозе травоядных 
(копрофильные виды), на других грибах, в основном шляпочных или других 
мукоровых (микофильные виды). Некоторые паразитируют на теплокровных 
животных и человеке.

Бесполое размножение осуществляется эндогенными спорангиоспорами, 
редко — конидиями. Половой процесс — зигогамия (гаметангиогамия). В этой 
группе 3/4 видов гетеротапличны и 1/4 гомоталличны. Именно на мукоровых 
впервые было установлено явление гомо-гетероталлизма у грибов.

Наиболее широко в природе распространены виды рода мукор — Мисог. Его 
мицелий пронизывает субстрат (почву, растительные остатки, а также многие 
продукты питания: хлеб, овощи и т.д.), образуя на поверхности сероватый воз
душный налет. Мицелий в основном состоит из бесцветных гиф, сильно вет
вится и не имеет перегородок, которые появляются у некоторых видов только 
при старении или при культивировании в жидкой среде. В последнем случае 
мицелий часто распадается по перегородкам на отдельные клетки, которые за
тем размножаются почкованием (так называемые мукоровые дрожжи, например 
у М. racemosus). На мицелии в большом количестве формируются одиночные 
или сильноразветвленные спорангиеносцы с темноокрашенными шаровидными 
спорангиями на вершине. Эти спорангии хорошо заметны даже невооруженным 
глазом в виде буроватых и черных точек. В них содержатся многочисленные
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L°o&3о Рис. 217. Rhizopus stolonifer.
спорангий; 2 — спорангиеносец; 3 — ризоиды; 
4 — столон; 5 — зигоспора; 6 — подвески

Рис. 216. Мисог.
А — спорангиеносцы со спорангиями; Б — строение спо

рангия ( /  — колонка, 2 — воротничок, 3 — споры)

споры, которые освобождаются после расплывания или разрыва оболочки спо
рангия. Каждая спора даст начало новому мицелию. У видов рода Мисог спо- 
рангионосец обычно вздувается внутрь спорангия, образуя колонку. У многих 
видов при разрушении оболочки спорангия у основания колонки остается ее 
кутинизированная часть, образуя так называемый воротничок (рис. 216).

Для близкого и столь же широко распространенного рода ризопус (Rhizopus) 
характерно образование толстых воздушных гиф — столонов, которые переки
дываются над субстратом. В месте их соприкосновения с субстратом образуются 
ризоиды, внедряющиеся в субстрат, а вверх отходят пучки неразветвленных 
спорангиеносцев со спорангиями (рис. 217). Виды рода ризопус вызывают се
рую, или головчатую, плесень овощей и фруктов, нанося значительный ущерб 
при их хранении. Являются возбудителями сухой гнили початков кукурузы, 
корзинок подсолнечника. При неблагоприятных условиях вызывают плесневе- 
ние семян культурных растений как при их хранении, так и при высеве в грунт. 
R. stolonifer развивается на коробочках и волокне хлопчатника, значительно его 
повреждая.

Таким образом, мукоровые грибы часто являются причиной значительных 
потерь урожая различных сельскохозяйственных культур, особенно при хра
нении. Среди патогенных для человека и животных видов мукоровых грибов
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Рис. 218. Absidia.
1 — столон с пучком спорангиеносцев со спо
рангиями; 2 — расплывшийся спорангий; 3 — 
зигота с суспензорами (с) и придатками (п)

нужно отметить как наиболее опас
ных: Мисог pusillus — поражает цент
ральную нервную систему или органы 
слуха у людей; Absidia corymbifera — 
вызывает заболевания бронхов и лег
ких у человека и животных; A. septata — 
вызывает легочные микозы у людей. 

Для рода абсидия также типично наличие столонов, но, в отличие от рода ри
зопус, спорангиеносцы отходят пучком от середины дуги, а спорангии имеют 
грушевидную форму (рис. 218).

Наиболее крупные спорангиеносцы и спорангии у видов рода фикомицес 
Phycomyces. Темные сине-зеленые, отливающие характерным металлическим 
блеском спорангиеносцы этих грибов достигают 30 см высоты и характеризуются 
положительным фототропизмом, а крупные, сначала ярко-желтые, а в зрелости 
черные спорангии содержат до 70 тыс. спор. P. blakesleanus и другие виды рода 
широко используются для биохимических, генетических и биофизических ис
следований.

Своеобразно устроен спорангиеносец копротрофного рода пилоболус (РИо- 
bolus), который легко обнаружить невооруженным глазом на навозе травоядных 
(рис. 219). Он растет вверх от находящейся в субстрате вздутой желтоватой 
клетки — трофоцисты. Спорангиеносец вздут на вершине в блестящий пузырь, 
на котором располагается черный, шаровидный, немного приплюснутый спо
рангий. Он отбрасывается целиком на расстояние до 2 м в сторону источника 
света за счет тургорного давления, развивающегося в пузыре и достигающего 
5,5 атм. В основании пузыря имеются цитоплазматическое кольцо и отложение 
|3-каротина. Ко времени созревания спорангия в этом пузыре развивается такое 
высокое тургорное давление, что на его поверхность выдавливаются блестящие 
капельки жидкости.

При одностороннем освещении пузыря световые лучи преломляются в нем 
и на цитоплазматическом кольце с противоположной от источника света сторо
ны образуют световое пятно. В этом месте накапливаются ростовые вещества, и 
начинается интенсивный рост, приводящий к положительному фототропиче- 
скому изгибу спорангиеносца. В это время набухает слизистое кольцо, располо
женное непосредственно под спорангием. Пузырь спорангиеносца лопается на 
вершине, спорангий отрывается и с силой отбрасывается в сторону источника 
света. Особенно резкие фототропические изгибы наблюдаются при действии 
лучей сине-фиолетовой части спектра. При падении спорангий переворачивается 
таким образом, что его нижняя уплощенная часть с остатками жидкости обра
щена книзу. Спорангий плотно прилипает к траве и вместе с ней попадает в пи
щеварительный тракт животного. Под действием пищеварительных ферментов 
кутинизированная оболочка спорангия разрушается, споры освобождаются и,
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Рис. 219. Pilobolus.
а — зрелые спорангии (фото); 6 — зрелый спорангий; в — отбрасывание спорангия

оказавшись на навозе травоядных, прорастают в мицелий. Необходимость по
падания на траву с последующим попаданием на специфический субстрат 
объясняет экологический смысл фототропических изгибов спорангиеносца 
у пилоболус, как и у большинства других копротрофных грибов.

У части мукоровых наблюдается переход от спорангиоспор к конидиям че
рез малоспоровые и односпоровые спорангии, называемые спорангиолями. В ка
честве примера такого перехода можно привести род тамнидиум — Thamnidium. 
Виды этого рода копротрофы часто встречаются на конском навозе. У них на 
конце очень длинного спорангиеносца расположен крупный многоспоровый 
спорангий с колонкой. На концах боковых ответвлений этого же спорангиеносца 
сидят многочисленные мелкие спорангиоли, не имеющие колонки, с малым 
количеством спор: от 4 до 10 (рис. 220).

У видов рода хетокладиум (Chaetocladium) (рис. 221), паразитирующих на 
других мукоровых грибах, формируются только односпоровые спорангиоли, ко
торые можно сравнить с конидиями. От настоящих экзогенно формирующихся 
конидий они отличаются двойной оболочкой: один слой — собственно споры, 
второй — сохранившаяся оболочка спорангия (рис. 221, А). Интересен механизм 
паразитизма видов хетокладиум. Уже на некотором расстоянии от мицелия па
разита гифа хозяина начинает расти по направлению к ней и сильно ветвится, 
особенно если мицелий хозяина принадлежит к противоположному типу спари
вания. После соприкосновения с гифой хозяина кончик гифы паразита отделяет
ся перегородкой, а перегородка между гифой хозяина и отделившейся клеткой 
паразита исчезает. При этом содержимое гифы хозяина (цитоплазма, ядра и т.д.) 
переходит в разрастающуюся клетку паразита и формируется так называемая 
насасывающая клетка (рис. 221, Б).



ГРИБЫ И Г Р И Б О П О Д О Б Н ЫЕ  ОРГАНИЗМЫ
328 --------------------------------------------------------------------------------------------------------

Рис. 220. Thamnidium. Рис. 221. Chaetocladium.
а — спорангий; б — спорангиоли; А — таллом с зиготой (з) и спорангиолями (сп), Б — стадии

в — спорангиеносец образования насасывающей клетки (нк) (1—5)

Спорангиоли могут приобретать вытянутую форму, например виды рода пип- 
тоцефалис (Piptocephalis) (рис. 222). В этом случае они имеют наибольшее мор
фологическое сходство с цепочками конидий на конидиеносце.

Половой процесс в порядке мукоровых более однообразен. Он соответствует 
описанному выше для отдела зигомикота. Некоторые морфологические особен
ности отличают зиготы отдельных родов. Так, у видов гетероталличного рода 
фикомицес (Phycomyces) от суспезоров (подвесков) или зигофоров, отделяющих 
сливающиеся клетки-гаметангии от остального мицелия, отходят выросты-при- 
датки, окружающие зиготу (см. рис. 215). У видов рода мортиерелла (Mortierella) 
зиготы окружены рыхлым сплетением таких придатков, которые часто перепле
таются с ответвлениями вегетативных гиф, образуя рыхлую обертку вокруг зи
готы. В результате образуется как бы зачаточное плодовое тело — зигокарп 
(рис. 223).

ПОРЯДОК ЭНДОГОНОВЫЕ 
(ENDOGONALES)

У видов порядка эндогоновые зиготы и многоспоровые спорангии без колон
ки формируются внутри плотной обертки из гиф, в результате чего образуются 
плодовые тела — спорокарпы. Они имеют вид плотных желтоватых клубеньков 
в диаметре от нескольких миллиметров до 2—3 см (рис. 224, 1, 2). Обычно спо
рокарпы развиваются в почве. Эндогоновые — почвенные грибы или сапротрофы
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Рис. 222. Piptocephalis.
1 — спорангиеносец со спорангиолями; 2 — детали строения одной ветви

Рис. 223. Mortierella.
Л — спорангиеносец с многоспоровыми спорангиями; Б — зигота с окружающими 

ее гифами (зачаточное «плодовое тело»)
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на растительных остатках. Наиболее распространен вид Endogone lactiflua, оби
тающий на мертвой древесине мелких валежных веточек. Его желтоватые споро- 
карпы достигают в диаметре 1—2 см. Если разрезать незрелый спорокарп этого 
гриба, то на разрезе выступает бледно-розоватая жидкость («млечный сок»). По
ловой процесс у Е. lactiflua — гаметангиогамия. Две соседние гифы, из которых 
одна более тонкая, отделяют конечные клетки, в которых остается по одному 
ядру. Ядро из меньшей клетки переходит в большую, а затем оба ядра вместе с 
цитоплазмой переходят в вырост, образующийся из большей, предположительно 
женской, клетки. Из выроста развивается зигота, одевающаяся несколькими обо
лочками (рис. 224, 3). После периода покоя, в течение которого зигота сохраняет 
двухъядерность, она прорастает, чему предшествует слияние ядер и последующее 
редукционное деление диплоидного ядра. Здесь необходимо отметить значитель
ную продолжительность периода двухъядерности, столь характерную для грибов

с клеточным мицелием аскомикот и 
базидиомикот.

ПОРЯДОК ГЛОМОВЫЕ 
(GLOMERALES)

Микоризные грибы, облигатные сим- 
биотрофы, образующие эндотрофную 
арбускулярную микоризу с травянисты
ми растениями (АМ-грибы). В основ
ном это виды рода гломус — Glomus 
(рис. 225). Грибам этой группы в послед
нее десятилетие уделяется значительное 
внимание исследователей и практиков, 
поскольку они способствуют повыше
нию урожаев ряда сельскохозяйственных 
культур. Типичный половой процесс — 
зигогамия — описан только у двух ви
дов порядка.

ПОРЯДОК ЭНТОМОФТОРОВЫЕ 
(ENTOMOPHTHORALES)

Виды порядка энтомофторовые — 
в основном паразиты насекомых, отку
да произошло их название. Немногие 
виды — паразиты шляпочных грибов,

Рис. 225. Glomus.
1 — споры на поверхности корня растения;
2 — аппрессории (а) и арбускулы (б) в корне;

3 — споры

|Ш1
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водорослей, заростков папоротников. Есть копрофилы. Мицелий в зрелом состоя
нии многоклеточный, а сами клетки многоядерные. Бесполое размножение осу
ществляется конидиями, которые часто активно отбрасываются от конидиеносца.

Порядок включает около 70 видов, относимых к 6—7 родам. Наиболее рас
пространен и хорошо изучен возбудитель «осенней болезни мух» Entomophthora 
muscae (рис. 226). Его конидия, попадая на муху, прорастает в ростковую трубку — 
гифу, внедряющуюся в тело насекомого. В жировом теле мухи гифа разрастается 
и затем распадается на многоядерные клетки «гифенные тела», которые разно
сятся гемолимфой по всему телу насекомого. Их количество увеличивается 
за счет деления или почкования, и пораженная муха погибает через 2—3 дня 
после заражения. Из дыхательных отверстий ее хитинового покрова высовывают
ся неветвящиеся булавовидные конидиеносцы, несущие на конце шаровидную 
многоядерную конидию. При созревании она отбрасывается, как бы отстрели
вается на расстояние до 2 см. Эти конидии образуют вокруг погибшей мухи 
мучнистый налет. Такую картину часто можно наблюдать осенью на оконных 
стеклах. Конидия энтомофторы имеет слизистый слой оболочки, который обес
печивает ей прилипание к телу мухи. Если же конидия не попадает на насеко
мое, то она вновь прорастет в конидиеносец с новой конидией, и так может 
повторяться несколько раз, что обеспечивает в конечном результате попадание 
на нужный для развития гриба субстрат — муху. Половой процесс у Е. muscae 
не выявлен, но у других видов рода энтомофтора он известен и заключается 
в слиянии двух одноядерных клеток.

Энтомофторовые грибы отличаются довольно узкой специализацией к насе- 
комым-хозяевам. Большинство — облигатные паразиты; их не удается выращи
вать в чистой культуре, что значительно ограничивает применение этих грибов 
для биологической борьбы с насекомыми—вредителями сельскохозяйственных 
растений и лесных пород. Однако инфекционный материал удается накопить, 
заражая насекомых искусственно. Выпущенные в природные очаги скопления 
вредителей (тлей, совок, саранчи и т.д.) зараженные насекомые вызывают у них 
искусственную эпизоотию, т.е. массовое заболевание и гибель.

Basidiobolus ranarum обитает на экскрементах лягушек и ящериц. У него 
многоклеточный одноядерный мицелий. На конидиеносце формируется одна 
овальная крупная конидия, которая активно отбрасывается по принципу раке
ты. Зигота образуется при слиянии двух клеток по типу конъюгации (рис. 227).

Энтомофторовые грибы близки к мукоровым, но представляют собой их са
мостоятельную эволюционную ветвь, уклонившуюся по ряду признаков в связи 
с узкой специализацией — паразитизмом на насекомых.

ПОРЯДОК ЗООПАГОВЫЕ 
(ZOOPAGALES)

Зоопаговые — это узкоспециализированная группа грибов, находящихся 
в почве, навозе, листовом опаде. Они являются облигатными паразитами или, 
возможно, хищниками почвенных амёб, нематод, личинок насекомых. Порядок 
включает около 10 видов из 3—4 родов. Мицелий очень тонкий, сначала не
клеточный, но быстро становится многоклеточным. Поверхность гиф клейкая, 
что связано с улавливанием подвижных животных-хозяев: нематод, амёб и т.д.
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Рис. 226. Entomophthora muscae. Рис. 227. Basidiobolus ranarum.
1 — пораженная муха, окруженная / — конидиеносец с конидией; 2 — верхушка конидиенос -
порошком конидий; 2 — конидие- ца, отделившаяся с конидией; 3 — конидия; 4 — верхушка
носец с конидией; 3 — «отстрелива- конидиеносца; 5—8 — половой процесс и образование

Таллом у всех видов редуцирован. Он состоит из коротких гиф, развивающихся 
в теле хозяина, и конидиеносцев, выступающих наружу. Конидии бывают оди
ночными — они обычно образуются по бокам конидиеносца — или в цепочках, 
если формируются на его вершине. У некоторых видов конидии имеют отростки 
в виде закрученных нитей, что обеспечивает лучшее прикрепление к телу хозяина. 
На амёбах паразитируют виды рода зоопаге — Zoopage, у которых конидии раз
виваются в цепочках (рис. 228), и рода эндокохлус Endocochlus с одиночными 
конидиями (рис. 229).

На основе изложенного обзора класса зигомиты можно предположить, что 
эта группа грибов филогенетически связана с какими-то более примитивными, 
возможно, хитридиевыми грибами, утратившими подвижные стадии в связи с 
переходом к наземному образу жизни, что в свою очередь привело к морфоло
гическим изменениям: развитию обильного неклеточного мицелия, возникно
вению спорангиоспор и конидий, зигогамии.

Класс Trichomycetes включает организмы, объединяемые скорее по эколого
трофическому признаку, чем по морфологии и циклам развития. Все они эндо
симбионты или сапротрофы, обитатели кишечника или хитиновых покровов 
членистоногих, в основном насекомых. Относительно мало изученная группа.

ние» конидии зиготы

Класс трихомицеты 
(Trichomycetes)
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Рис. 228. Zoopage.
1 — гриб с гаусториями в теле амёбы, 

2 — гифы с цепочками конидий

Рис. 229. Endocochlus.
1 — таллом гриба с зигоспорами в теле амёбы;
2 — конидиеносец с конидиями; 3 — фиб в теле

амёбы (ранняя стадия развития)

Вегетативное тело — многоядерный несептированный ветвящийся мицелий, 
реже — септированный с перфорированными перегородками.

Класс включает четыре порядка. Только у одного порадка — Harpellales из
вестны типичный половой процесс (зигогамия) и типичные трихоспоры (кони
дии или односпоровые спорангиоли), несущие у места своего прикрепления к 
гифе 1 или 4 нитевидных тонкоисчерченных придатка. В начале развития при
датки сначала скручены, а при созревании и отделении трихоспоры раскру
чиваются и, вероятно, служат для захвата соответствующего животного или 
прикрепления к нему (например, у Harpella melusina, растущего на мошках) 
(рис. 230). В состав клеточных стенок представителей этого порядка входит хи
тин. У представителей других порядков половой процесс может быть сильно 
упрощен. Это может быть слияние двух протопластов с ядрами, обособившими
ся в пределах одной нити, или могут сливаться 2 ядра, находящиеся в одной 
клетке.

Представители порядка Asellariales при бесполом размножении образуют це
почки «артроспор», развивающиеся из сегментов гиф (рис. 231, 2). Химический 
состав клеточных стенок сходен с предыдущим порядком. Эти два порядка 
в последнее время помещают в класс Zygomycetes (Мюллер, Леффлер, 1995), ос
тавляя в классе Trichomycetes 2 порядка.
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Рис. 230. Harperella melusina.
1 — таллом и конидиеносец с конидиями (трихоспорами); 2 — трихоспора 

с придатками; 3 — отделяющаяся трихоспора; 4 — зигота

Виды порядка Eccrinales образуют 
небольшие одноосевые талломы, при
крепляющиеся к кишечнику или хити
новому покрову членистоногих подуш
кообразной присоской. Бесполое раз
множение осуществляется эндогенными 
спорангиоспорами в односпоровых или 
многоспоровых спорангиях. В клеточ
ных стенках содержится целлюлоза. Хи
тина нет.

Для бесполого размножения видов 
порядка Amoebidales характерна амё- 
боидная стадия наряду со спорангио
спорами. Клеточные стенки состоят из 
галактозамина и галактана, что опре
деляет изолированное положение амё- 
бидовых в системе грибов.

Трихомицеты рассматривают как 
формальный таксон, объединяющий 
организмы с неизвестными филогенети
ческими связями. Хотя эта группа из
вестна уже почти 150 лет, ее биология 
и тем более происхождение остаются 
неясными. Неясен также и характер их 
взаимоотношений с членистоногими, 
на которых они поселяются: парази
тизм или комменсализм? Существует

Рис. 231. Трихомицеты.
1 — таллом (общий вид); 2 — Asellaria: а — спо- 
рангиоспора, б — верхушка таллома с пустыми 
спорангиями; 3 — конидии Spartiella с придатками 
до и после отделения от конидиеносца; 4 — общий 

вид таллома Enterobryus elegans
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предположение, что это не грибы, а водоросли, утратившие хлорофилл и при
способившиеся к жизни на водных членистоногих.

По разнообразию полового и особенно бесполого размножения, а также соста
ву клеточной стенки можно предположить, что это сборная группа. Сходство в 
строении таллома может быть связано со сходным образом жизни на членисто
ногих.

НАДОТДЕЛ ДИКАРИОМИЦЕТЫ 
(DIKARYOMYCOTERA)

Надотдел дикариомицеты включает два отдела: аскомицеты (Ascomycota) и 
базидиомицеты (Basidiomycota). Аскомицеты и базидиомицеты, несомненно, 
очень близкие группы. Это уже давно признавалось микологами, выдвигавшими 
гипотезы происхождения базидиомицетов от тех или иных групп аскомицетов 
или от их общего предка.

Можно отметить ряд важных таксономических признаков, объединяющих 
эти группы грибов:

— наличие в их циклах развития дикариотической фазы разной продолжи
тельности;

— мицелий с септами разного строения, имеющими центральную пору;
— таллом преимущественно мицелиального строения, в отдельных группах — 

дрожжеподобный или имеется дрожжеподобная стадия в цикле развития;
— клеточная стенка хитин-глюканового типа с разной долей участия хитина; 

в дрожжеподобной фазе в клеточных стенках присутствуют маннаны;
— бесполое размножение конидиями;
— отсутствие подвижных стадий;
— тенденция к образованию плодовых тел.
Современные исследования в области молекулярной филогении подтвердили 

общее происхождение аскомицетов и базидиомицетов (рис. 232). В настоящее 
время дикариомицеты как таксон, объединяющий аскомицеты и базидиомицеты, 
признаются многими микологами.

Формально в надотдел дикариомицеты не входят дейтеромицеты (Deutero- 
mycota), так как в их цикле развития нет дикариотической стадии, половой 
процесс утрачен, однако по происхождению эта полифилетическая группа свя
зана с дикариомицетами, поскольку произошла в результате утраты половых 
стадий — телеоморф в разных группах аскомицетов и реже базидиомицетов.

Отделы различаются по: характеру образования мейоспор — эндогенному, 
в сумке (аскомицеты), или экзогенному — на базидиях (базидиомицеты), продол
жительности дикариофазы в цикле развития, строению септ в мицелии, ультра
структуре клеточной стенки, ряду биохимических признаков (количественное 
соотношение хитина и глюканов в клеточной стенке, образование уреазы, на
личие сидерохромов и др.) и ряду других особенностей.
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Рис. 232. Филогения Dicaryomycota (схема дана по: Берби, Тейлор, 2001)
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ОТДЕЛ АСКОМИЦЕТЫ, ИЛИ СУМЧАТЫЕ ГРИБЫ
(ASCOMYCOTA)

Аскомицеты — одна из обширнейших групп грибов, включающая около 
30 000 видов, что составляет более 30% всех известных видов грибов. Многие 
микологи считают, что это самая большая по числу видов группа грибов (до 75% 
всех известных видов), если учитывать, что в нее включают лихенизированные 
грибы (рассматриваемые обычно как лишайники: см. с. 495), а в последнее вре
мя — также и дейтеромицеты (митотические, или анаморфные, грибы), связан
ные по происхождению с аскомицетами, даже если это анаморфные виды. Груп
па объединяет сапротрофные виды из разнообразных эколого-трофических групп, 
большое число паразитов, преимущественно растений, реже животных и грибов, 
а также симбиотрофов, к числу которых кроме лихенизированных грибов при
надлежат микоризообразующие и эндофитные грибы.

Аскомицеты чрезвычайно разнообразны как по строению, так и по образу 
жизни. Сюда относятся, например, дрожжи, представленные одиночными поч
кующимися клетками, многочисленные микроскопические грибы и грибы с 
крупными плодовыми телами (аскомами), размер которых нередко достигает 
нескольких сантиметров, а у некоторых видов — 10—30 см (сморчки, строчки 
и др.). Однако при всем разнообразии эти грибы связаны общим происхожде
нием и наличием ряда общих признаков, что позволяет объединять их в один 
отдел.

Основной признак аскомицетов — образование мейоспор эндогенно, в сумках, 
или асках. Сумки — одноклеточные структуры, образующиеся в результате по
лового процесса и содержащие фиксированное число аскоспор, обычно восемь 
(см. рис. 234, Г).

Вегетативное тело аскомицетов — это разветвленный гаплоидный мицелий, 
состоящий из одноядерных или многоядерных клеток. Перегородки (септы) 
в мицелии образуются упорядоченно. Септы неслоистые, с простой центральной 
порой и тельцами Воронина. Септа развивается центрипетально — от стенок 
гифы к центру. В центре септы остается пора (рис. 233), через которую переме
щается цитоплазма, а также могут мигрировать органеллы клетки, включая ядра. 
Поры в септах играют также важную роль в переносе питательных веществ по 
гифам в зону роста. Немногие сахаро
мицеты (например, виды Dipodascus) 
образуют септы с микроперфорацией 
(рис. 233, Б).

У некоторых низших аскомицетов 
(дрожжи) настоящего мицелия нет, 
и вегетативное тело представлено оди-

Рис. 233. Септа в мицелии аскомицетов: 7777ыу///7МТ/7У/ //777\щ/л-улуулу
А — с центральной порой, Б — с микро- у//?ш / /7 7 /Ш // / / / / / / /1 А у) / / / / / / / / / / / / / / / / / / / .  

перфорацией с
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ночными почкующимися или делящимися клетками, иногда образующими 
псевдомицелий (см. рис. 240). Дрожжеподобный рост при определенных усло
виях наблюдается и у некоторых мицелиальных аскомицетов, например у пред
ставителей порядков тафриновые (Taphrinales), онигеновые (Onygenales) и др.

Настоящие ткани у аскомицетов формируются редко. Исключение составля
ют высокоспециализированные паразиты из класса лябульбениомицеты (Laboul- 
beniomycetes), развивающиеся на членистоногих, преимущественно насекомых 
(порядок лябульбениевые — Laboulbeniales), а также представители порядка 
спатулоспоровые (Spathulosporales), паразиты красных водорослей. Их вегетативное 
тело состоит из настоящей ткани (см. рис. 267, А).

Основные полисахариды, входящие в состав клеточных стенок аскомицетов, — 
хитин и глюканы (полимеры D-глюкозы с р-1—3- и |5- 1—6-связями). Содержа
ние хитина у аскомицетов ниже, чем у хитридиомицетов и базидиомицетов, и 
составляет не более 20—25% полисахаридов клеточной стенки (у некоторых 
хитридиомицетов — до 60%). У дрожжей хитин содержится в небольших коли
чествах (например, у Saccharomyces около 1%), а у некоторых аскомицетов он 
отсутствует (схизосахаромицеты (Schizosaccaromycetes)). Большую часть полиса
харидов клеточной стенки составляют глюканы (до 80—90%). У дрожжей в кле
точных стенках кроме глюканов обнаружены маннаны — полимеры маннозы.

В цикле развития многих аскомицетов большую роль играет бесполое 
размножение. Стадия бесполого размножения — анаморфа, или анаморфная 
стадия, — представлена конидиями, образующимися на гаплоидном мицелии 
экзогенно (реже эндогенно), на конидиеносцах разного строения. Конидиеносцы 
могут быть расположены на мицелии по-разному: одиночно, соединяясь в пучки 
(коремии) или подушечки (спородохии), а также образуя плотный слой на поверх
ности сплетения гиф (ложа) или внутри шаровидных или грушевидных структур 
с отверстием на вершине (пикниды). Типы конидиальных спороношений и спо
собы образования конидий подробно описаны в разделе «Дейтеромицеты (Deute- 
romycota)» (с. 482).

Конидиальные спороношения развиваются в период вегетации грибов и 
служат для их массового расселения. У аскомицетов-паразитов они обычно об
разуются на живых растениях, а половые стадии — телеоморфы (за немногими 
исключениями) — после отмирания растения или его частей в конце вегетации 
или после перезимовки.

У некоторых аскомицетов анаморфы неизвестны, у других они преобладают 
в цикле развития. Иногда анаморфы образуются редко, их трудно обнаружить 
в природе и получить в искусственной культуре грибов, поэтому многие аско
мицеты как в природе, так и в коллекциях культур чаще встречаются в кониди- 
альной стадии.

Анаморфные стадии многих аскомицетов (а также базидиомицетов) имеют 
самостоятельные видовые наименования, нередко более распространенные, чем 
названия телеоморф. Например, многие пенициллы (Penicillium) и аспергиллы 
(Aspergillus), образующие телеоморфы, более известны под названием их ана
морф. Так, широко используемый в генетических исследованиях аскомицет 
Emericella nidulans обычно называют Aspergillus nidulans.
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В Международном кодексе ботанической номенклатуры, который регулирует 
употребление названий растений и грибов, содержится специальный параграф, 
разрешающий использовать наряду с основным видовым названием аскомицета 
(или базидиомицета), данным по его телеоморфе и относящимся ко всем его 
стадиям — холоморфе, также и название анаморфной стадии в тех случаях, когда 
речь идет именно об этой стадии гриба (более подробно правила использования 
названий растений и грибов приведены в Приложении, с. 539).

У большого числа грибов, встречающихся в природе в анаморфной стадии, 
половые стадии неизвестны. Такие грибы относят к отделу дейтеромицеты, или 
анаморфные грибы (с. 482).

Типичный для аскомицетов половой процесс — слияние двух специализи
рованных клеток мицелия, не дифференцированных на гаметы. Такие клетки 
обычно называют гаметангиями, а тип полового процесса — гаметангиогамией. 
Однако «гаметангии» аскомицетов не гомологичны настоящим гаметангиям, 
в которых развиваются гаметы, а происходят, вероятно, от недифференциро
ванных копулирующих ветвей мицелия соматогамных грибов. У мицелиальных 
низших аскомицетов из подотдела сахаромицеты (Saccharomycotina) половой 
процесс сходен с зигогамией зигомицетов. Гаметангии разного пола морфологи
чески сходны (или малоразличимы) и представляют собой одноядерные или, реже, 
многоядерные выросты или веточки мицелия. После их слияния сразу наступает 
кариогамия, и сумка развивается непосредственно из зиготы. В многоядерных 
гаметангиях аскомицетов сливаются только два ядра. Зигота не переходит 
в состояние покоя, а сразу развивается в сумку. В цикле развития этой группы 
имеются, таким образом, только гаплоидная и диплоидная стадии.

У высших аскомицетов из подотдела эуаскомицеты (Euascomycotina) наблюда
ются дифференциация и усложнение строения гаметангиев. Женский гаметангий 
состоит обычно из двух частей — аскогона и нитевидно вытянутой трихогины, 
мужской гаметангий — антеридий — одноклеточный. При слиянии содержимое 
антеридия по трихогине переходит в аскогон. После плазмогамии гаплоидные 
ядра разного пола сразу не сливаются, а объединяются попарно, образуя дика- 
рион. Из аскогона вырастают аскогенные гифы, в которых ядра дикариона син
хронно делятся. Эти гифы ветвятся и разделяются септами на двухъядерные 
клетки. На аскогенных гифах развиваются сумки (рис. 234, А—Г). При этом ко
нечная клетка аскогенной гифы загибается крючком, ядра дикариона располага
ются в месте перегиба и одновременно делятся. Пара ядер разных типов спарива
ния остается в месте перегиба крючка, одно ядро переходит в кончик крючка, 
еще одно — в его основание. Затем образуются две перегородки, отделяющие 
одноядерные конечную и базальную клетки крючка. В результате слияния этих 
клеток восстанавливается дикарион и крючок может сформироваться повторно. 
Средняя двухъядерная клетка крючка развивается в сумку (рис. 234, В—Г] 235). 
Сумка увеличивается в размерах, ядра дикариона сливаются, диплоидное ядро 
делится редукционно и митотически, вокруг восьми гаплоидных ядер формиру
ются аскоспоры.
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А—Г — Pyronema omphalodes: А — антеридий (/} и 
аскогон (2) с трихогиной (J); Б — развитие сумок 
из аскогенных гиф по способу крючка; В — молодая 
сумка после мейоза; Г — зрелая сумка с аскоспо- 
рами; Д  — сперматизация у Bombardia: аскогон (2)

Рис. 234. Половой процесс и развитие сумок

с трихогиной (3) и спермации (4)

у аскомицетов:

Г

Типичный способ развития сумок был впервые описан П. Клауссеном у дис- 
комицета Pyronema omphalodes в начале XX в. У некоторых аскомицетов, напри
мер в порядках онигеновые (Onygenales) и эвроциевые (Eurotiales), сумки обра
зуются на аскогенных гифах иными способами: цепочками по ходу аскогенных 
гиф, из их конечных клеток или боковых выростов.

По способу формирования аскоспоры аскомицетов отличаются от спорангио- 
спор зародышевого спорангия зигомицетов. Если при образовании спорангиоспор 
происходит раскалывание цитоплазмы спорангия, аскоспоры развиваются по 
способу так называемого «свободного образования клеток»: часть цитоплазмы 
сумки обособляется вокруг ядер и одевается клеточной стенкой. При этом аско
споры у низших аскомицетов и эуаскомицетов формируются по-разному: у пер
вых наблюдается индивидуальное выделение каждой аскоспоры мембраной, у 
последних аскоспоры обособляются в результате инвагинации первоначально 
общей мембраны. В сумке аскоспоры окружены неиспользованной на их фор
мирование цитоплазмой — эпиплазмой. К моменту созревания аскоспор в ци
топлазме гликоген превращается в сахар, тургорное давление в сумке резко воз
растает, и аскоспоры с силой выбрасываются на расстояние от долей миллиметра 
до 10 см и более.

В результате образования аскогенных гиф увеличивается число сумок, а сле
довательно, и аскоспор, развивающихся из одного аскогона. Формирование 
сумок по способу крючка с восстановлением дикариона в его базальной клетке 
и повторным образованием крючков обеспечивает расположение сумок пучком 
или слоем, что облегчает активное освобождение аскоспор.
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В цикле развития высших аскомицетов чередуются, таким 
образом, три фазы: длительная — гаплоидная, в течение кото
рой происходит бесполое размножение, непродолжительная — 
дикариотическая (аскогенные гифы) и очень короткая — 
диплоидная (молодая сумка с диплоидным ядром).

Для многих аскомицетов характерна морфологическая 
редукция полового процесса. У некоторых представителей этого 
отдела антеридии отсутствуют или не функционируют. В этом 
случае их функции могут выполнять конидии, вегетативные 
гифы или мелкие специализированные клетки, называемые 
спермациями. Спермации часто образуются на другом мице
лии, на значительном расстоянии от аскогона, и переносятся 
каплями дождя, насекомыми или токами воздуха. У многих 
аскомицетов трихогина хемотропична и подрастает к сперма- 
циям или конидиям совместимого типа (см. рис. 234, Д).

В том случае, когда отсутствуют оба гаметангия, дикарио- 
тизация происходит в результате слияния клеток вегетативных 
гиф одного или совместимых мицелиев — соматогамии. Иногда 
дикарионы формируются без слияния клеток — в результате 
попарной ассоциации ядер в аскогоне или в вегетативных клет
ках гифы.

Среди аскомицетов встречаются как гомоталличные, так и 
гетероталличные виды, причем гетероталлизм здесь биполярный.

По строению стенки и функциям сумки аскомицетов под
разделяют на две большие группы: прототуникатные и эуту- 
никатные. Прототуникатные сумки имеют тонкую недиффе
ренцированную стенку, которая разрушается или растворяется, 
пассивно освобождая аскоспоры. Такая сумка служит только 
местом формирования спор, но не участвует активно в их рас
пространении. Эутуникатные сумки характеризуются более 
плотными стенками, часто со специальными приспособления
ми для вскрывания сумки. Строение стенки эутуникатных су
мок может быть двух типов. Стенка унитуникатных сумок 
(рис. 235, А) относительно тонкая, однородная и выглядит од
нослойной, хотя и состоит из двух слоев; на вершине сумок 
имеется апикальный аппарат различного строения, служащий 
для их вскрывания. Битуникатные сумки имеют ясно двухслойную стенку, 
состоящую из жесткого наружного и эластичного внутреннего слоев (рис. 235, Б). 
При созревании аскоспор наружный слой стенки разрушается начиная с вер
шины, внутренний слой под действием повышенного тургорного давления рас
тягивается, и аскоспоры активно выбрасываются из сумки. Битуникатные сумки 
с полностью расслаивающейся стенкой называют также фисситуникатными. 
Эутуникатные сумки, вторично утратившие способность к активному освобож
дению аскоспор, называют псевдопрототуникатными.

Рис. 235. Типы 
сумок:

А — унитуникат- 
ные, Б — битуни

катные
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У большинства низших аскомицетов и аскомицетов с замкнутыми плодовыми 
телами форма сумок округлая или эллипсоидная, а у групп с активным выбра
сыванием аскоспор — булавовидная или цилиндрическая.

В сумке аскомицетов обычно образуется восемь аскоспор, однако наблюдают
ся многочисленные отклонения от типа. Сокращение числа аскоспор происходит 
в результате уменьшения числа делений ядра (например, образование четырех 
аскоспор у Magnusiomyces magnusii) или дегенерации части гаплоидных ядер 
в формирующейся молодой сумке (например, развитие двух аскоспор у сморч
ковой шапочки ( Verpa bohemica)). Число аскоспор увеличивается или при возра
стании числа делений ядер в сумке (например, у некоторых представителей по
рядка Sordariales, семейства Thelebolaceae и др.), или в результате почкования 
аскоспор в сумке (например, у порядка тафриновые ( Taphrinales)).

Форма аскоспор разнообразна — от шаровидных или эллипсоидных до ните
видных. Они могут быть одноклеточными или иметь поперечные перегородки, 
реже — поперечные и продольные перегородки (муральные аскоспоры). У некото
рых аскомицетов аскоспоры имеют разнообразные придатки, играющие роль 
в их распространении, например слизистые обвертки и придатки у копротрофных 
грибов.

У низших аскомицетов сумки образуются непосредственно на мицелии или 
как одиночные клетки, а у высших — в специальных вместилищах: плодовых 
телах (аскомах) и аскостромах. Различают следующие типы плодовых тел (см. 
рис. 241): клейстотеций — полностью замкнутое плодовое тело, перитеций — 
полузамкнутое, обычно кувшиновидное плодовое тело с отверстием на вершине, 
и апотеций — открытое, обычно чашевидное плодовое тело, на верхней стороне 
которого расположен гимений — слой сумок и стерильных элементов — парафиз. 
Клейстотеции, перитеции и апотеции — настоящие плодовые тела, развивающи
еся по аскогимениалъному типу. Перидий (оболочка) такого плодового тела образу
ется после плазмогамии: гаплоидные вегетативные гифы оплетают аскогенные 
гифы и сумки, формируя плотную плектенхиму.

Настоящие плодовые тела могут развиваться непосредственно на мицелии 
или в стромах — плотных сплетениях гиф различной формы, размера и консис
тенции. Однако в отличие от аскостром они всегда имеют собственный перидий, 
заметный хотя бы на ранних стадиях развития.

Аскострома развивается по асколокулярному типу. Сначала закладывается 
строма из переплетающихся гиф. В ней образуются аскогоны и происходит по
ловой процесс. Аскогенные гифы и появляющиеся на них сумки раздвигают 
или разрушают плектенхиму стромы, освобождая в ней полость — локулу. Каж
дая локула содержит одну или несколько сумок. Строма над локулой разруша
ется, образуя отверстие, через которое освобождаются аскоспоры. В аскостроме 
формируются от одной до многочисленных локул. По внешнему виду аскостро- 
мы часто похожи на настоящие перитеции, но отличаются от них отсутствием 
собственного перидия: их оболочкой служит ткань стромы. Такие аскостромы 
называют также псевдотециями.

Аскомицеты широко распространены в природе во всех географических зо
нах. Они обитают как сапротрофы в почве, лесной подстилке, на разнообразных 
растительных субстратах (древесина, отмершие части растений и т.д.). Некоторые 
группы аскомицетов заняли экологические ниши, недоступные для других грибов.
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Так, кератинофильные грибы развиваются на субстратах животного происхожде
ния, содержащих кератин. Некоторые аскомицеты обитают в морях или пресно
водных водоемах на погруженной в воду древесине. Большая группа аскомицетов 
из разных таксономических групп приспособлена к развитию на экскрементах 
различных животных, преимущественно травоядных. Сапротрофные аскомицеты 
активно участвуют в минерализации органических веществ в природе, особенно 
в разложении растительных остатков, содержащих целлюлозу. Ряд аскомицетов 
вызывает плесневение и порчу разнообразных материалов и изделий, а также 
пищевых продуктов.

Многочисленные аскомицеты паразитируют на высших растениях, грибах, 
водорослях, лишайниках, животных и человеке. Они вызывают серьезные забо
левания культурных и дикорастущих растений (мучнистую росу, паршу яблони 
и груши и многие другие), болезни человека и животных (дерматомикозы, глу
бокие микозы, микотоксикозы и др.).

В то же время многие представители этого отдела широко используются 
в биотехнологии как продуценты биологически активных веществ — антибио
тиков, витаминов, ферментов, алкалоидов, кормового белка, как возбудители 
спиртового брожения в хлебопечении, пивоварении и виноделии, а также как 
агенты биологического контроля болезней и вредителей растений. Наконец, не
которые аскомицеты используются как модельные объекты в биохимических 
и генетических исследованиях.

Система аскомицетов претерпела существенные изменения в течение послед
него десятилетия. В прошлом аскомицеты подразделяли на основе наличия или 
отсутствия плодовых тел на две группы: гемиаскомицеты, или голосумчатые 
(плодовые тела отсутствуют, сумки образуются непосредственно на мицелии, 
прототуникатные), и эуаскомицеты, или плодосумчатые (сумки образуются в ас- 
комах или аскостромах, преимущественно эутуникатные). В некоторых системах 
эуаскомицеты понимали в более узком смысле и выделяли в этот таксон только 
аскомицеты с настоящими плодовыми телами, принимая таксоны такого же 
ранга для локулоаскомицетов (аскомицеты с аскостромами) и лябульбениоми- 
цетов (аскомицеты с тканевыми талломами). Наконец, некоторые микологи 
подразделяли эуаскомицеты на таксоны соответственно типам плодовых тел — 
плектомицеты, пиреномицеты и дискомицеты, ограничивали таксоны такого 
же ранга для локулоаскомицетов и лябульбениомицетов (табл. 7).

Таблица 7
Системы аскомицетов, наиболее 

распространенные во второй половине XX в.

Luttrell, 1951, 1955 Ainsworth, 1966, 1971

Ascomycetes*
Hemiascomycetidae
Euascomycetidae
Loculoascomycetidae

Ascomycotina*
Hemiascomycetes
Plectomycetes
Pyrenomycetes
Discomycetes
Loculoascomycetes
Laboulbeniomycetes

* В таблице сохранены ранги таксонов оригиналь
ных работ.
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С 90-х годов прошлого века в систематике аскомицетов начинают широко 
использоваться молекулярные методы. Молекулярная систематика, или гено- 
систематика, на основании определения нуклеотидных последовательностей 
отдельных генов или участков ДНК и построения методами кладистики фило
генетических деревьев и оценки их достоверности позволяет с той или иной 
степенью вероятности судить о филогенетических связях таксонов любого ранга 
и их монофилии или полифилии.

По данным анализа нуклеотидных последовательностей гена 18S рРНК и ряда 
других генов (28S рРНК, РНК полимеразы II, р-тубулина и др.) были выделены 
три группы аскомицетов, принятые в современной системе в ранге подотделов:

1. Базальная группа, включающая часть гемиаскомицетов — порядки тафри- 
новые (Taphrinales), протомицетовые (Protomycetales), схизосахаромицетовые 
(Schizosaccharomycetales) и некоторые другие группы, выделяемая в подотдел 
тафриномицеты, или архиаскомицеты (Taphrinomycotina = Archiascomycotina). 
Это наиболее древняя группа, исходная для остальных аскомицетов (см. рис. 232). 
Предполагают, что ее расхождение с остальными группами аскомицетов произо
шло в силуре (около 410 млн лет назад), а расхождение групп самих архиаскоми- 
цетов — в карбоне (около 320 млн лет назад). Результат этого — значительное 
расхождение порядков архиаскомицетов и невозможность дать их общую харак
теристику.

2. Подотдел гемиаскомицеты, или сахаромицеты (Hemiascomycotina, или 
Saccharomycotina), принимаемый в сокращенном виде после исключения таксо
нов, вошедших в архиаскомицеты. Объединяет как почкующиеся дрожжи, так и 
разнообразную группу мицелиальных грибов.

3. Подотдел эуаскомицеты, или пезизомицеты (Euascomycotina, или Pezizo- 
mycotina), объединяющий все аскомицеты с настоящими плодовыми телами 
или аскостромами и наличием в цикле развития дикариотической фазы. Вклю
чает эуаскомицеты, локулоаскомицеты и лябульбениомицеты предыдущих сис
тем (табл. 7).

П О Д О Т Д Е Л  Т А Ф Р И Н О М И Ц Е Т Ы , И Л И  А Р Х И А С К О М И Ц Е Т Ы  
( T A P H R IN O M Y C O T IN A , И Л И  A R C H IA S C O M Y C O T IN A )

Подотдел Taphrinomycotina — очень разнородная по морфологии и другим 
признакам группа аскомицетов, выделенная на основании данных молекулярных 
исследований. Включает хорошо известные микологам порядки тафриновые 
(Taphrinales) и протомицетовые (Protomycetales), объединяемые в класс тафри
номицеты ( Taphrinomycetes), а также делящиеся дрожжи схизосахаромицеты 
(класс Schizosaccharomycetes с одним порядком), классы пневмоцистидомицеты 
(Pneumocystidomycetes) — паразиты животных, ранее относимые к протестам, и 
неолектомицеты (Neolectomycetes) — аскомицеты с булавовидными плодовыми 
телами, покрытыми гимением, состоящим только из сумок.



Класс тафриномицеты 
(Taphrinomycetes)

Класс тафриномицеты включает два порядка: тафриновые (Taphrinales) и про
томицетовые (Protomycetales).

ПОРЯДОК ТАФРИНОВЫЕ 
(TAPHRINALES)

Порядок объединяет около 100 видов грибов — паразитов высших растений, 
вызывающих гипертрофию и деформацию органов. Сумки располагаются на 
мицелии плотным слоем под кутикулой пораженных органов. Плодовых тел нет. 
Дикариотический мицелий распространяется под эпидермисом и по межклет
никам в тканях растений. Мицелий однолетний или многолетний, зимующий 
в трещинах коры или в почках пораженных растений.

К порядку тафриновые относится один род тафрина ( Taphrina), виды кото
рого паразитируют на представителях разных семейств растений, но особенно 
часто на розоцветных, а также березовых, ивовых, буковых и др. Это высоко

специализированные паразиты, поражающие лишь 
определенные органы одного или близкородственных 
растений. Развиваясь на них, тафриновые вызывают 
разнообразные деформации пораженных органов: 
курчавость листьев (рис. 236), «дутые плоды», или 
«кармашки» (рис. 237), «ведьмины метлы» и галлы. 
Возникновение таких деформаций вызвано тем, что 
тафриновые способны синтезировать фитогормоны, 
стимулирующие рост, — р-индол ил уксусную кислоту 
и вещества типа цитокининов, а также стимулиро
вать их синтез самим растением. Под действием фи
тогормонов клетки растений гипертрофируются, уве
личивается скорость их деления при одновременном 
нарушении процессов дифференциации, что приводит 
к изменению размеров и деформации пораженных 
органов.
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Рис. 236. Курчавость листьев 
персика, вызываемая Taphrina 

deformans
Рис. 237. Ветка сливы с плодами, пораженными 

Taphrina pruni
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Цикл развития тафриновых можно рассмотреть на примере Taphrina defor
mans — возбудителя курчавости листьев персика (рис. 238). Аскоспоры этого 
гриба зимуют в трещинах коры и в почках растения, где могут почковаться в 
гаплоидной фазе. Дикариотизация у тафриновых происходит весной в результате 
копуляции гаплоидных аскоспор или продуктов их почкования. У многих из них 
обнаружен гетероталлизм. У некоторых видов дикарион образуется при делении 
ядра в почкующихся клетках. Дикариотический мицелий заражает листья при 
распускании почек. Пораженные листья увеличиваются в размерах, их листо
вые пластинки утолщаются, хотя жилки листьев недоразвиваются и остаются 
укороченными. Такие листья имеют волнистую «курчавую» поверхность и жел
тую, розоватую, а позднее бурую окраску. Дикариотический мицелий гриба рас
пространяется по межклетникам в ткани листа, а на его гифах, расположенных 
под кутикулой на нижней поверхности листа, развиваются сумки. В двухъядер
ных аскогенных клетках гиф, расположенных между эпидермисом и кутикулой 
листа, происходит кариогамия. В верхней части аскогенной клетки образуется 
вырост, и аскогенная клетка делится на две. Ядро в нижней клетке-ножке деге
нерирует, а верхняя клетка развивается в сумку. В ней происходят мейоз и ми
тотическое деление ядер, и вокруг восьми гаплоидных ядер формируются ас
коспоры. Аскоспоры способны почковаться, поэтому сумки тафриновых нередко 
бывают вторично-многоспоровыми. Сумки образуют под кутикулой плотный слой. 
Созревая, они прорывают кутикулу листа и оказываются на его поверхности.

Другой широко распространенный вид тафриновых, Т. pruni, поражает сли
ву, вишню, алычу, терн и черемуху, вызывая у них образование так называемых 
«дутых плодов», или «кармашков». У пораженных плодов разрастается перикарп 
(рис. 237), косточка не развивается, вместо нее остается полость. У черемухи 
кроме этого появляется махровость цветков, утолщаются тычинки и чашелистики. 
Мицелий у Т. pruni многолетний; он зимует в тканях побегов, а также в почках 
растения.

У вишни, пораженной видом Т. cerasi, образуется «ведьмина метла» — гус
тые скопления укороченных, сильноразветвленных побегов с мелкими, быстро 
опадающими листьями. Многочисленные тафриновые вызывают деформацию 
листьев у целого ряда лиственных деревьев — березы, ольхи, клена. Кроме того, 
у березы, клена, граба, а также у других деревьев образуются «ведьмины метлы».

Тафриновые — одна из наиболее древних групп аскомицетов (см. рис. 232). 
Предполагают, что близкий к ним гипотетический гриб Prototaphrina, имевший 
дикариотический мицелий и паразитировавший на папоротниках, был общим 
предком аско- и базидиомицетов.

П О Д О Т Д Е Л  С А Х А Р О М И Ц Е Т Ы , И Л И  Г Е М И А С К О М И Ц Е Т Ы  
(S A C C H A R O M Y C O T IN A , H E M IA S C O M Y C O T IN A )

Этот небольшой подотдел объединяет примитивные аскомицеты, у которых 
нет плодовых тел и сумки развиваются непосредственно на мицелии или из 
одиночных клеток. В цикле развития отсутствует дикариотическая фаза. Подотдел
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Гаплофаза

Рис. 238. Цикл развития Taphrina:
1 — почкование аскоспор; 2 — дикариотизация; 3 — дикариотический мицелий в растении; 4 — 
слияние ядер дикариона; 5 — деление диплоидного ядра и образование материнской клетки сумки;

6, 7 — развитие сумки; 8 — слой сумок на поверхности пораженного органа растения

включает только один класс — сахаромицеты (Saccharomycetes) с одним поряд
ком и несколькими семействами.

Для мицелиальных сахаромицетов (диподасковые — Dipodascaceae и сахаро- 
микопсидные — Saccharomycopsidaceae) характерно образование на мицелии 
одиночных сумок, развивающихся непосредственно из зиготы без участия аско
генных гиф. У относящихся к этому классу дрожжей настоящий мицелий отсут
ствует, клетки размножаются почкованием, и сумки формируются как одиночные 
свободные клетки. Смена ядерных фаз в цикле развития сахаромицетов может 
быть разных типов. Сюда относятся как типичные гаплобионты (Dipodascus, 
Saccharomycopsis и многие другие), так и грибы с продолжительной диплоидной 
фазой (например, пекарские дрожжи — Saccharomyces cerevisiae) и даже предста
вители, у которых гаплоидны только аскоспоры (например, виды рода Saccharo- 
туcodes).
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Большинство сахаромицетов — сапротрофы, обитающие на поверхности 
плодов и вегетативных частей растений, в нектаре цветков, в истечениях растений, 
на древесине, в почве, некоторые из них развиваются в ассоциациях с насеко
мыми. Паразитов в этой группе немного, например виды рода Eremothecium, 
развивающиеся на лесном орехе и фисташках, на коробочках хлопчатника и 
плодах других растений, и Dipodascus — на пластинках осеннего опенка. Большое 
практическое значение имеют дрожжи — возбудители спиртового брожения, 
а также продуценты некоторых витаминов, например широко используемые 
для производства рибофлавина Eremothecium ashbyi и Ashbya gossypii.

У небольшого рода Dipodascus образуется хорошо развитый мицелий, а на 
нем — цилиндрические, обычно многоспоровые сумки. Виды этого рода встре
чаются в истечениях растений, на древесине, в почве, на других грибах и не 
имеют практического значения. Однако этот род хорошо изучен, так как обна
руживает черты сходства с зигомицетами, и в течение многих лет рассматривался 
как возможное связующее звено между аскомицетами и их гипотетическими 
предками, близкими к современным зигомицетам. В дальнейшем было показано, 
что многие признаки (например, состав полисахаридов клеточных стенок и др.),

а также данные молекулярной филогене
тики не подтверждают эту гипотезу.

У D. albidus, обитающею в истечени
ях различных растений, хорошо развит 
мицелий, состоящий из крупных много
ядерных клеток до 100 мкм длиной. На 
нем закладываются многоядерные гаме
тангии, различающиеся по размеру. После 
слияния гаметангиев образовавшаяся зи
гота сразу же развивается в удлиненную 
многоспоровую сумку (рис. 239). Аско
споры освобождаются из сумки пассивно. 
Они окружены слизистой обверткой, и при 
ее набухании сумка растягивается и раз
рывается на вершине. Аскоспоры выходят 
из сумки и собираются на ее вершине в 
шарик, склеенный слизью. У другого вида 
этого рода — D. aggregatus, обитающего в 
личиночных ходах некоторых жуков-ко- 
роедов, мицелий состоит из одноядерных 
клеток, и гаметангии также одноядерны.

Половое размножение Dipodascus при 
большом внешнем сходстве с наблюдае
мым у зигомицетов существенно отлича-

Рис. 239. Dipodascus albidus.
А, Б — половой процесс; В — молодая сумка с гапло

идными ядрами; Г — зрелая сумка с аскоспорами
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ется тем, что зигота у представителей этого рода не переходит в состояние по
коя и непосредственно развивается в сумку, а аскоспоры образуются по способу 
свободного образования клеток, типичному для аскомицетов.

Наиболее распространенная и практически важная группа сахаромицетов — 
сумчатые дрожжи (семейство сахаромицетовые — Saccharomycetaceae). Типичного 
мицелия у них нет, таллом представлен одиночными клетками, размножающи
мися почкованием (рис. 240, А). Если такие клетки не расходятся, формируется 
псевдомицелий (рис. 240, В). Половой процесс — копуляция двух вегетативных 
клеток (рис. 240, Г). Аскоспоры образуются в сумках, представляющих собой 
одиночные клетки (рис. 240, Б).

Рис. 240. Дрожжи.
А — почкующиеся клетки; Б — сумка Saccharomyces cerevisiae; В — псевдомицелий; Г — половой

процесс у Schizosaccharomyces octosporus

Название «дрожжи» используется для группы грибов, которые на протяже
нии всего цикла развития или большей его части существуют в виде одиночных 
клеток, почкующихся или делящихся. Дрожжи не представляют филогенетически 
единой группы. Кроме грибов, образующих сумчатую телеоморфу (класс сахаро
мицеты, объединяющий более половины известных родов дрожжей, класс схизо- 
сахаромицеты — Schizosaccharomycetes, или делящиеся дрожжи), к ней относятся 
также и базидиомицеты: порядки споридиевые (Sporidiales) и филобазидиевые 
(Filobasidiales) (см. с. 418, 434). Наконец, известны дрожжи, у которых телеомор
фа в цикле развития отсутствует (так называемые «аспорогенные дрожжи»). 
В цикле развития некоторых мицелиальных грибов при определенных условиях 
среды также может наблюдаться дрожжеподобная стадия — такие грибы назы
вают диморфными.

В отличие от семейств диподасковые и сахаромикопсидовые, все представи
тели которых гаплобионты, сахаромицетовые объединяют грибы с разной про
должительностью гаплоидной и диплоидной фаз в цикле развития. У одних,
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например у видов из родов Debaryomyces и Nadsonia, наблюдается длительная 
гаплоидная фаза, а диплоидизация происходит непосредственно перед образо
ванием сумки. Пекарские дрожжи (Saccharomyces certvisiae) после образования 
аскоспор в течение некоторого времени почкуются в гаплоидной фазе, после 
чего следует половой процесс — копуляция соматических клеток, и почкование 
продолжается уже в диплоидной фазе. В условиях голодания и хорошей аэра
ции среды такие диплоидные клетки превращаются в сумки. Наконец, среди 
сахаромицетовых есть представители, у которых гаплоидная фаза сокращена до 
аскоспоры, а иногда наблюдается копуляция аскоспор уже в сумке. Примером 
таких диплобионтов может служить Saccharomycodes ludwigii.

Дрожжи широко распространены на разнообразных субстратах, богатых саха
рами: на поверхности плодов, в нектаре цветков, в сахаристых истечениях деревьев 
и др. Известны виды, которые хорошо растут на средах с высокой концентрацией 
сахара (осмофильные дрожжи); они часто встречаются в меде, вареньях и других 
подобных средах, вызывая их порчу. Дрожжи из рода Debaryomyces устойчивы 
к повышенной концентрации солей и часто выделяются из морской воды, рассо
лов, обитают на солонине, на поверхности копченых колбас, сыров и на других 
белковых субстратах, необычных для дрожжей. Представители некоторых родов, 
например Lipomyces, обитают в почвах.

Развиваясь на средах, содержащих сахара, многие дрожжи вызывают спир
товое брожение — превращение сахара в этиловый спирт и углекислый газ с вы
делением энергии в отсутствие кислорода. Хотя этот процесс уже в древности 
(Египет и Двуречье) использовался для приготовления алкогольных напитков и 
в хлебопечении, его связь с развитием дрожжей была обнаружена лишь в 1876 г. 
J1. Пастером. Спиртовое брожение лежит в основе целого ряда пищевых произ
водств — хлебопечения, виноделия, пивоварения, а также производства техни
ческого спирта из отходов целлюлозно-бумажной промышленности или мелассы.

Известны многие виды дрожжей, например из рода Lipomyces, неспособные 
сбраживать сахара, но окисляющие их. Представители этого рода обитают только 
в почвах. Их клетки имеют крупные размеры, содержат много жира и окружены 
слизистой полисахаридной капсулой. Сумки образуются после копуляции клеток- 
почек, часто на одной материнской клетке.

Среди дрожжей, вызывающих спиртовое брожение, наибольшее значение 
имеют представители рода Saccharomyces. Этот род объединяет как виды, встре
чающиеся в природе, так и «культурные» виды, представленные многочисленны
ми производственными расами. Сахаромицеты способны к активному сбражива
нию сахаров и накоплению большого количества спирта (10—19% по объему).

Пекарские дрожжи (S. cerevisiae) не выделяются из природных субстратов 
и существуют только в культуре. Их слегка овальные клетки размножаются поч
кованием. На поверхности клетки образуется сферический вырост, увеличиваю
щийся в размерах и отделяющийся перетяжкой от материнской клетки. После 
отделения клетки на ней и на материнской клетке остаются рубцы. По их числу 
можно определить относительный возраст почкующейся клетки (иногда число 
их доходит до 30—40). Сумки обычно содержат четыре аскоспоры (рис. 240, Б). 
Вид гетероталличен.
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Пекарские дрожжи представлены несколькими сотнями рас — винными, 
хлебопекарными, пивными и спиртовыми. Для получения спирта путем броже
ния используют картофель, зерно, патоку, а также сульфитный щелок — отходы 
деревообрабатывающей и целлюлозной промышленности. Это сырье предвари
тельно осахаривают путем обработки солодом или кислотами, так как дрожжи 
не способны использовать полисахариды.

Вина получают из виноградных и плодово-ягодных соков. В зависимости от 
степени использования сахара при брожении различают сухие и сладкие вина. 
В крепленые вина после брожения добавляют спирт. При производстве игристых 
вин брожение завершают в герметически закрытых бутылках, где накапливается 
углекислый газ. В процессе брожения кроме основных продуктов (этилового 
спирта и углекислого газа) в небольших количествах образуются и другие ве
щества, от которых зависят специфический аромат и вкус вина. Разные вина 
получают из определенных сортов винограда и рас дрожжей, применяя соответ
ствующую технологию производства.

В пивоварении охмеленное сусло из зерна ячменя сбраживают дрожжами. 
Пиво содержит до 6% спирта.

Хлебопекарные дрожжи употребляют в хлебопечении и кондитерской про
мышленности. В тесте под действием дрожжей происходит спиртовое броже
ние, и образующийся углекислый газ вызывает его подъем. В закваске ржаного 
теста кроме дрожжей содержатся молочнокислые бактерии. В нем идет смешанное 
брожение — молочнокислое, вызываемое бактериями, и спиртовое, вызываемое 
дрожжами. Поэтому в ржаном хлебе содержится молочная кислота, придающая 
ему характерный кисловатый вкус.

Биомасса дрожжей, накапливающаяся в бродильных производствах в каче
стве отходов, содержит большое количество белков, углеводов и жиров и пред
ставляет ценный кормовой продукт. Некоторые виды дрожжей используют для 
производства кормовых белков. Кормовые дрожжи хорошо растут на разнооб
разных средах, содержащих как гексозы, так и пентозы. Для их промышленного 
получения применяют отходы различных производств — гидролизаты древесины, 
мелассу, сульфитные щелоки и др. Биомасса кормовых дрожжей богата белками, 
содержащими все необходимые для животных аминокислоты.

Дрожжи легко культивируются и быстро растут, поэтому они нашли широ
кое применение для изучения разнообразных процессов в биохимии, генетике 
и других областях биологии. На этих объектах проведены многочисленные ис
следования по локализации в клетке и регуляции активности ферментов, меха
низмам действия антибиотиков на грибную клетку и многим другим вопросам.

Eremothecium ashbyi и Е. gossypii — представители небольшого семейства эре- 
мотециевые (Eremotheciaceae), сверхсинтетики рибофлавина, в природе встреча
ются как паразиты на коробочках хлопчатника. Их ярко-желтый ветвящийся 
мицелий состоит из многоядерных клеток. Окраска мицелия обусловлена при
сутствием рибофлавина, который накапливается в нем в таком количестве, что 
выпадает в виде кристаллов в вакуолях. На мицелии образуются сумки, содер
жащие от 4 до 32 веретеновидных или игловидных двухклеточных аскоспор. 
Эти виды используются в микробиологической промышленности для производ
ства рибофлавина.
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П О Д О Т Д Е Л  Э У А С К О М И Ц Е Т Ы \ И Л И  П Е З И З О М И Ц Е Т Ы  
(Е U A S C O M  Y C O T IN A , P E Z IZ O M Y C O T IN A )

У эуаскомицетов сумки образуются в плодовых телах разного происхожде
ния. Лишь у немногих представителей этого подотдела сумки формируются 
группами или одиночно на мицелии и не окружены перидием. По типу разви
тия плодовые тела этой группы разделяются на настоящие плодовые тела, или 
аскомы, образующиеся по аскогимениальному типу, и аскостромы — по аско- 
локулярному типу (см. с. 342).

Различают три типа настоящих плодовых тел (аском): клейстотеций, пери
теций и апотеций.

Клейстотеций — обычно округлое, полностью замкнутое плодовое тело, 
содержащее только сумки. Стерильные элементы парафизы в них всегда отсут
ствуют. Сумки в клейстотециях располагаются неупорядоченно во внутренней 
плектенхтиме (например, у представителей порядка эвроциевые — Eurotiales, 
рис. 241, А). Сумки прототуникатные, их стенка быстро лизируется, и созрев
шие аскоспоры пассивно освобождаются из клейстотеция после разрушения 
перидия.

Рис. 241. Типы плодовых тел аскомицетов:

А, Б — клейстотеции; В — перитеций; Г, Д  — апотеции: / —  сумки, 2  —  парафизы, 3 —  перифизы
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Плодовые тела порядка мучнисторосяные — Erysiphales (рис. 241, Б) фор
мально относятся к клейстотециям, так как не имеют отверстия — остиолы, од
нако сумки в них расположены упорядоченно, образуя пучок или слой, и осво
бождение аскоспор из унитуникатных сумок происходит активно после разрыва 
перидия под давлением набухающих сумок. В микологической литературе пло
довые тела этой группы поэтому часто называют перитециями.

Перитеции — полузамкнутые плодовые тела, большей частью округлые или 
кувшиновидные, с узким отверстием — остиолой — на вершине (рис. 241, В). 
Со дна перитеция, а иногда и от его боковых стенок пучком или слоем отходят 
сумки обычно цилиндрической или булавовидной формы. Между сумками разви
ваются парафизы. Часто парафизы недолговечны и к моменту созревания сумок 
разрушаются. Кроме парафиз в перитеции имеются обычно перифизы — ните
видные короткие гифы, расположенные в носике перитеция и направленные 
к выходу из него.

Аскоспоры из перитециев обычно выбрасываются активно. Упорядоченное 
расположение сумок в перитеции позволяет им поочередно, удлиняясь за счет 
роста или растяжения стенки, достигать остиолы и выбрасывать аскоспоры. Ас
коспоры выбрасываются из сумки или одновременно, или поочередно, как это 
наблюдается, например, у видов рода Cordyceps из порядка гипокрейные. У диа- 
портовых (Diaporthales), перитеции которых часто имеют очень длинные носи
ки, сумки образуются на короткой, быстро лизирующейся ножке и в зрелости 
свободно лежат в полости перитеция. При набухании сумок в перитеции созда
ется давление, в результате которого они поочередно выталкиваются к остиоле 
и активно выбрасывают аскоспоры. У большинства аскомицетов, образующих 
перитеции, сумки унитуникатные и имеют специальный апикальный аппарат 
(пору, кольцо и др.), служащий для вскрывания сумки. Лишь у немногих гри
бов в перитециях развиваются псевдопрототуникатные сумки с быстро лизи- 
рующимися стенками, напоминающие сумки клейстотециальных аскомицетов. 
У таких грибов зрелый перитеций содержит массу аскоспор, погруженных в слизь. 
При ее набухании споровая масса выдавливается через остиолу перитеция и об
разует на его вершине слизистую каплю или нить.

Апотеции — широко открытые при созревании плодовые тела, обычно блюд
цевидные или чашевидные. На их верхней стороне располагается слой сумок и 
парафиз — гимений. Под гимением находится тонкий слой переплетающихся 
гиф — гипотеций, или субгимений. Мясистая стерильная часть апотеция — эксци- 
пул — обычно состоит из двух частей: оболочки апотеция, или внешнего эксципула, 
и его мякоти — внутреннего, или медуллярного, эксципула (рис. 241, Г, Д). Иногда 
мякоть в апотеции может отсутствовать. У некоторых групп аскомицетов строе
ние апотециев отличается от типичного. Они могут иметь булавовидную или 
шпателевидную форму или расчленяться на шляпку и ножку, как, например, 
у сморчков и строчков. У представителей семейства трюфелевые (Tuberaceae) 
апотеции вторично-замкнутые в связи с обитанием под землей.

Аскоспоры из апотеция выбрасываются активно. Расположение сумок в виде 
широко открытого гимения дает возможность одновременного освобождения 
аскоспор из многих сумок в виде «взрыва» или «залпа». Прикосновение к круп
ным апотециям некоторых пезизовых (Pezizales) вызывает появление над ними
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легкого облачка выброшенных аскоспор и даже характерный звук щелчка. 
Лишь у немногих аскомицетов, образующих апотеции, аскоспоры освобождаются 
из сумок последовательно (например, у видов из рода Geoglossum). Аскоспоры 
выбрасываются из апотециев на расстояние 0,5—20 см, а у некоторых видов — 
до 60 см.

В прежних системах аскомицетов для удобства эуаскомицеты, образующие 
настоящие плодовые тела, часто подразделяли по их типам на группы: плекто- 
мицеты (клейстотеции), пиреномицеты (перитеции) и дискомицеты (апотеции). 
В некоторых системах эти группы выделяли в таксоны разного ранга (классы 
или подклассы) (см. табл. 7).

У многих эуаскомицетов плодовые тела, прежде всего перитеции, образуются 
не на мицелии, а в стромах, различных по форме, размерам, окраске и консис
тенции, состоящих из сплетения гиф. Однако и в этом случае каждое плодовое 
тело имеет собственный перидий, хорошо различимый хотя бы на ранних ста
диях развития.

У большой группы аскомицетов — локулоаскомицетов (класс локулоаско- 
мицеты — Loculoascomycetes) сумки образуются не в настоящих плодовых те
лах, а в аскостромах, развивающихся по асколокулярному типу (см. с. 342). 
Сумки формируются в ткани стромы, в полостях (локулах), появляющихся в ре
зультате вытеснения ткани разрастающимися сумками и ее частичного разру
шения. В простейшем случае каждая сумка располагается в самостоятельной 
локуле и отделена от других сумок участком интераскальной, или межеумочной, 
ткани. Однако чаще каждая локула содержит много сумок, а интераскальная 
ткань обычно полностью разрушается. У некоторых локулоаскомицетов наблю
дается образование псевдопарафиз. Локулы не имеют собственного перидия — 
их оболочкой служит ткань стромы. В аскостромах образуются обычно битуни
катные сумки, т.е. имеющие двухслойную стенку с функционально различными 
слоями (см. рис. 235, Б).

Для стерильных элементов, присутствующих в плодовых телах (аскомах и 
аскостромах), было предложено общее название хаматеций. Он включает такие 
структуры, как интераскальная псевдопаренхима, парафизы, перифизы, апи
кальные парафизы и псевдопарафизы. Хаматеций может отсутствовать, тогда 
в плодовом теле развиваются только сумки.

В цикле развития эуаскомицетов всегда присутствует дикариотическая фаза, 
представленная аскогенными гифами. Таким образом, в нем наблюдается про
должительная гаплоидная фаза: аскоспоры и развивающийся из них гаплоидный 
мицелий, на котором образуются анаморфы, а затем — аскогоны и антеридии 
(или заменяющие их структуры). После дикариотизации формируются аскоген
ные гифы, относящиеся к дикариотической фазе, которая продолжается до 
слияния ядер дикариона в молодой сумке. Диплоидная фаза очень короткая и 
ограничена диплоидным ядром развивающейся сумки. В результате его мейоти- 
ческого деления и последующего митоза появляются гаплоидные ядра, вокруг 
которых формируются аскоспоры.
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В отличие от базидиомицетов дикариотическая фаза аскомицетов не пред
ставлена самостоятельным мицелием, а развивается на гаплоидном вегетатив
ном мицелии. Все структуры аском и аскостром, за исключением аскогенных 
гиф, также формируются гаплоидным мицелием. Этим они отличаются от пло
довых тел базидиомицетов, образующихся из гиф дикариотического мицелия.

Анаморфы играют важную роль в цикле развития многих эуаскомицетов, 
однако в некоторых группах (например, порядок пезизовые — Pezizales) они 
редки или отсутствуют. Во многих группах этого подотдела, например в поряд
ках эвроциевые (Eurotiales), гипокрейные (Hypocreales) и др., прослеживается 
тенденция к увеличению морфологического разнообразия анаморф, их продук
тивности и связанной с этим утрате ведущей роли телеоморф в цикле развития, 
к снижению роли рекомбинации и в конечном результате к полной потере те
леоморф и переходу к анаморфным видам, развивающимся клонально (напри
мер, анаморфные виды из родов Aspergillus, Penicillium, Fusarium и многих других, 
произошедшие от различных групп холоморфных аскомицетов в результате 
утраты ими телеоморф). Такие анаморфные виды относят к формальному отделу 
дейтеромицеты (Deuteromycota).

Система эуаскомицетов основана на строении плодовых тел, типе их развития, 
строении сумок, наличии и характере стромы и других признаках. С 90-х годов 
XX в. в построении современной системы группы используют данные молеку
лярной филогенетики — анализ нуклеотидных последовательностей некоторых 
генов, чаще всего гена 18S рРНК, позволяющий определить монофилетичность 
или полифилетичность того или иного таксона.

На основании перечисленных критериев к подотделу эуаскомицеты (Euasco- 
mycetes) относят десять классов, два из которых (Arthoniomycetes и Lecanoro- 
mycetes) включают исключительно лихенизированные грибы и соответственно 
рассмотрены в разделе «Лишайники». Остальные восемь классов объединяют 
около 20 порядков. Ниже приводятся наиболее важные из них.

Класс эвроциомицеты (Eurotiomycetes).
К этому классу относят аскомицеты с клейстотециями, в которых беспоря

дочно располагаются прототуникатные или псевдопрототуникатные сумки. Ас
коспоры у этой группы всегда освобождаются пассивно. Основные порядки 
класса:
• порядок онигеновые (Onygenales) — клейстотеции с перидием, выраженным в 
разной степени, часто рыхлым, сетчатым, или с разнообразными придатками; 
анаморфы всегда таллического типа — артроконидии или алевриоконидищ
• порядок эвроциевые (Eurotiales) — клейстотеции чаще с хорошо развитым пе
ридием; анаморфы — всегда фиалоконидии.

Класс сордариомицеты (Sordariomycetes).
Этот класс объединяет аскомицеты с перитециями, изредка без остиолы, в 

которых пучком или гимением располагаются унитуникатные, у некоторых 
групп — псевдопрототуникатные сумки. Аскоспоры обычно освобождаются ак
тивно. Класс включает несколько порядков, основные из них следующие:
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• порядок сордариевые (Sordariales) — перитеции темноокрашенные или чер
ные, обычно с кожистым или твердым перидием, образуются на мицелии;
• порядок диапортовые (Diaporthales) — перитеции темноокрашенные или чер
ные, с кожистым или твердым перидием, часто образуются в стромах; сумки с 
быстро лизирующейся ножкой, в зрелости свободно расположены в слизи 
в полости перитеция;
• порядок офиостомовые (Ophiostomatales) — перитеции темноокрашенные, 
обычно с длинным носиком, образуются на мицелии; сумки рано разрушаются, 
и погруженные в слизь аскоспоры пассивно освобождаются из перитециев;
• порядок ксиляриевые (X ylariales) — преимущественно строматические грибы; 
перитеции погружены в стромы. Перитеции и стромы темноокрашенные, жест
кие, деревянистые до углистых; сумки образуют широкий гимений, парафизы 
отходят от боковых стенок и дна перитеция;
• порядок гипокрейные (Hypocreales) — перитеции ярко- или светлоокрашен
ные, мясистой консистенции, образующиеся на мицелии или стромах такого же 
характера, как и перитеции; у трех семейств порядка присутствуют апикальные 
парафизы.

Класс леоциомицеты (Leotiomycetes).
Плодовые тела — апотеции. Аскоспоры освобождаются активно. Сумки инопер- 

кулятные — открывающиеся на вершине трещиной или разрывом (см. рис. 254, А). 
В классе три порядка:
• порядок леоциевые (Leotiales) — апотеции обычно типичного строения, обра
зуются на мицелии либо из склероциев или стром;
• порядок ритисмовые (Rhytismatales) — апотеции образуются в стромах. Как 
стромы, так и апотеции темноокрашенные;
• порядок циттариевые (Cyttariales) — апотеции образуются в мясистых стро
мах, обычно светлоокрашенных; диск апотеция оранжевый.

Класс пезизомицеты (Pezizomycetes).
Апотеции типичного строения, реже расчлененные на ножку и шляпку, или 

вторично-замкнутые, образуются на мицелии или, редко, из склероциев. Сумки 
оперкулятные, вскрываются на вершине крышечкой (см. рис. 254, Б). Класс 
включает один порядок — пезизовые (Pezizales) с шестнадцатью семействами.

Класс эризифомицеты (Erysiphomycetes).
Класс включает настоящие мучнисторосяные грибы, образующие клейстоте

ции с одной или несколькими упорядоченно расположенными сумками. Осво
бождение аскоспор происходит активно. Один порядок — мучнисторосяные, или 
эризифовые (Erysiphales). Ранее его относили по типу плодового тела к клейсто- 
тециальным аскомицетам (плектомицетам) или, на основании расположения 
унитуникатных сумок пучком или гимением и активного освобождения аско
спор, к перитециальным аскомицетам (пиреномицетам). Многочисленные иссле
дования нуклеотидных последовательностей нескольких генов не подтвердили 
близости мучнисторосяных к эвроциомицетам или сордариомицетам, поэтому 
в современной системе этот порядок выделяется как самостоятельный класс.
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Класс локулоаскомицеты (Loculoascomycetes).
Этот класс объединяет аскомицеты, образующие сумки в аскостромах; сумки 

битуникатные. Класс включает пять порядков, выделяемых на основе строения 
аскостром и типов их развития. Основные из них следующие:
• порядок мириангиевые (Myriangiales) — аскостромы подушковидные, локулы 
расположены в них беспорядочно или в один ряд; каждая локула содержит 
только одну сумку;
• порядок дотидейные (Dothideales) — аскостромы содержат одну или несколько 
локул; псевдопарафизы обычно отсутствуют;
• порядок плеоспоровые (Pleosporales) — аскостромы содержат одну или не
сколько локул; псевдопарафизы обычно имеются.

Класс лябульбениомицеты (Laboulbeniomycetes).
Лябульбениомицеты — группа высокоспециализированных облигатных пара

зитов членистоногих, преимущественно насекомых (порядок лябульбениевые — 
Laboulbeniales), отличающихся по морфологии от остальных аскомицетов. Ля
бульбениомицеты не образуют мицелия, их вегетативное тело имеет тканевое 
строение. На нем развиваются аскогоны с трихогинами и антеридии, в которых 
формируются спермации. После оплодотворения путем сперматизации образу
ются микроскопические перитеции с прототуникатными (или псевдопрототу- 
никатными) сумками, расположенными пучком. Аскоспоры освобождаются 
пассивно.

Грибы из подотдела эуаскомицеты были объектами многочисленных исследо
ваний по молекулярной филогении, позволивших оценить его систему с позиций 
кладистики. В результате анализа нуклеотидных последовательностей генов 18S 
и реже 28S рРНК в пределах этой группы была установлена монофилия эуро- 
циомицетов и сордариомицетов, четко разделены монофилетичные группы 
оперкулятных (класс пезизомицеты) и иноперкулятных (класс леоциомицеты) 
дискомицетов. Относимый некоторыми микологами к лябульбениомицетам по
рядок спатулоспоровые (Spathulisporales), представители которого паразитируют 
на красных водорослях и также образуют тканевые талломы, сейчас на основа
нии молекулярных данных сближают с сордариомицетами. Представители Ophio- 
stomatales, ранее относившиеся многими микологами к клейстотециальным ас
комицетам (плектомицетам) на основании псевдопрототуникатных сумок и их 
неупорядоченного расположения в перитеции, близки к другим перитециальным 
аскомицетам из класса сордариомицеты, куда они и включены в современной 
системе группы.

При анализе генов 18S и 28S рРНК у представителей двух порядков пире- 
номицетов (Hypocreales и Clavicipitales), имеющих ярко- или светлоокрашенные 
перитеции и стромы, но разделяемых ранее по типу развития перитециев и мор
фологии аскоспор, показано, что они образуют монофилетичную группу и должны 
быть объединены в один порядок Hypocreales.

По данным молекулярной филогенетики, полученным при анализе несколь
ких генов (18S рРНК, 28S рРНК, РНК полимеразы II), локулоаскомицеты 
представляют полифилетичную группу, включающую монофилетичную кладу
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(ветвь) Pleosporales и полифилетичную группу Dothideales. Однако недавно 
было показано, что среди Dothideomycetes можно выделить монофилетичные 
клады Dothideales s. str. и Myriangiales. Таким образом, хотя выделяемый класс и 
является полифилетичным, входящие в него основные порядки монофилетич- 
ны и отвечают требованиям к таксонам филогенетической системы.

Класс эвроциомицеты, или плектомицеты 
(Eurotiomycetes, Plectomycetes)

Плодовые тела у входящих в этот класс грибов — клейстотеции с беспоря
дочно расположенными в них прототуникатными или псевдопрототуникатными 
сумками. Освобождение аскоспор всегда пассивное.

ПОРЯДОК ОНИГЕНОВЫЕ 
(ONYGENALES)

Клейстотеции у большинства онигеновых микроскопические (от 100 мкм до 
1—2 мм в диаметре), лишь у немногих их размеры более крупные. Перидий 
клейстотециев выражен в разной степени, иногда рыхлый, сетчатый, часто с при
датками разнообразной формы. Анаморфы известны не у всех представителей 
порядка, хотя у многих занимают важное место в цикле развития. Конидии всегда 
таллического типа — артроконидии или алевриоконидии.

Большинство онигеновых — сапротрофы на различных субстратах раститель
ного и животного происхождения. Среди них большое число кератинофилов, об
разующих кератинолитические ферменты и способных поэтому развиваться на 
субстратах, содержащих нерастворимый фибриллярный белок кератин (на перьях, 
волосах, рогах, копытах), принимая участие в их разложении. Среди онигеновых 
есть грибы, вызывающие заболевания человека и животных — дерматомикозы 
и так называемые глубокие микозы — эндемические респираторные микозы 
(бластомикоз, гистоплазмоз и др.), вызываемые диморфными грибами из рода 
Ajellomyces и близкими к ним анаморфными видами.

Дерматофиты — одни из первых обнаруженных патогенных грибов, однако 
заболевания, вызываемые ими, были известны задолго до открытия их возбуди
телей, в течение нескольких столетий. Грибы из этой группы обитают на воло
сах, ногтях, коже, иногда в тканях и вызывают дерматомикозы — заболевания 
человека и многих животных (трихофитию, микроспорию, фавус и др.). Они 
обладают кератинолитической активностью, играющей важную роль в патоге
незе. В зависимости от обычной среды обитания дерматофиты могут быть гео- 
фильными (обычно обитают в почве), зоофильными (заражают животных и 
способны от них передаваться человеку) и антропофильными (заражают только 
человека). Представители всех трех групп могут вызывать дерматомикозы у че
ловека, но различаются природными резервуарами инфекции и эпидемиологи
ческими особенностями. По данным Ю.В. Сергеева и А.Ю. Сергеева (2003), 
наиболее распространенными микозами человека являются дерматомикозы, 
вызываемые антропофильными дерматофитами.
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Возбудители глубоких микозов — бластомикоза и гистоплазмоза — являются 
диморфными грибами, существующими в природе (в почве, в экскрементах ле
тучих мышей и птиц и т.п.) в мицелиальной фазе, а в тканях макроорганизма — 
в дрожжевой. В лабораторных условиях дрожжевая фаза развивается при темпера
туре 37°С. Оба заболевания представляют эндемические респираторные микозы, 
относимые к особо опасным инфекциям. Заражение людей происходит при вды
хании конидий мицелиальной фазы. Эндемичные очаги заболеваний известны 
в Северной Америке и Африке, а гистоплазмоза — также в Центральной и Южной 
Америке и в Юго-Восточной Азии, однако возможны случаи их завоза в другие 
регионы.

ПОРЯДОК ЭВРОЦИЕВЫЕ 
(EUROTIALES)

К этому порядку относятся аскомицеты с хорошо развитыми клейстотециями, 
образующимися на мицелии. Лишь у немногих его представителей клейстотеции 
развиваются в стромах, напоминающих склероции. У большинства эвроциевых 
клейстотеции мелкие, не превышающие 1—2 мм в диаметре. Исключение состав
ляют только оленьи трюфели (род Elaphomyces), клубневидные подземные клей
стотеции которых достигают нескольких сантиметров в диаметре. У отдельных 
видов порядка перидий клейстотециев отсутствует, и сумки образуются группами 
на мицелии.

Перидий клейстотециев имеет разнообразное строение: от рыхлого паути
нистого сплетения гиф, мало отличающихся от вегетативных, до плотного псев- 
допаренхиматического. Сумки у эвроциевых имеют быстро разрушающиеся 
стенки, шаровидные или эллипсоидные, с двумя—восемью аскоспорами. Ас
коспоры всегда одноклеточные, бесцветные или окрашенные, часто орнамен
тированные. Они освобождаются пассивно, после разрушения стенки сумки и 
перидия клейстотеция.

В распространении эвроциевых существенную роль играет бесполое размно
жение конидиями, которые у представителей этого порядка всегда являются 
фиалоконидиями. Лишь немногие виды, например семейство элафомицетовые 
(Elaphomycetaceae), имеют в цикле развития только телеоморфу.

Большинство эвроциевых — сапротрофы. Они обитают в почвах различных 
климатических областей, а также на разнообразных субстратах растительного, 
реже животного происхождения, на которых они образуют плесени. Некоторые 
эвроциевые — термофилы, развивающиеся в саморазогревающихся субстратах 
(например, в компосте, влажном сене и др.) при температуре 30—60°С. Отдельные 
виды вызывают заболевания животных (например, аспергиллезы) и растений 
(например, Penicillium italicum и P. digitatum на плодах цитрусовых). Некоторые 
представители этой группы, поселяясь на пищевых продуктах, зерне, промыш
ленных материалах и изделиях, вызывают их плесневение и порчу. В благопри
ятных для их развития условиях, особенно в тропиках, они за короткий срок 
могут разрушать различные материалы, в том числе синтетические (например, 
электроизоляцию), ускорять процессы коррозии металлов, повреждать приборы, 
оптику и многие другие изделия. При развитии на зерне и пищевых продуктах
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эвроциевые образуют многочисленные микотоксины (афлатоксины, рубраток- 
сины, патулин и др.), вызывающие токсикозы у человека и животных.

Многие эвроциевые и родственные им анаморфные грибы синтезируют анти
биотики, ферменты, органические кислоты и используются для их промышлен
ного получения.

Одну из наиболее важных групп эвроциевых составляют грибы, анаморфы 
которых относятся к формальным родам дейтеромицетов Aspergillus и Penicillium. 
Она объединяет многочисленные виды, повсеместно распространенные в почвах 
от Арктики до тропиков, а также на разнообразных субстратах растительного 
происхождения. У многих из них известны только анаморфы. Такие виды обыч
но относят к отделу дейтеромицеты Deuteromycota (см. с. 482). Однако многие 
микологи относят такие анаморфные виды к родственным им телеоморфным 
таксонам. Это грибы, обычно обитающие в почвах, где они активно разрушают 
органические остатки. Многие из них вызывают плесневение пищевых продук
тов (черная и зеленая плесени), повреждение изделий из пластмасс, металлов и 
других материалов. Некоторые аспергиллы, например A. fumigatus, являются 
причиной заболеваний человека и животных — так называемых аспергиллезов. 
Другой вид этого рода — A. flavus, часто развивающийся на арахисе, зерне и раз
личных кормах, образует афлатоксин — микотоксин, вызывающий тяжелые по
ражения печени и других органов. Афлатоксин подавляет синтез ДНК и митоз, 
стимулирует развитие гигантских клеток и обладает канцерогенным действием. 
Некоторые виды пенициллов поражают плоды (яблоки, цитрусовые) в период 
хранения. Пенициллы и аспергиллы широко используются в биотехнологии — 
в производстве органических кислот (лимонной, фумаровой, глюконовой и др.), 

ферментов (амилаз, протеиназ и др.) и антибиотиков (пени- 
циллинов, гризеофульвина, фумагиллина). Из последних 
особое значение имеет пенициллин, образуемый грибом 
Penicillium chrysogenum. Это первый антибиотик грибного 
происхождения, широко применяемый в медицине. На ос
нове природных пенициллинов получены полусинтетичес- 
кие производные, которые активны в отношении групп 
организмов, устойчивых к природным пенициллинам, — 
грамотрицательных бактерий и устойчивых к пенициллину 
стафилококков.

Для рода Aspergillus характерны простые конидиеносцы, 
вздутые на вершине в виде пузыря (везикулы) различной
формы (от шаровидной до булавовидной) и размера. За
счет пузыря увеличивается поверхность, на которой разви
ваются конидиогенные клетки — фиалиды. Они образуют
ся синхронно на поверхности пузыря или на метулах (про- 
фиалидах) — клетках, предшествующих фиалидам. На 
каждой из них возникает 2—5 фиал ид. Фиалоконидии обра
зуются энтеробластически; они одноклеточные, имеют ша
ровидную или эллипсоидную форму, различны по окраске, 

строение конидие- размерам и орнаментации. Конидии образуют цепочки,
носца свободные или соединенные в колонку (рис. 242).
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Род Aspergillus является анаморфным, однако среди его представителей есть 
виды, имеющие в цикле развития и телеоморфную стадию, относящуюся к раз
ным родам эвроциевых. К настоящему времени известны одиннадцать родов из 
этого порядка, имеющих виды Aspergillus как анаморфы. Важнейшие из них — 
Emericella и Eurotium.

Представители рода Eurotium часто встречаются в природе на разлагающихся 
растительных субстратах. В зависимости от условий среды (температуры и 
влажности) и соответственно преимущественного развития анаморфной или те- 
леоморфной стадии они образуют зеленые, желтоватые или красновато-желтые 
плесени. Клейстотеции у видов этого рода шаровидные, очень мелкие, желтые, 
с однослойным перидием, покрыты рыхлой сетью гиф с желтыми или красно
ватыми гранулами. Сумки образуются на аскогенных гифах по способу крючка. 
Стенки сумок разрушаются очень рано, и зрелые клейстотеции содержат массу 
бесцветных или желтоватых линзовидных аскоспор с экваториальной бороздкой. 
Обычный субстрат для многих видов из этого рода — хранящиеся растительные 
продукты (зерно и др.). Многие его представители ксерофилы, развивающиеся 
в условиях пониженной влажности, неблагоприятных для роста других грибов. 
Например, Eurotium repens вызывает плесневение зерна и многих других продук
тов при влажности 13—15%.

Большое значение имеют виды этого рода и как возбудители биоповрежде
ний промышленных изделий и материалов. Развиваясь при низкой влажности 
и минимуме питания, они вызывают разложение текстиля, целлофана, резины, 
пластмасс, встречаются даже на стекле оптических приборов, что приводит к их 
порче. Они ускоряют также процессы коррозии металлов вследствие образования 
большого количества органических кислот.

Виды рода Eurotium обычно осмофильны, т.е. могут развиваться на средах с вы
соким осмотическим давлением, например с повышенным содержанием сахара 
(до 20% и более). Е. repens, например, часто встречается на заплесневелых джемах 
и вареньях, где образует обильные конидии и клейстотеции.

Для второго крупного рода эвроциевых с анаморфой Aspergillus — Emericella 
характерны шаровидные, довольно крупные клейстотеции, обычно ярко-жел
тые, окруженные массой крупных толстостенных покровных клеток. Перидий 
клейстотециев состоит из нескольких слоев переплетающихся гиф. Аскоспоры 
линзовидные, с экваториальными гребнями, красные или фиолетовые. Виды 
этого рода встречаются повсеместно в почвах.

Один из наиболее распространенных видов этого рода — Е. nidulans (ана- 
морфа — Aspergillus nidulans) — при росте на питательных агаризованных средах 
образует быстрорастущие колонии, окраска которых варьирует от зеленой до 
ярко-желтой в зависимости от степени развития конидий и клейстотециев. 
Клейстотеции желтые, хорошо видны невооруженным глазом. Этот вид обычен 
в почвах умеренной зоны и субтропиков, на растительных субстратах, иногда 
развивается в дыхательных путях теплокровных животных. Он широко исполь
зуется как объект в генетических исследованиях.

У видов рода Penicillium конидиеносцы имеют вид кисточки (рис. 243). Их 
строение разнообразно. Наиболее простые кисточки состоят из мутовки фиалид 
на вершине конвдиеносца. Более сложные кисточки состоят из веточек и метул —
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более или менее удлиненных клеток, на каждой из 
которых в свою очередь располагается мутовка фиа- 
лид. Такие кисточки бывают как симметричными, так 
и асимметричными. Телеоморфы известны у относи
тельно немногих видов этого рода.

Примером эвроциевых с анаморфной стадией Peni
cillium может служить род Talaromyces, виды которого 
образуют мелкие шаровидные или неправильной 
формы клейстотеции. Клейстотеции имеют ярко-жел- 
тую или оранжево-желтую окраску и, появляясь в изо
билии, придают характерную желтую окраску коло
ниям грибов этого рода.

У широко распространенного в почвах Т. flavus в 
культуре образуется сначала анаморфная стадия — 
Penicillium vermiculatum. Затем на гифах развиваются 
спирально закрученные аскогоны и антеридии. После 
дикариотизации вырастают аскогенные гифы, а на 
них цепочками по ходу гиф образуются сумки. Этот 
вид часто вызывает биоповреждения различного обо
рудования и материалов, особенно в тропиках и суб
тропиках. Нередко Т. flavus паразитирует на разнооб
разных грибах, в том числе и фитопатогенных.

Класс сордариомицеты 
(Sordariomycetes)

Плодовые тела у сордариомицетов — перитеции, иногда без остиолы, обра
зующиеся на мицелии на субстрате или в стромах различного строения. Перидий 
перитециев и стромы (если они имеются) разнообразны в разных порядках по 
окраске (темная до черной, светлая или яркая) и консистенции (пленчатая, ко
жистая, жесткая деревянистая до углистой или мягкая, мясистая).

Перитеций содержит сумки и парафизы, образующие пучок или гимений. 
Настоящие парафизы отходят от субгимениального диска, находящегося в ос
новании перитеция, а если он отсутствует, — от внутренних слоев стенки пери
дия; они обычно нитевидные, многоклеточные. У многих представителей по
рядка гипокрейные (Hypocreales) образуются апикальные парафизы — стериль
ные гифы, врастающие в полость развивающегося перитеция сверху. В этом 
случае сумки развиваются между апикальными парафизами. Часто парафизы 
недолговечны и к моменту созревания сумок разрушаются, иногда парафизы 
в перитеции отсутствуют. Кроме парафиз в перитеции имеются обычно перифи- 
зы — нитевидные короткие гифы, расположенные в носике перитеция и на
правленные к выходу из него. Сумки, парафизы и внутренние слои перидия пе
ритеция называют его центром. Развитие центра перитеция — важный признак 
в систематике перитециальных эуаскомицетов, часто используемый при разгра
ничении порядков.

I f 
I I 

I I

ч

Рис. 243. Penicillium: 
строение конидиеносца
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Аскоспоры у сордариомицетов освобождаются активно, исключение состав
ляют немногие грибы с быстро разрушающимися стенками сумок, например 
офиостомовые (порядок Ophiostomatales).

В цикле развития большинства сордариомицетов образуются анаморфы разных 
типов. В отличие от эвроциомицетов, у которых обычно образуются одиночные 
конидиеносцы, редко — коремии, у некоторых сордариомицетов (например, из 
порядка диапортовых (Diaporthales)) наблюдается агрегация конидиеносцев — 
образование лож и пикнид. У многих представителей порядка сордариевые 
(Sordariales) анаморфы отсутствуют.

ПОРЯДОК СОРДАРИЕВЫЕ 
(SORDARIALES)

Для порядка сордариевые характерны типичные кувшиновидные перитеции 
с хорошо развитым темноокрашенным перидием, обычно пленчатым, кожистым 
или твердым. Иногда остиола отсутствует. В перитециях содержатся цилиндриче
ские, реже булавовидные сумки, и у большинства представителей порядка — пара
физы. Перитеции образуются поодиночке или группами на мицелии на субстрате.

При половом процессе у сордариевых наблюдаются как типичная для аско
мицетов гаметангиогамия, так и разнообразные отклонения от типа. Так, у многих 
видов антеридии не функционируют или вообще утрачены. В этом случае часто 
имеет место сперматизация (например, у видов родов Podospora, Neurospora). 
У большинства сордариевых аскоспоры выбрасываются из перитеция активно: 
сумки поочередно вытягиваются, высовываются в отверстие перитеция и выбра
сывают аскоспоры. После этого стенка пустой сумки спадает, и ее место занимает 
следующая сумка. У семейства хетомиевые (Chaetomiaceae) активного выбрасы
вания аскоспор не происходит.

Сордариевые — сапротрофы, обитающие на растительных остатках, в почве, 
на навозе травоядных животных. Они играют определенную роль в минерализа
ции растительного опада в подстилке, могут 
вызывать биоповреждения различных мате
риалов. Копротрофные представители этого 
порядка развиваются в сукцессии грибов на 
навозе после мукоровых.

Центральный род семейства хетомиевые —
Chaetomium. Виды этого рода распростране
ны на растительных остатках и в почве, где 
они играют существенную роль в разложении 
растительного опада. Нередко они встреча
ются и на разнообразных целлюлозосодер
жащих материалах и изделиях, например на 
бумаге, книгах и др., которые они могут по
вреждать. Перитеции у представителей этого 
рода шаровидные или грушевидные, покрыты 
волосками (рис. 244), форма которых служит 
здесь видовым диагностическим признаком.
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Стенка сумок у них быстро лизируется, и зрелый перитеций содержит массу аско
спор, погруженных в слизь. Слизь набухает, и аскоспоры выходят из перитеция 
в виде длинного слизистого шнура.

У копротрофных грибов из рода Sordaria (семейство Sordariaceae) перитеции 
имеют тонкий пленчатый перидий бурого цвета и образуются на мицелии. Па
рафизы рано разрушаются, и зрелый перитеций содержит только сумки. Аско
споры у видов этого рода темноокрашенные, со слизистой обверткой (рис. 245). 
Наиболее распространенный вид этого рода S. fimicola не образует анаморфной 
стадии и размножается только аскоспорами. Как у многих других копротроф
ных грибов, у видов рода Sordaria и других сордариевых, обитающих на экскре
ментах животных, преимущественно травоядных, имеются многочисленные 
адаптации к такому образу жизни. Носик перитеция у сордарии положительно 
фототропичен. Выброшенные из перитеция аскоспоры благодаря слизистым 
обверткам прилипают к траве, попадают вместе с ней в пищеварительный тракт 
травоядных животных, а затем, попав на навоз, прорастают.

Рис. 245. Sordaria: перитеций.
А — внешний вид; Б — разрез; В — сумка; Г — аскоспора

Представители копротрофного рода Podospora образуют перитеции с тонким 
просвечивающим перидием. Их аскоспоры состоят из двух клеток — темноокра- 
шенной и гиалиновой — и несут длинные слизистые придатки. Число аскоспор 
в сумке варьирует в широких пределах — от 4 (у P. anserina) до 128 (у P. tarvesina). 
У P. anserina образуются четыре аскоспоры, каждая из которых содержит по два 
ядра, поэтому этот вид псевдогомоталличен.

Виды рода Sordaria и близких родов хорошо растут в культуре на питатель
ных средах, образуя многочисленные перитеции, поэтому их широко использу
ют для изучения физиологии и генетики аскомицетов. Они представляют очень 
удобный объект для генетических исследований. Аскоспоры у них крупные и 
расположены в сумках в один ряд, оттуда их можно легко извлечь в определенной
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последовательности при помощи микроманипулятора. Получены мутанты с раз
личной окраской аскоспор.

Особенно широко используют в генетических исследованиях виды близкого 
к сордарии рода Neurospora. Его перитеции содержат многочисленные сумки и 
быстро исчезающие парафизы, аскоспоры коричневые, с орнаментацией в виде 
продольной исчерченности. Наиболее популярный объект генетики грибов — 
N. crassa. Этот вид гетероталличен. На мицелии гриба образуются протоперите
ции — аскогоны, окруженные стерильными гифами. От аскогона отходят длин
ные ветвящиеся гифы, так называемые «поисковые гифы», функционирующие 
как трихогина. Если поисковые гифы встречают конидию или вегетативную 
гифу совместимого типа, происходит дикариотизация. Из оплодотворенного ас
когона развиваются аскогенные гифы, а из них — сумки.

Другой вид этого рода — N. sitophila — благодаря образованию многочислен
ных, легко распространяющихся конидий и быстрому росту часто вызывает 
заражение культур в лабораториях.

Для грибов из семейства Sordariaceae разработана методика тетрадного гибри
дологического анализа. Она позволила обнаружить явление генной конверсии, 
послужившее основой для объяснения молекулярных механизмов генетической 
рекомбинации; получены первые биохимические мутанты и разработаны методы 
анализа отдельных этапов клеточного метаболизма; выяснена молекулярная 
природа старения мицелия.

ПОРЯДОК ОФИОСТОМОВЫЕ 
(OPHIOSTOMATALES)

Небольшой порядок офиостомовые объединяет аскомицеты с темноокра- 
шенными перитециями, содержащими беспорядочно расположенные сумки. 
Перитеции образуются на мицелии на поверхности субстрата или частично 
в него погружены. Они имеют шаровидную или грушевидную форму, обычно 
с длинным носиком, по длине в несколько раз превышающим диаметр перите
ция. Парафизы в перитециях отсутствуют, но в их остиолах имеются перифизы. 
Стенки сумок рано лизируются, и зрелые перитеции содержат массу аскоспор, 
погруженных в слизь. При ее набухании аскоспоры вместе со слизью выходят 
из перитеция в виде слизистых капель. В цикле развития многих офиостомовых 
обычно присутствует анаморфная стадия, конидии которой представляют сим- 
подулоконидии, иногда аннелоконидии или алевриоконидии. Важное отличие 
офиостомовых от других групп аскомицетов — химический состав клеточных 
стенок, в которых обнаружены целлюлоза и рамноза.

Офиостомовые развиваются как паразиты высших растений или сапротрофы 
на растительных субстратах. Некоторые из них вызывают серьезные болезни рас
тений, приносящие большой ущерб лесному хозяйству, например голландскую 
болезнь вязов.

Возбудитель голландской болезни вязов О. ulmi — один из наиболее извест
ных и важных видов офиостомовых. Эта болезнь распространена в Европе и 
Северной Америке и наносит большой ущерб лесам, парковым и защитным на
саждениям. У пораженных этим грибом деревьев внезапно желтеют и увядают
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листья и усыхают концы ветвей. При сильном поражении все дерево может 
усохнуть в течение нескольких дней. Увядание вязов вызывается закупоркой 
сосудов молодых ветвей и действием токсина цератоульмина. Болезнь впервые 
появилась в Голландии в начале прошлого века, а затем распространилась по 
всей Европе и была завезена с бревнами на Американский континент. Сейчас как 
в Европе, так и в Северной Америке широко распространился близкий к О. ulmi 
вид О. novo-ulmi, отличающийся более высокой агрессивностью и более обильным 
образованием цератоульмина.

Весной под корой больных деревьев и в брачных галереях жуков-короедов 
развиваются черные коремии анаморфы этого гриба — Graphium ulmi. Конидии 
гриба переносятся на теле жуков-короедов (ильмовых заболонников) и вызывают 
заражение цветков, которыми питаются жуки. Ослабленное дерево заселяют 
короеды. Перитеции образуются в трещинах коры и в ходах жуков-короедов, но 
они менее обильны, чем коремии анаморфной стадии. Как конидии, так и ас
коспоры гриба погружены в слизь, что облегчает их перенос насекомыми.

ПОРЯДОК ДИАПОРТОВЫЕ 
(DIAPORTHALES)

Перитеции диапортовых имеют плотный кожистый перидий бурой или чер
ной окраски. В носике перитеция находятся перифизы, однако парафизы всегда 
отсутствуют. Центр перитеция сначала псевдопаренхиматический, но по мере 
развития сумок псевдопаренхима разрушается. Сумки диапортовых имеют нож
ку, лизирующуюся при созревании, поэтому в зрелом перитеции сумки свободно 
лежат в его полости, погруженные в слизь. Они поочередно выталкиваются 
к остиоле перитеция и активно выбрасывают аскоспоры. Верхняя часть стенки 
сумки утолщена, и аскоспоры выходят из сумки через узкий канал.

В цикле развития диапортовых большую роль играют анаморфные стадии, 
причем в отличие от других групп сордариомицетов у представителей этого поряд
ка обычно наблюдается агрегация конидиеносцев — образование лож и пикнид.

Как и у большинства других аскомицетов, паразитирующих на растениях, 
у диапортовых анаморфы образуются на живом растении, а перитеции развива
ются после гибели растения или его частей на отмерших листьях, коре и ветвях 
деревьев и других растительных субстратах и обычно погружены в них. У многих 
представителей этого порядка перитеции формируются в стромах.

К этому порядку относятся многие возбудители болезней растений, напри
мер Gnomonia erythrostoma, вызывающая скручивание листьев вишни и черешни, 
Cryphonectria parasitica — возбудитель рака каштанов, Magnaporte grisea — телеомор
фа возбудителя пирикуляриоза риса Pyricularia oryzae, возбудители антракноза 
(сухой гнили) многих растений.

Cryphonectria parasitica, паразитирующая на каштанах, вызывает у них серьез
ное заболевание — рак коры, поражающий ствол и ветви деревьев. Мицелий 
гриба распространяется в камбии, вызывая гипертрофию тканей, проявляющую
ся в виде утолщений ствола и ветвей, а также опухолей. На некротизированной 
коре под перидермой находятся стромы гриба. Сначала в них образуются одна
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или несколько крупных пикнид, из кото
рых конидии выходят в виде слизистых 
шнуров. Позднее, после разрушения верх
ней части стромы с пикнидами, в ее ниж
ней части развиваются перитеции с очень 
длинными носиками, полностью погру
женные в строму (рис. 246). На поражен
ных деревьях отмирает кора, которая опа
дает, обнажая древесину. С. parasitica была 
завезена в Северную Америку и вызвала 
там гибель насаждений настоящего кашта
на. Этот вид приносит большой ущерб и в 
странах Европы, например в Швейцарии.

ПОРЯДОК КСИЛЯРИЕВЫЕ 
(XYLARIALES)

Преимущественно строматические гри
бы. Перитеции обычно погружены в стромы 
разнообразной формы; иногда (например, 
у рода Rosellinia) хорошо выраженные стро
мы отсутствуют, и перитеции образуются 
в субикулюме — рыхлом мицелиальном 
сплетении. Как перитеции, так и стромы 
темноокрашенные, жесткие, деревянистые 
до углистых. Сумки образуют широкий гимений, парафизы отходят от боковых 
стенок и дна перитеция. Аскоспоры бесцветные или темноокрашенные, одно
клеточные или с перегородками. Анаморфы имеются в цикле развития многих 
представителей ксиляриевых.

Большинство представителей порядка — сапротрофы, преимущественно на 
ветвях, коре и древесине, немногие — копротрофы (род Poronia). Немногочис
ленные паразиты из этого порядка вызывают заболевания деревьев и виноград
ной лозы (например, возбудитель рака плодовых деревьев и винограда Eutypa 
armeniacae, некоторые виды рода Hypoxylon, Rosellinia necatrix, вызывающая белую 
гниль винограда и многих других растений).

У видов рода Hypoxylon, часто обитающих сапротрофно на древесине, коре, 
сухих ветвях деревьев и кустарников, стромы имеют полушаровидную или 
клубневидную форму (рис. 247, А). Конидиеносцы анаморфной стадии образу
ются на мицелии или на поверхности молодой стромы, после завершения ко- 
нидиального спороношения в строме развиваются перитеции.

Представители рода Xylaria образуют хорошо дифференцированные стромы, 
расчлененные на стерильную и фертильную части. Виды этого рода обитают пре
имущественно на мертвой древесине, значительно реже — на других субстратах 
(сухих плодах, навозе) и особенно распространены в тропиках. Их стромы имеют
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Гипокрейные — большая и разнообраз
ная группа сордариомицетов, для которой ха

рактерны перитеции с мягким или мясистым 
перидием яркой или светлой окраски. Перитеции 

образуются на мицелии на поверхности или внутри 
субстрата, на рыхлом мицелиальном сплетении, на

зываемом субикулюмом, или в стромах такой же

булавовидную форму (как у обычного в уме
ренной зоне вида X. polymorpha) или разветв
лены в виде оленьих рогов (рис. 247, В). На 
стромах сначала развивается анаморфа, а 
затем перитеции.

Рис. 247. Строматические представители 
порядка Xylariales.

Hypoxylon: А — внешний вид стром, Б — разрез стромы 
с перитециями; В — Xylaria: строма

ПОРЯДОК ГИПОКРЕЙНЫЕ 
(HYPOCREALES)

консистенции и окраски, как и перитеции.
В старых системах аскомицетов (первая половина прошлого века) в этот по

рядок включали и спорыньевые (семейство Clavicipitaceae), также образующие 
ярко- или светлоокрашенные мягкие перитеции и стромы. С 50-х годов прошло
го века положение спорыньевых в системе было пересмотрено, и они были выде
лены в самостоятельный порядок Clavicipitales. Основанием для этого послужили 
существенные различия в развитии перитециев у этих групп. Если по характеру 
развития перитециев спорыньевые сходны с сордариевыми, то гипокрейные 
имеют уникальный тип развития перитециев, свойственный только этой группе. 
Настоящие парафизы у них отсутствуют, а образуются апикальные парафизы — 
стерильные гифы, врастающие в полость молодого перитеция сверху. Цилиндри
ческие или булавовидные сумки врастают снизу между апикальными парафизами.

Однако анализ нуклеотидных последовательностей генов 18S и 28S рРНК у 
представителей гипокрейных и спорыньевых, проведенный в середине 90-х годов 
XX в., не поддержал выделение этих двух порядков. Было показано, что они 
образуют монофилетичную группу и должны быть объединены в один порядок 
Hypocreales.

Свободные перитеции гипокрейных образуются на поверхности субстрата 
одиночно или группами либо погружены в него. У многих гипокрейных перите
ции развиваются в субикулюме или в стромах. Субикулюм представляет собой 
поверхностное мицелиальное сплетение на субстрате. Он образуется, например, 
у многих видов рода Hypomyces, паразитирующих на других грибах.

По характеру расположения перитециев стромы гипокрейных могут быть 
двух типов. У одних представителей этого порядка формируются базальные
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стромы с поверхностными перитециями, погруженны
ми в строму только основаниями. Базальные стромы 
часто мелкие, не более 1 см, подушковидные или полу- 
шаровидные. Стромы такого типа встречаются у неко
торых видов из рода Nectria (рис. 248). Второй тип — 
компактные стромы с погруженными в них перитециями.
Их форма разнообразна: они могут быть распростертыми 
или подушковидными (виды рода Нуросгеа), цилиндри
ческими, булавовидными, головчатыми (роды Podo- 
stroma, Claviceps, Cordyceps). Булавовидные и головчатые 
стромы обычно дифференцированы на стерильную 
ножку и расширенную часть, несущую перитеции. Пе
ритеции чаще всего погружены в стромы, так что на 
поверхность выступают только носики перитециев в виде 
конических бугорков, редко значительная их часть под
нимается над стромой (некоторые виды Cordyceps).
Стромы развиваются на субстрате — древесине, коре, по
раженных органах хозяина (например, у Epichloe typhina, 
см. рис. 251) и др. или из склероциев (род Claviceps, см. 
рис. 252) либо из мумифицированных, пронизанных ги
фами гриба тканей хозяина (род Cordyceps, см. рис. 253).
Стромы гипокрейных имеют светлую (белую или желто
ватую) или яркую окраску, обычно желтую, оранжевую, 
красную, реже синюю, фиолетовую или темную.

В цикле развития гипокрейных часто присутствует анаморфа, нередко иг
рающая важную роль в распространении того или иного вида, а иногда почти 
полностью замещающая телеоморфу. Многие дейтеромицеты произошли от ги
покрейных, полностью утративших телеоморфы (например, формальные роды 
Fusarium, Trichoderma).

У многих гипокрейных отмечен плеоморфизм. Часто в цикле развития у ф и
бов этого порядка образуются две конидиальные стадии (например, макро- и 
микроконидии анаморфы Fusarium).

Гипокрейные паразитируют на растениях, грибах и членистоногих, встреча
ются как сапротрофы в почве, на древесине, растительных остатках. Сапротрофы 
из этого порядка чаще всего обитают на древесине, коре, отмерших ветвях (виды 
из родов Nectria, Нуросгеа, Podocrea и др.), а также в почве. Некоторые предста
вители этого порядка — копротрофы. Многие гипокрейные паразитируют на 
миксомицетах, грибах и лишайниках. Паразиты растений развиваются на мор
ских водорослях, мхах, папоротниках, однако большинство их поражает цветко
вые растения. Это виды рода Nectria, вызывающие серьезные болезни деревьев, 
виды родов Gibberella, Epichloe и Claviceps, часто паразитирующие на злаках, и др. 
Некоторые представители порядка, например виды рода Cordyceps, паразитируют 
на членистоногих, преимущественно насекомых.

Рис. 248. N e c t r i a  

c i n n a b a r i n a .

А — внешний вид 
конидиальных стром и 
перитециев; Б — разрез 

через строму
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Гипокрейные можно найти во всех зонах земного шара, многие из них рас
пространены в умеренной зоне, однако наиболее разнообразно они представлены 
в тропиках.

Порядок объединяет четыре семейства.
■ У представителей семейства нектриевые (Nectriaceae) перитеции образуются 
свободно на субстрате или в базальных стромах. У видов рода Nectria перитеции 
образуются поодиночке или группами на субстрате или на маленьких подушко
видных стромах. Самый обычный вид этого рода — N. cinnabarina, встречающий
ся повсеместно на отмерших ветвях кустарников и деревьев, преимущественно 
лиственных. Обычно он обитает как сапротроф, однако может развиваться и как 
раневой паразит.

Мицелий гриба развивается под корой ветвей. Весной и летом на нем обра
зуется анаморфа — Tubercularia vulgaris. Конидиальные стромы имеют вид ма
леньких оранжево-розовых подушечек (рис. 248, А), на которых располагается 
слой простых или слабоветвящихся конидиеносцев с конидиями. Конидии гриба 
очень эффективно распространяются каплями дождя. Конидиальное спороноше- 
ние у N. cinnabarina более обильно, чем сумчатое. Во время периода вегетации 
гриб размножается конидиями, а в районах с мягкой зимой конидии обычно 
образуются весь год.

Темно-красные перитеции гриба образуются в конце лета или осенью на тех 
же стромах или рядом с ними. Они закладываются по краям конидиальной 
стромы, у ее основания, и образуют большие группы (до 30 перитециев). С разви
тием перитециев вид стром меняется: они приобретают темно-красную окраску 
и зернистый вид (рис. 248, А). Аскоспоры чаще освобождаются весной.

N. cinnabarina способна поражать деревья, вызывая у старых экземпляров 
гибель отдельных ветвей, а у молодых сеянцев — полную гибель. Заражение 
обычно происходит через раны различного происхождения и морозобоины.

Из паразитов, относящихся к этому роду, наибольшее значение имеет Nectria 
galligena, распространенная в Европе и Северной Америке и вызывающая так 
называемый европейский, или обыкновенный, рак яблони. Заболевание наблю
дается в районах с сильным увлажнением. Европейский рак кроме яблони 
поражает грушу, вишню и черешню, а также бук, дуб, клен и др. Возбудитель 
вызывает некроз коры, сопровождающийся появлением наплывов и глубоких 
ран. Гриб поражает стволы и ветви деревьев, иногда и плоды.

На мертвой коре и поверхности ран развивается анаморфа — конидии на 
мицелии или на небольших стромах кремово-белого цвета. Перитеции паразита 
формируются на пораженной коре и по краям ран. В отличие от N. cinnabarina 
у этого вида нет стром, и его темно-красные перитеции располагаются одиноч
но или группами непосредственно на субстрате. Гриб зимует в пораженной 
коре и древесине в виде мицелия, перитециев или аскоспор. Развитию паразита 
благоприятствует мягкий климат — продолжительное теплое лето и мягкая 
зима с достаточным количеством осадков.

Для другого важного рода из семейства нектриевых — Gibberella — характер
ны мягкие кожистые перитеции черного или черно-коричневого цвета. Если их 
рассматривать под микроскопом в лактофеноле, они имеют синюю окраску. 
Перитеции у представителей этого рода образуются непосредственно на суб
страте или стромах темно-синего цвета.
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Широко распространенный вид этого рода G. fujikuroi встречается во влаж
ных теплых районах умеренной зоны, тропиках и субтропиках. Его можно об
наружить в окультуренных и неокультуренных почвах и на растениях из боль
шого числа семейств, у которых он поражает корни, стебли, семена. Этот вид 
распространен преимущественно в конидиальной стадии — Fusarium moniliforme 
с очень обильными микроконидиями, образующими порошковидный налет, и 
небольшим количеством макроконидий изогнутой веретеновидной формы с 
тремя—семью перегородками. Перитеции гриба развиваются только на отмер
ших частях растений.

Особенно часто G. fujikuroi вызывает заболевания злаков — риса, сахарного 
тростника, кукурузы, сорго. У больных растений вытягиваются междоузлия, 
листья становятся более узкими и длинными, а при сильном поражении расте
ния становятся хлоротичными и гибнут. Эти симптомы вызывают ростовые ве
щества — гиббереллины, которые гриб образует в тканях пораженных растений. 
Гиббереллины были выделены из культуры гриба. Они обнаружены также 
у многих высших растений. Эти соединения стимулируют рост и цветение рас
тений, образование а-амилазы при прорастании зерна ячменя и приготовлении 
солода, развитие плодов, не содержащих семян. Другой вид этого рода — 
Gibberella zeae — распространен как паразит на злаках по всему земному шару. 
Он развивается на пшенице, ячмене, ржи, овсе, в тропиках и субтропиках — на 
рисе и кукурузе, поражая всходы, корни, стебли и соцветия взрослых растений. 
Во влажных районах гриб вызывает заболевание пшеницы, приводящее к сни
жению урожая, ухудшению качества зерна. Пораженное зерно содержит мико
токсин из группы трихотеценов и при употреблении его в пищу вызывает от
равление (так называемый «пьяный хлеб»). На колосьях и соломине образуется 
розовый налет конидий анаморфы этого вида — Fusarium graminearum. В конце 
периода вегетации и после уборки в снопах на пораженной соломе группами 
развиваются черно-синие перитеции гриба (рис. 249).
■ У представителей семейства гипокрейные (Нуросгеасеае) перитеции образу
ются в хорошо развитых стромах. Виды рода Нуросгеа — сапротрофы на древе
сине, растительных остатках, мхах, старых плодовых телах трутовиков. Стромы 
у них распростертые, подушковидные или полушаровидные, мясистой или вос- 
коватой консистенции, обычно светлоокрашенные (беловатые, светло-желтые, 
зеленоватые) или более темные. Перитеции располагаются в один ряд по пери
ферии стромы и полностью в нее погружены (рис. 250). У некоторых видов 
анаморфа в цикле развития значительно преобладает над телеоморфой, которая 
развивается лишь спорадически.

Широко распространенный в почвах, на древесине, растительных остатках и 
целлюлозосодержащих материалах вид Trichoderma viride — анаморфа представи
теля гипокрейных — Нуросгеа rufa. Его красноватые или красновато-коричневые 
стромы образуются на древесине, коре и реже на сухой траве. Они имеют по
душковидную форму, располагаются группами и часто сливаются (рис. 250, А). 
Иногда стромы дифференцируются на короткую стерильную ножку и подушко
видную часть, в которую погружены перитеции (рис. 250, Б). В природе этот 
вид встречается преимущественно в анаморфной стадии. Т. viride — активный 
продуцент целлюлаз, использующийся для их промышленного получения.
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Б

Рис. 249. Gibberella zeae. Рис. 250. Нуросгеа.
А — перитеции на колосках пшеницы; Б — внешний А — внешний вид; Б — разрез стромы
вид перитеция; В — разрез перитеция; Г — сумка;

Д  — аскоспоры

■ Семейство спорыньевые, или клавицепсовые (Clavicipitaceae), характеризуется 
хорошо развитыми стромами разнообразной формы: от распростертых по суб
страту до булавовидных или головчатых. Стромы развиваются на субстрате — пора
женных органах растения-хозяина, как, например, у Epichloe typhina (см. рис. 251), 
или из склероциев (виды рода Claviceps, см. рис. 252), или из мумифицированных 
тканей хозяина, пронизанных гифами гриба (виды рода Cordyceps, см. рис. 253). 
Лишь у немногих представителей этого семейства строма развита слабо и пред
ставляет рыхлый субикулюм или вообще отсутствует.

Перитеции спорыньевых имеют типичное строение. На ранних стадиях раз
вития в них присутствуют настоящие парафизы, которые обычно быстро лизи- 
руются. Сумки очень длинные, цилиндрические, с утолщенной на вершине 
стенкой. Аскоспоры всегда нитевидные, обычно с многочисленными попереч
ными перегородками. У многих представителей семейства после освобождения 
из сумки аскоспоры распадаются на отдельные клетки, каждая из которых спо
собна к прорастанию. К моменту созревания аскоспор в верхней утолщенной 
части сумки образуется пора, через которую они выходят наружу. Аскоспоры 
расположены в сумке пучком и выбрасываются из нее поочередно.

В цикле развития многих спорыньевых большую роль играют анаморфы.
Большинство представителей семейства — паразиты на цветковых растениях, 

членистоногих и грибах. Лишь очень немногие из них обитают как сапротрофы 
на почве или древесине. Большую группу составляют паразиты растений, встре
чающиеся исключительно на однодольных из семейств злаковые и осоковые. 
Наиболее распространенные из них — Claviceps purpurea, развивающийся на 
многочисленных видах злаков, и Epichloe typhina — возбудитель чехловидной 
болезни многолетних злаков. Для этой группы видов характерна строгая орга-
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нотропная специализация. Большинство из них развивается на строго ограни
ченных частях растений — побегах с зачатками соцветий, в завязях и т.д.

У Е. typhina распростертые стромы расположены на побегах, окружая их 
в виде чехла. На его поверхности образуются мелкие одноклеточные конидии. 
В июле—августе конидиальная строма утолщается и приобретает оранжевую 
окраску; в ней развиваются многочисленные перитеции (рис. 251, А, Б). Мице
лий паразита распространяется в растении диффузно, по межклетникам, а 
в зоне соцветия его гифы внедряются в клетки сосудистых пучков. Перитеции 
развиваются только на побегах, содержащих соцветия.

Этот вид встречается на многочисленных видах многолетних злаков, осо
бенно часто на полевице, еже, а также на овсянице, мятликах, вызывая у них 
так называемую «чехловидную болезнь», приносящую серьезный ущерб при 
культуре трав на семена.

Представители спорыньевых (виды родов ЕркЫоё и Balansia) и близкого к ним 
анаморфного рода Neotyphodium могут обитать как эндофиты в тканях злаков и 
осок. Большинство из них системно распространяется в надземных частях рас
тений и переносится с семенами. Эндофиты образуют биологически активные 
вещества (алкалоиды) и могут защищать зараженные растения от поедания тра
воядными животными и повреждения насекомыми и инфекции другими грибами. 
Обычно эндофиты стимулируют также рост инфицированных ими растений. 
Однако известны случаи подавления роста растений, их цветения и образования 
семян некоторыми эндофитами. Они могут также вызывать токсикозы травоядных 
животных при поедании зараженных растений.

Виды рода Claviceps образуют темные твердые скле
роции различной формы и размеров в завязи растения- 
хозяина. Из склероциев после перезимовки развиваются 
головчатые стромы желтого или красноватого цвета с 
погруженными в них перитециями (рис. 252, Б, В).
Большинство представителей этого рода развивается на 
злаках. Наиболее распространенный и важный в хозяйст
венном отношении вид С. purpurea. Он паразитирует на 
многочисленных видах злаков, как культурных, так и 
дикорастущих. Особенно часто встречается на ржи, тимо
феевке, пырее, костре, поражает также пшеницу, ячмень, 
райграс, молинию и другие травы.

На пораженных спорыньей соцветиях хорошо замет
ны склероции, имеющие вид черно-фиолетовых рожков 
(рис. 252, А). Они представляют зимующую стадию гриба.
Склероции зимуют в почве, куда они попадают при убор
ке урожая с культурных или дикорастущих злаков, встре
чающихся по краям полей, межам. Весной склероции

Рис. 251 . ЕркЫоё typhina.
А — внешний вид растения, пораженного «чехловидной болезнью»; 
Б — разрез стромы с перитециями; В — сумка с аскоспорами; 

Г — аскоспора
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Рис. 252. Claviceps purpurea.
А — колос ржи со склероциями; Б — склероций, проросший головчатыми стромами; В — разрез 
стромы; Г — отдельный перитеций в строме; Д  — конидиальная стадия — Sphacelia; Е — сумка

с аскоспорами

прорастают красноватыми головчатыми стромами с перитециями. Из каждого 
склероция обычно развивается несколько стром (рис. 252, Б). Их число и размеры 
зависят от размеров склероциев.

Аскоспоры С. purpurea заражают злаки во время цветения. После выбрасы
вания из перитециев они разносятся ветром и попадают на растения. Если ас- 
коспора попадает на цветковые чешуи, ее ростковая трубка не способна через 
них приникнуть и заражение не происходит. Если же цветковые чешуи откры
ты, аскоспоры попадают на рыльце пестика, прорастают и их ростковые трубки 
достигают завязи. Через несколько дней после заражения на растениях развива
ется анаморфа гриба — Sphacelia (рис. 252, Е). В завязи образуется плотная мас
са мицелия, покрытая слоем конидиеносцев, продуцирующих многочисленные 
мелкие конидии, погруженные в капли «медвяной росы». Медвяная роса играет 
существенную роль в распространении конидий: она имеет неприятный запах и 
содержит большое количество сахаров; привлеченные ею насекомые переносят 
конидии на здоровые растения. Конидии могут распространяться и каплями
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дождя, при трении колосьев друг о друга под действием ветра, а после высыхания 
капель «медвяной росы» они могут переноситься ветром. Склероции развива
ются медленно. Сначала они желтовато-коричневые, затем приобретают серо
фиолетовую или черно-фиолетовую окраску. Полное их созревание происходит 
ко времени спелости зерна. В пораженных цветках ткани завязи полностью 
разрушаются и замещаются мицелием гриба.

Развиваясь на культурных злаках, спорынья лишь в незначительной степени 
снижает их урожай. Ее значение в первую очередь определяется образованием 
в склероциях алкалоидов. Claviceps purpurea — один из давно известных токсиче
ских грибов. В современную эпоху токсикоз у людей, вызываемый алкалоидами 
спорыньи, попавшими в зерно, а затем в муку и продукты из нее, наблюдается 
очень редко. Однако в прошлом этот токсикоз был широко распространен в Ев
ропе и в периоды сильных вспышек уносил большое число жертв.

Клавицепсотоксикоз, или эрготизм, обусловлен способностью алкалоидов 
спорыньи вызывать сокращение гладкой мускулатуры и сосудов и их действием 
на нервную систему. Алкалоиды спорыньи применяются в современной медици
не для лечения сердечно-сосудистых и нервных заболеваний. В официальную 
медицину спорынья была введена в начале XIX в., тогда же было начато изуче
ние алкалоидов, содержащихся в склероциях гриба. Однако еще задолго до этого 
склероции применяли в акушерстве.

Склероции спорыньи содержат две группы алкалоидов: производные лизер- 
гиновой или изолизергиновой кислот и пептидные алкалоиды. В промышленном 
производстве алкалоиды получают путем их биосинтеза в сапротрофной культуре 
спорыньи; возможно и получение их из склероциев, специально выращенных 
на растениях.

Многие виды спорыньевых паразитируют на чле
нистоногих (насекомых и пауках). Таково боль
шинство видов рода Cordyceps. Эти виды паразити
руют также на грибах, но значительно реже. Их 
стромы развиваются из плотной массы мицелия, 
заполняющей мумифицированное тело хозяина — 
псевдосклероция. Размеры и форма стром разно
образны (рис. 253). Один из наиболее распростра
ненных видов — С. militaris, развивающийся на 
личинках и куколках бабочек, зимующих в почве.
Он часто встречается на куколках коконопрядов.
Аскоспоры гриба, попадая на покровы восприим
чивой куколки, прорастают, и их ростковые трубки 
внедряются в нее через дыхальца или непосредст
венно через покровы, гидролизуя хитин. Гифы гри
ба развиваются в теле насекомого, образуя цилинд
рические гифенные тела, постепенно заполняющие

Рис. 253. Cordyceps: псевдосклероций в теле личинки 
бабочки, проросший стромами
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все тело хозяина. После гибели куколки и поглощения грибом всего ее содер
жимого в сохранившихся покровах образуется твердая гифенная масса псев- 
досклероция. Осенью псевдосклероции прорастают оранжево-желтыми или 
оранжево-красными булавовидно-головчатыми стромами, которые поднимаются 
над поверхностью почвы.

Класс леоциомицеты 
(Leotiomycetes)

Плодовые тела у леоциомицетов — большей частью 
типичные апотеции, образующиеся на мицелии в стромах 
различного строения, консистенции и окраски (черные 
склероциальные — у представителей порядка ритисмо- 
вые — Rhytismatales, мясистые желтоватые или оранже
вые — в порядке Cyttariales) или из склероциев. У не
которых представителей порядка леоциевые (Leotiales) 
известны нетипичные апотеции — булавовидные, в виде 
шляпки с ножкой или другой формы (см. рис. 257). Для 
класса характерны сумки, вскрывающиеся при освобож
дении аскоспор трещиной или порой (иноперкулятные), 
хорошо отличающиеся от вскрывающихся крышечкой 
(оперкулятных) сумок грибов из класса пезизомицеты 
(Pezizomycetes) (рис. 254).

Представители класса обитают как сапротрофы на 
различных растительных субстратах, принимая активное 
участие в разложении растительного опада и отмерших 
частей растений. Среди них известны и многочисленные 
паразиты растений, вызывающие болезни вегетирующих 
растений, гнили плодов и овощей при хранении.

Класс леоциомицеты объединяет три порядка: леоцие
вые, ритисмовые и циттариевые.

ПОРЯДОК ЛЕОЦИЕВЫЕ 
(LEOTIALES)

Для порядка леоциевые, самого крупного в классе леоциомицеты, характер
ны типичные апотеции небольших размеров: от долей миллиметра до 2—3 см. 
Они могут быть сидячими, без ножки, или иметь хорошо развитую, часто длин
ную ножку. У некоторых леоциевых анатомическое строение апотеция упроще
но: отсутствует мякоть, или медуллярный эксципул, и они состоят только из 
внешнего эксципула, субгимения и гимения. Лишь у немногих представителей 
группы апотеции видоизменены и имеют булавовидную, шпателевидную или 
иную нетипичную для апотециев форму (см. рис. 257).

Половой процесс у многих леоциевых — сперматизация: оплодотворение 
аскогона мелкими специализированными клетками-спермациями. Апотеции 
развиваются на мицелии на растительных остатках или на почве, крайне редко —

Рис. 254. Вскрывание 
сумок у леоциомице
тов (А) и пезизоми- 

цетов (Б)



Отдел аскомицеты, или сумчатые грибы (Ascomycota)
377

на живых растениях, а у представителей семейства склеротиниевые (Sclerotiniaceae) 
из склероциев. Аскоспоры леоциевых часто многоклеточные, асимметричные, 
у некоторых окрашенные.

В цикле развития многих леоциевых большое значение имеет анаморфная 
стадия. Во многих случаях увеличение роли анаморфы наблюдается у видов, пара
зитирующих на растениях; у сапротрофных видов анаморфы встречаются редко.

Леоциевые представлены как сапротрофами, так и паразитами растений. 
Сапротрофы обитают на различных растительных субстратах, вызывая разложе
ние опада в лесах, отмерших стеблей и листьев травянистых и других расти
тельных остатков. Немногие виды развиваются на почве (например, семейство 
геоглоссовые — Geoglossaceae).

Многие леоциевые — паразиты растений, вызывающие поражения различ
ных частей вегетирующих растений и гнили овощей при хранении. Среди них 
есть виды как с широким кругом растений-хозяев из разных семейств (например, 
Sclerotinia sclerotiorum, Botryotinia juckeliana), так и узкоспециализированные, по
ражающие один или несколько близких видов (например, возбудители рака лист
венницы — Lachnellula willkommii, антракноза смородины — Pseudopeziza ribis). 
Большинство склеротиниевых являются некротрофными паразитами, сначала 
убивающими ткани хозяина, а затем питающимися мертвым органическим ве
ществом.

Один из наиболее распространенных видов паразитических леоциевых — 
Monilinia fructigena. Для него и других видов этого рода характерно образование 
полых склероциев в плодах растений из семейств розоцветные (яблоня, груша, 
вишня и др.) и вересковые (брусника, багульник). В цикле их развития всегда 
наблюдается анаморфа — подушечки коротких конидиеносцев, на которых об
разуются длинные, часто ветвящиеся цепочки конидий (рис. 255).

М. fructigena вызывает плодовую гниль яблок и груш. Гриб заражает плоды 
только с поврежденной кожицей, поэтому инфекция часто переносится жуком- 
казаркой. Питаясь тканями пораженных плодов, жук во время яйцекладки пе
реносит в здоровый плод конидии гриба на лапках, брюшке и в экскрементах.

Рис. 255. Monilinia fructigena.
А — пораженный плод яблони с конидиальным спороношением гриба; Б — анаморфа — Monilia; 

В — отдельные конидиеносцы с конидиями
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Конидии гриба прорастают одновременно с развитием личинок жука, которые 
питаются зараженной мякотью плода. На пораженных плодах образуются пятна 
отмершей ткани, а на них концентрическими кольцами развиваются желтова
тые подушечки конидиального спороношения гриба (рис. 255, А). Такие плоды 
опадают с дерева и служат источником инфекции. В зараженных плодах, остав
шихся на дереве, формируются полые шаровидные склероции, снаружи и внутри 
покрытые черной корой. Они располагаются под эпидермисом и сохраняют 
форму плодов. Склероции зимуют, а весной на них снова развивается кониди- 
альное спороношение гриба. Апотеции у этого вида образуются очень редко.

Центральный вид рода Sclerotinia из порядка леоциевые — S. sclerotiorum, 
вызывающий белую гниль различных растений. Он поражает как вегетирующие 
растения, так и овощи при хранении. Вид развивается на стеблях и соцветиях 
подсолнечника, на плодах кабачков, огурцов и многих других растений, а также

в хранилищах на моркови, свекле и дру
гих овощах. На поверхности пораженных 
частей растения он образует войлочный 
или пушистый белый мицелий, на кото
ром в большом количестве формируются 
шаровидные или продолговатые черные 
склероции (рис. 256). Если склероции раз
виваются внутри растения, они приобре
тают форму тех полостей, в которых обра
зовались. Так, в корзинках подсолнечника 
образуются крупные сетчатые склероции, 
заполняющие всю корзинку. Склероции 
имеют белую или сероватую мякоть и чер
ную кору (рис. 256, Б). Анаморфа у S. scle
rotiorum, как и у других видов этого рода, 
отсутствует. Апотеции образуются из скле
роциев весной. Пораженная ткань растения 
под действием ферментов гриба размягча
ется и разрушается.

Botryotinia fuckeliana вызывает серую 
гниль как вегетирующих растений, так и 

овощей и плодов при хранении. Она часто наблюдается на землянике, малине, 
пионах, винограде и многих других растениях. Вид встречается в природе пре
имущественно в стадии анаморфы — Botrytis cinerea, образующей на пораженных 
частях растений пушистый серый налет. На мицелии этого вида формируются 
также склероции типичного строения.

Сапротрофные леоциевые обычно можно обнаружить на древесине, расти
тельных остатках, реже — на почве в лесах. Так, на поваленных стволах деревьев 
и крупных ветвях часто развиваются хорошо заметные многочисленные апоте
ции Bisporella citrina. На почве в хвойных лесах обычно встречаются довольно 
крупные шпателевидные апотеции Spathularia spathulata или образующие круги 
(«ведьмины кольца») апотеции Cudonia circinans, состоящие из тонкой ножки и 
волнистой шляпки, на поверхности которой располагается гимений (рис. 257).

Рис. 256. Sclerotinia sclerotiorum.
А — мицелий и склероции гриба на моркови; 

Б — разрез склероция
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ПОРЯДОК РИТИСМОВЫЕ 
(RHYTISMATALES)

Представители ритисмовых образуют в стромах апотеции, долго прикрытые 
сплетением мицелия. Они вскрываются к моменту созревания сумок в резуль
тате разрыва прикрывающего их мицелиального сплетения лопастями или ще
лью. Форма апотециев у этой группы округлая или удлиненная, линейная, при
чем удлиненные апотеции внешне похожи на гистеротеции локулоаскомицетов, 
развивающиеся по асколокулярному типу. Апотеции и стромы черные. В них 
расположен гимений, состоящий из сумок и парафиз. Аскоспоры имеют разно
образную форму — от эллипсоидных до нитевидных; они бесцветные или корич
невые.

К порядку ритисмовые относятся как паразиты высших растений, так и 
сапротрофы на ветвях деревьев и кустарников и на растительном опаде.

Широко распространенный представитель порядка ритисмовые — Rhytisma 
acerinum, вызывающий черную пятнистость листьев различных видов клена. На 
листьях летом образуются черные блестящие пятна, представляющие склероци- 
альные стромы гриба (рис. 258, А). При сильном поражении листья преждевре
менно опадают. Развитие апотециев начинается в строме после опадения листьев, 
и к весне в каждой из них появляется большое число радиально расположенных 
линейных, часто слегка извитых апотециев, вскрывающихся щелью (рис. 258, Б). 
Аскоспоры у этого вида нитевидные, прямые или слегка изогнутые (рис. 258, В). 
Они заражают молодые листья кленов в конце весны.

Большой вред лесному хозяйству приносят виды грибов из рода Lophoder- 
mium, прежде всего L. pinastri, вызывающий в лесных питомниках массовую гибель 
сеянцев сосны. Гриб поражает хвою сосны, вызывая ее побурение и опадение. 
Летом на пожелтевшей зараженной хвое образуются продолговатые черные апо
теции гриба, при созревании раскрывающиеся продольной щелью (рис. 258, Г, Д).
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Рис. 258. Rhytisma асеппит {Л—В) и Lophodermium pinastri (Г—Д ).
А — пораженный лист клена; Б — апотеции в строме; В — сумка; Г — апотеции на хвое сосны;

Д  — разрез апотеция

Заражение хвои аскоспорами происходит в течение всего периода вегетации, но 
особенно сильно в конце лета и осенью, когда наблюдается массовое их созре
вание и выбрасывание. Болезнь, называемая лесоводами «шютте», особенно 
опасна для молодых сосен (до пятилетнего возраста), которые очень часто по
гибают.

Класс пезизомицеты 
(Pezizomycetes)

Для пезизомицетов характерны оперкулятные сумки, открывающиеся на 
вершине крышечкой (см. рис. 254, Б). Их плодовые тела — апотеции типичного 
строения — от очень мелких, не превышающих 1 мм в диаметре, до крупных, 
размером до 10 см. Реже образуются гельвеллоидные и морхеллоидные апоте
ции, несущие гимений на лопастной или складчатой шляпке, расположенной 
на стерильной ножке (см. рис. 261). Такие апотеции достигают в высоту 10—12 см, 
а иногда и более. Наконец, у ряда представителей этого класса (например, из 
семейства трюфелевые — Tuberaceae) образуются замкнутые в зрелом состоянии 
подземные плодовые тела, обычно клубневидной формы (см. рис. 262).

Апотеции пезизомицетов имеют мясистую, реже студенистую или кожистую 
консистенцию. Их окраска разнообразна: от яркой, оранжевой или красной
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у одних представителей класса до коричневой или черной — у других. Встреча
ются виды и со светлоокрашенными апотециями.

В гимении всегда присутствуют парафизы. Обычно по длине они равны 
сумкам, но у некоторых выступают за пределы гимения. Концы парафиз часто 
расширены и окрашены, у некоторых видов они ветвятся. Сумки у представите
лей семейства аскоболовые (Ascobolaceae) при созревании удлиняются и выступа
ют над гимением (см. рис. 260).

У большинства пезизомицетов известны только телеоморфы, у некоторых 
представителей этого класса известны и анаморы, конидии которых образуются 
по типу ботриобластоспор (например, анаморфа Chromelosporium у Pezizfl ostraco- 
derma.

Пезизомицеты, как правило, сапротрофы, лишь немногие могут паразити
ровать на ослабленных растениях (например, виды из рода Pithya — паразиты 
на хвойных; Rhizina undulata, поражающая обожженные корни хвойных на кост
рищах или местах лесных пожаров). Среди сапротрофных представителей этого 
класса есть гумусовые и подстилочные сапротрофы, многочисленные ксилотро
фы. Среди них много также копротрофов и карбофилов. Для развития этой 
группы благоприятна повышенная влажность, поэтому многие из них развива
ются весной или осенью.

Класс включает один порядок — пезизовые.

ПОРЯДОК ПЕЗИЗОВЫЕ 
(PEZIZALES)

В современных системах аскомицетов порядок объединяет более десяти се
мейств.

Для рода Peziza характерны блюдцевидные или чашевидные апотеции раз
мером 1—5 см (иногда более крупные), бурого или коричневого цвета, иногда 
светлоокрашенные, снаружи гладкие или мучнистые. Представители этого рода 
встречаются преимущественно в лесах на влажной почве или древесине. В этом 
роде есть также карбофилы. Весной и летом в лесах, особенно на старых костри
щах, нередко можно встретить крупные фиолетово-коричневые апотеции P. vio- 
lacea. Распространен также вид — P. badia (рис. 259, А). Он встречается с лета 
до осени на влажной почве в лесах, вдоль дорог, на опушках. Крупные кашта
ново-коричневые апотеции P. badia собраны большими группами.

У видов другого рода пезизовых — Aleuria (рис. 259, Б) — апотеции также 
типичной блюдцевидной формы, но имеют яркую оранжевую или красно-оран
жевую окраску, обусловленную присутствием пигментов из группы каротинои- 
дов. Крупные оранжевые апотеции A. aurantia достигают в размерах 5—6 см. 
Обычно они развиваются большими группами на сырой земле в смешанных и 
лиственных лесах, на влажных лугах, в садах, нередко у дорог, обычно на местах, 
хорошо освещенных солнцем. Этот вид встречается с начала лета до осени.

Хорошо изученная и интересная в экологическом отношении группа пезизо
вых — семейство аскоболовые (Ascobolaceae). Для него характерны мелкие (за не
многими исключениями) апотеции, обычно не более нескольких миллиметров
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Рис. 259. Апотеции Pez.iz.ii badia (А) и Aleuria aurantia (Б)

в диаметре, с хорошо развитым субгимением. Зрелые сумки у этой группы грибов 
удлиняются и выступают над поверхностью гимения (рис. 260). Аскоспоры бес
цветные или окрашенные, часто пурпурные.

Аскоболовые хорошо растут в культуре, образуя апотеции на питательных 
средах, поэтому их широко используют как объекты в генетических и биохими
ческих исследованиях. Хорошо изучен цикл их развития.

Половой процесс у представителей этого 
семейства может происходить по-разному даже 
у видов одного рода. Одна из его форм ис
следована у A. magnificus — вида с крупными, 
до 1,5 см в диаметре, апотециями. В культуре 
этого гриба через 4—6 дней после совместного 
посева штаммов разных половых знаков на 
гифах образуются короткие веточки. Одна из 
них расположена вертикально и функциони
рует как антеридий. Веточка на мицелии про
тивоположного пола растет по направлению 
к антеридию, спирально закручиваясь вокруг 
него. Ядра из антеридия по трихогине пере
ходят в аскогон, и из него развиваются дика- 
риотические аскогенные гифы. Этот вид, как 
и многие другие аскоболовые, гетероталли- 
чен. Аскогоны и антеридии образуются только 
при совместном росте мицелиев разного знака. 
При этом на каждом из них формируются га
метангии обоих типов, но они самостерильны.

У другого гетероталличного вида из этого 
же рода — A. stercorarius — происходит сперма- 
тизация. Аскогон имеет вид вздутой изогнутой 
ветви мицелия с короткой трихогиной. На ми- 

Рис. 260. Ascobolus: разрез апотеция целии противоположного знака образуются
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цепочки артроспор, которые функционируют как спермации. Артроспоры могут 
переноситься мухами и клещами. Рост трихогины происходит хемотропически 
по направлению к спермациям, причем этот эффект наблюдается на расстоянии 
до 100 мкм между спермацием и кончиком трихогины. Если спермаций переме
щать в поле микроскопа, то трихогина меняет направление своего роста.

Большинство представителей семейства аскоболовые — копротрофы. Они 
развиваются на экскрементах преимущественно травоядных животных, где и 
образуют апотеции. После освобождения из сумок их аскоспоры попадают на 
траву, которая поедается животными. Таким образом аскоспоры копротрофов 
попадают в пищеварительный тракт животных, где подвергаются действию по
вышенной температуры и гидролитических ферментов, а оттуда с экскрементами 
выводятся наружу. Сохранять жизнеспособность в таких условиях могут споры 
только немногих приспособленных к этому грибов, которые и составляют эко- 
лого-трофическую группу копротрофов.

Копротрофные грибы, как правило, имеют приспособления, повышающие 
вероятность попадания их спор на растения. Это достигается тремя основными 
путями, свойственными копротрофам из разных таксономических групп: актив
ным выбрасыванием спор на такие расстояния, что они могут попасть на траву 
без участия ветра; фототропическими реакциями репродуктивных органов; обра
зованием на спорах слизистой обвертки, при помощи которой они приклеива
ются к траве.

У аскоболовых, как и у других копротрофных аскомицетов (например, сорда
риевых), можно наблюдать все эти адаптации, выраженные в разной мере у разных 
видов. У них обнаружена фототропическая реакция сумок, выбрасывающих аско
споры в направлении источника света. Аскоспоры аскоболовых выбрасываются 
обычно на большое расстояние (до 25—60 см) и часто окружены слизью. Они 
хорошо переносят повышенные температуры, а кратковременное прогревание 
стимулирует их прорастание.

К пезизовым относится группа видов с нетипичными, так называемыми 
гельвеллоидными и морхеллоидными апотециями, состоящими из стерильной 
ножки и лопастной или складчатой шляпки с приросшим к ножке либо сво
бодным краем (рис. 256). Эти виды объединены в семейства гельвелловые (Не1- 
veUaceae) и морхелловые (Morchellaceae). К этим семействам принадлежат хорошо 
знакомые всем сморчки и строчки.

У видов рода сморчок — Morchella (рис. 261, А) апотеции крупные, не менее 
5—10 см высотой, мясистые, четко разграничены на ножку и шляпку. Шляпка 
обычно правильных очертаний — яйцевидная, коническая, с сетью складок, как 
продольных, так и поперечных, часто косых. Складки образуют ячейки, выстлан
ные гимением, а разделяющие ячейки ребра складок остаются стерильными. Края 
шляпки срастаются с ножкой, внутри апотеций полый.

В противоположность большинству крупных пезизовых, например видам 
Peziza, у сморчков при освобождении аскоспор не наблюдается «взрыва», когда 
сразу много сумок в гимении выстреливают аскоспоры. Выбрасывание аско
спор у них происходит постепенно и регулируется интенсивностью солнечной 
радиации.
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Наиболее распространены два вида сморчков — Л/, esculenta и М. сотса, 
апотеции которых обильно развиваются весной, в апреле—мае. У первого из них 
шляпка яйцевидная или яйцевидно-округлая, с округлыми ячейками, окраска 
ее от желто-бурой до бурой. Обычно он встречается в лесах на более или менее 
плодородной почве под лиственными деревьями. М. сопка имеет удлиненно
коническую шляпку с ребристо-ячеистой поверхностью и вытянутыми правиль
ными прямоугольными ячейками. Окраска шляпки желто-бурая, коричнево- 
черно-бурая, иногда она бывает серовато-черных тонов. Этот вид появляется 
в апреле на только что прогретой земле в смешанных и хвойных лесах, на опуш
ках и полянах, часто на местах старых кострищ.

Оба вида сморчков образуют эктотрофную микоризу с различными деревьями. 
Все сморчки съедобны. Особенно ценно то, что они плодоносят весной, когда 
нет других съедобных грибов, относящихся к базидиомицетам.

Для рода строчок (Gyromitra) характерны крупные апотеции, состоящие из 
шляпки и ножки. Шляпка яйцевидная или бесформенная, с неупорядоченной 
складчатостью, бурая или темно-бурая, реже более светлая. Ножка толстая, часто 
бороздчатая, белая или светлоокрашенная. Виды этого рода — сапротрофы на 
почве, обильно образующие апотеции весной.

Наиболее распространенный вид этого рода — строчок обыкновенный (G. escu
lenta, рис. 261, Б), часто в массе развивается весной на почве в лесах, особенно 
сосновых. Этот гриб считают условно съедобным. При употреблении в пищу 
грибы рекомендуют прокипятить, а воду слить. Однако в апотециях строчков 
обнаружен токсин гиромитрин, удаляющийся из них только при высушивании. 
По характеру воздействия на организм человека гиромитрин напоминает ток
син бледной поганки (Amanita phalloides), хотя отличается от него по структуре. 
Во многих странах Западной и Центральной Европы строчки считаются смер
тельно ядовитыми грибами. Содержание токсина в строчках, по-видимому, за
висит от условий их развития или биохимического варианта вида. Гиромитрин 
найден также у грибов из рода лопастник — Helvella, в апотециях сморчков этот 
токсин не обнаружен.

Среди пезизовых есть большая группа грибов, образующих подземные плодо
вые тела, в зрелом состоянии замкнутые. Ранее такие виды объединяли в отдель
ный порядок — трюфелевые (Tuberales). В современной системе аскомицетов 
они включены в порядок пезизовые, где входят в состав нескольких семейств, 
в том числе в семейство трюфелевые (Tuberaceae). Плодовые тела (апотеции) трю- 
фелевых имеют клубневидную форму, их размеры варьируют от 1 до 10 см, 
реже более крупные. Перидий плодового тела плотный, кожистый, его поверх
ность гладкая или покрыта бородавками разных размеров, иногда растрескиваю
щаяся. Мясистая внутренняя ткань плодового тела на разрезе имеет мраморный 
рисунок из чередующихся светлых и темных полос (рис. 262, А). Их называют 
соответственно внутренними и наружными венами. Сумки трюфелевых распо
лагаются в плодовых телах в виде гимениального слоя на внутренних венах или 
гнездообразно. Освобождение аскоспор всегда происходит пассивно, после раз
рушения плодового тела или поедания его животным.
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Рис. 261. Апотеции Morchella (А) 
и Gyromitra (Б)

Изучение развития плодовых тел 
трюфелевых показало, что они заклады
ваются в виде блюдцевидных образова
ний, на вогнутой складчатой поверх
ности которых формируются зачатки 
гимения в виде слоя парафиз. При даль
нейшем развитии такое плодовое тело, 
находясь в почве, не может расти вширь, 
на поверхности его гимения образуются 
многочисленные складки, а затем края 
смыкаются. Складки превращаются во 
внутренние вены, а щели между ними — 
в наружные вены. Последние заполня
ются рыхлой тканью из переплетаю
щихся парафиз. У основания парафиз 
позднее образуются сумки, содержащие 
от одной до 8 аскоспор с разнообразной 
орнаментацией (рис. 262, Б). Таким 
образом, онтогенез замкнутых плодовых тел трюфелевых указывает на их бли
зость к пезизовым.

Трюфелевые — обязательные микоризообразователи. Наиболее ценный пред
ставитель этой группы — черный французский трюфель ( Tuber melanosporum), 
формирующий микоризу с дубом, буком и грабом. Его плодовые тела имеют 
красновато-черную или буровато-черную окраску, их мякоть фиолетово-черная 
или буро-красная с черными и белыми жилками. Они обладают стойким, сильным 
ароматом и пользуются наибольшим спросом. Этот вид распространен в Южной 
Франции, Швейцарии и Северной Италии.

Другой вид этого рода — летний трюфель (Т. aestivum) образует довольно 
крупные плодовые тела, покрытые бородавками черновато-бурого цвета. Мякоть 
плодового тела желтовато-белая, с многочисленными беловатыми или буроватыми

Рис. 262. Трюфели.
разрез плодового тела; Б — то же 

при увеличении



386
ГРИБЫ И Г Р И Б О П О Д О Б Н ЫЕ  ОРГАНИЗМЫ

плотными жилками. Этот вид образует микоризу с грабом, буком, дубом, а также 
с другими деревьями, предпочитая, как и Т. melanosporum, известковые почвы. 
Он распространен на юге Западной Европы, в Центральной Европе и на Черно
морском побережье Кавказа. Гриб съедобен, но по качеству значительно уступает 
черному трюфелю.

В центральных областях европейской части России встречается белый трю
фель (Choiromyces meandriformis). Его плодовые тела имеют неправильно-округлую 
форму и волокнистую желтоватую поверхность. Мякоть белая, с возрастом жел- 
товато-бурая. Этот вид образует микоризу с березой, осиной, орешником и неко
торыми другими деревьями. Гриб съедобен, но невысокого качества.

Класс эризифомицеты 
(Erysiphomycetes)

Класс включает порядок мучнисторосяные, или эризифовые.

ПОРЯДОК МУЧНИСТОРОСЯНЫЕ 
(ERYSIPHALES)

Порядок объединяет аскомицеты, образующие клейстотеции, в которых 
сумки расположены пучком или слоем. У некоторых представителей порядка в 
клейстотеции образуется одна сумка. Сумки унитуникатные, освобождение ас
коспор происходит активно. Представители этого порядка — облигатные пара
зиты высших растений, вызывающие у них заболевания, известные под общим 
названием «мучнистая роса». В культуре на искусственных питательных средах 
эти грибы пока не получены.

Белый, позднее темнеющий мицелий мучнисторосяных грибов распростра
няется обычно по поверхности пораженных органов растений. На нем образу
ются специальные структуры — апрессории, от которых отходят гаустории, 
проникающие в клетки эпидермиса растения-хозяина. У некоторых предста
вителей этого порядка (род Phyllactinia) гаустории могут внедряться в клетки 
мезофилла листа. У грибов из рода Leveillula (левейюла), распространенных в 
засушливых районах, мицелий развивается внутри тканей растения и частично 
выходит через устьица на его поверхность. Образование мицелия внутри тканей 
растения — приспособление гриба к обитанию в условиях низкой влажности 
и сильной инсоляции.

На мицелии мучнисторосяных грибов через несколько дней после зараже
ния растения развивается анаморфная стадия — Oidium. Это прямые неразветв- 
ленные конидиеносцы с цепочками конидий (рис. 263, А). У некоторых пред
ставителей этого порядка на конидиеносцах образуются одиночные конидии 
(например, у видов рода Leveillula). В это время пораженные органы растения 
покрыты мучнистым налетом конидий — отсюда название заболевания «муч
нистая роса». Конидии распространяются воздушными течениями и заражают 
новые растения. Мучнисторосяные грибы — ксерофилы. Их конидии могут 
развиваться и прорастать в сухую погоду при относительной влажности воздуха 
до 60%.
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Рис. 263. Порядок Erysiphales:
А — конидиеносец; Б—Е — клейстотеции: Б — Erysiphe, В — Sphaerotheca, Г — Microsphaera,

Д — Uncinu/a, Е — Phyllactinia

Телеоморфа развивается у мучнисторосяных в конце периода вегетации. На 
мицелии гриба образуются аскогоны (без трихогины) и антеридии. Содержимое 
антеридия переходит в аскогон, который делится после этого на ряд клеток, одна 
из которых содержит дикарион. Эта клетка непосредственно трансформируется 
в сумку (у мучнисторосяных, образующих только одну сумку в клейстотеции), 
или из нее развиваются аскогенные гифы, а на них — сумки. Одновременно 
формируется перидий клейстотеция. Наружный и внутренний слои перидия 
различаются морфологически и функционально. Наружный слой, защитный, 
состоит из толстостенных гиф, внутренний, выполняющий питательную функ
цию, — из тонкостенных, быстро лизирующихся гиф. Из наружных слоев перидия 
развиваются придатки, или аппендиксы, различного строения (рис. 263, Б—Е). 
Их форма, а также число сумок в клейстотеции, — характерные признаки родов 
мучнисторосяных.

Развитие клейстотециев и сумок — длительный процесс. Сумки созревают 
только осенью, а у многих мучнисторосяных — к весне. Зимующей стадией яв
ляются клейстотеции, однако у некоторых грибов из этого порядка мицелий 
может сохраняться в зимующих частях растений. В регионах с теплым и мягким 
климатом клейстотеции часто совсем не образуются, и развитие происходит 
только в анаморфной стадии. Аскоспоры освобождаются из сумок активно. 
Сумки с созревшими аскоспорами набухают и разрывают перидий клейстоте
ция. Дальнейшее увеличение тургорного давления в сумках вызывает разрыв их 
стенки, и аскоспоры разбрасываются во всех направлениях.
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Мучнисторосяные паразитируют на растениях из разных семейств цветковых 
растений, однако большинство из них (около 90%) развивается на двудольных.

Среди относительно немногочисленных паразитов на однодольных наи
большее значение имеет возбудитель мучнистой росы злаков Blumeria graminis. 
Этот вид распадается на несколько специализированных форм, поражающих 
отдельные виды или группы близких видов, в частности пшеницу, рожь, яч
мень и другие злаки. Клейстотеции В. graminis содержат несколько сумок и 
имеют придатки, напоминающие вегетативные гифы (рис. 263, Б).

Такие же придатки характерны и для другого рода мучнисторосяных — 
Sphaerotheca, однако у его представителей в клейстотеции образуется только одна 
сумка (рис. 263, В).

Один из наиболее распространенных видов этого рода — S. mors uvae, возбу
дитель американской мучнистой росы крыжовника. Этот вид происходит из 
Северной Америки, откуда он был завезен во многие страны. Он поражает яго
ды, стебли и листья крыжовника, а также смородины. Ягоды покрываются вой
лочным налетом мицелия гриба, сначала светлым, а затем темнеющим, они не 
созревают и теряют товарную ценность. При сильном поражении кусты гибнут.

Для представителей рода Microsphaera характерны жесткие экваториальные 
придатки, дихотомически ветвящиеся на концах (рис. 263, Г). В клейстотециях 
образуется по нескольку сумок. Широко распространена М. alphitoides — возбуди
тель мучнистой росы дуба, сильно поражающая молодые побеги и поросль, часто 
вызывая их засыхание. На листьях и стеблях молодых побегов образуется харак
терный белый порошистый налет конидий, а к осени развиваются клейстотеции.

Мучнисторосяные грибы из рода Uncinula имеют слегка вдавленные снизу 
клейстотеции с многочисленными жесткими придатками, спирально закручен
ными на концах (рис. 263, Д). К этому роду относится возбудитель пепелицы 
винограда — U. necator, поражающий листья, ягоды и стебли винограда и при
носящий в годы массовых вспышек болезни большие потери урожая. Как и 
у возбудителя мучнистой росы крыжовника, родина этого гриба — Северная 
Америка, откуда он был завезен в Европу в середине XIX в.

Наиболее сложно построены придатки у клейстотециев грибов из рода Phyllac- 
tinia. Они двух типов: на вершине клейстотеция — в виде тонких ветвистых 
гиф, выделяющих слизь, а по экватору — в виде шипов, расширенных у основа
ния в виде луковицы. Стенка этой расширенной части снизу более тонкая, при 
высыхании сморщивается, в результате чего экваториальные придатки отгибают
ся вниз, приподнимая клейстотеций над поверхностью субстрата (рис. 263, Е). 
Он легко сдувается ветром и, попав на какой-либо субстрат, приклеивается к нему 
слизью, выделяемой придатками на вершине клейстотеция.

Класс локулоаскомицеты 
(Loculoascomycetes)

Класс объединяет аскомицеты, у которых сумки образуются в аскостромах, 
развивающихся по асколокулярному типу. Сумки у этой группы грибов форми
руются в полостях ткани стромы — локулах, появляющихся в результате сдав
ливания и вытеснения ткани разрастающимися сумками, а также ее частичного
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разрушения. В простейшем случае каждая сумка располагается в самостоятель
ной локуле и отделена от других участком интераскальной, или межеумочной, 
ткани. Однако чаще каждая локула содержит много сумок, а интераскальная 
ткань полностью разрушается. У некоторых локулоаскомицетов между сумками 
имеются стерильные нитевидные элементы — псевдопарафизы.

Аскострома может содержать одну или несколько локул.
Сумки у представителей класса обычно битуникатные, т.е. имеют двухслой

ную оболочку с жестким наружным и легко растягивающимся упругим внут
ренним слоями (см. рис. 235, В). У локулоаскомицетов наблюдается тенденция 
к образованию аскоспор с перегородками, иногда муральных.

Аскостромы локулоаскомицетов развиваются по четырем основным типам, 
которые учитываются при делении класса на порядки.

1. Тип «эльсиное»: в каждой локуле аскостромы только одна сумка.
2. Тип «псевдосферия»: аскострома содержит одну или несколько локул; сум

ки образуются поодиночке в ткани, составляющей центр стромы, и разделены 
участками интераскальной ткани, впоследствии разрушающейся.

3. Тип «дотидея»: аскостромы содержат одну или несколько локул; сумки 
развиваются компактной группой из базальной части локулы, в результате чего 
ткань центра полностью разрушается; настоящего хаматеция нет, но могут при
сутствовать остатки интераскальной ткани, напоминающие парафизы.

4. Тип «плеоспора»: аскострома содержит одну или несколько локул, в которых 
образуется масса вертикально расположенных гиф; сумки врастают в локулу от 
основания между этими гифами, в дальнейшем превращающимися в псевдопа
рафизы.

Аскостромы с многочисленными локулами, расположенными неупорядочен
но, называют мириотециями, а внешне похожие на перитеции и содержащие 
одну локулу с многочисленными сумками — псевдотециями.

Класс локулоаскомицеты включает пять порядков. Основные из них следующие:
• порядок мириангиевые (Myriangiales) — аскостромы развиваются по типу 

«эльсиное»; аскостромы подушковидные, локулы в них расположены бес
порядочно или в один ряд, и каждая локула содержит только одну сумку;

• порядок дотидейные (Dothideales) — аскостромы развиваются по типу 
«псевдосферия» либо «дотидея» и содержат одну или несколько локул;

• порядок плеоспоровые (Pleosporales) — аскостромы развиваются по типу 
«плеоспора» и содержат одну или несколько локул.

ПОРЯДОК МИРИАНГИЕВЫЕ 
(MYRIANGIALES)

У представителей этого порядка аскостромы содержат большей частью бес
порядочно разбросанные локулы, в каждой из которых образуется только одна 
сумка. Развитие происходит по типу «эльсиное».

Мириангиевые — небольшая группа, объединяющая преимущественно тро
пические и субтропические виды, паразитирующие на растениях, насекомых и 
грибах. Один из представителей этого порядка — род эльсиное (ЕШпоё), виды
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которого паразитируют на растениях. Е. veneta — возбудитель антракноза мали
ны — развивается на листьях и побегах, образуя на них характерные серые мелкие 
пятна с пурпурной каймой. Гриб развивается преимущественно в анаморфной 
стадии, которая служит для его размножения в период вегетации растения-хозяи- 
на. Аскостромы изредка формируются на некротических пятнах, а зимует гриб 
обычно в виде мицелия, на котором весной образуются конидии.

Аскостромы развиваются по типу «псевдосферия» либо «дотидея». В них об
разуется одна или несколько локул, в которых сумки располагаются обычно 
пучком или слоем.

В цикле развития дотидейных часто есть анаморфа. У некоторых из них на
блюдается плеоморфизм — образование нескольких анаморф у одного вида.

Многие представители порядка обитают сапротрофно на растительных ос
татках — отмерших стеблях и листьях, ветвях и т.п. Среди них есть и паразиты 
растений, например многие виды обширного рода Mycosphaerella. Темноокра
шенные аскостромы у этого рода — псевдотеции — внешне напоминают пери
теции (рис. 264, Б). Они развиваются под эпидермисом на пораженных частях 
растения-хозяина и служат для перезимовки гриба. В цикле развития видов 
Mycosphaerella всегда есть анаморфные стадии. У них образуются также микро
конидии, выполняющие функции спермациев. Сперматизация хорошо изучена 
у М. tulipiferae — паразита тюльпанного дерева. У этого вида спермации образу
ются в пикнидах и выходят из них в слизистых шнурах. В зачаточных аскостро
мах закладываются типичные аскогоны с трихогиной. Спермации переносятся на 
трихогину, и ядро одного из них переходит в аскогон. После дикариотизации 
из аскогона развиваются аскогенные гифы, а на них сумки, врастающие пучком 
от основания аскостромы в его центр. У некоторых видов рода Mycosphaerella

Рис. 264. Mycosphaerella.
А — лист земляники, пораженный М. fragariae, Б — псевдотеций, В — сумка с аскоспорами

ПОРЯДОК ДОТИДЕЙНЫЕ 
(DOTHIDEALES)
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аскогенные гифы не образуются, а сумки развиваются из массы аскогенных 
клеток, находящихся в основании локулы.

Многие представители рода Mycosphaerella вызывают болезни культурных 
растений, принося большой ущерб сельскому хозяйству. Среди них можно 
назвать М. fragariae, вызывающую белую пятнистость листьев земляники 
(рис. 264, А). На пораженных листьях появляются белые пятна, окруженные 
пурпурной каймой. Летом на них развивается анаморфа гриба — Ramularia. Об
разующиеся осенью псевдотеции зимуют.

Другой вид этого рода — М. Uni, вызывающая серьезное заболевание льна, 
так называемое «пасмо». На листьях пораженных растений возникают желтова- 
то-зеленые, позднее буреющие пятна. Листья скручиваются и опадают. Гриб 
поражает также стебли растений, на которых образуются бурые кольцевые пят
на. На живых растениях в период вегетации развиваются пикниды анаморфы 
возбудителя — Septoria. Инфекция сохраняется на растительных остатках и пе
редается с семенами льна. Телеоморфа этого вида образуется редко и в России 
не обнаружена.

ПОРЯДОК ПЛЕОСПОРОВЫЕ 
(PLEOSPORALES)

Аскостромы развиваются по типу «плеоспора». У многих представителей 
этого порядка они имеют форму псевдотециев, обычно шаровидные или слегка 
приплюснутые, черного цвета. У других образуются массивные аскостромы в 
виде плотных групп сросшихся псевдотециев (рис. 265). В локулах плеоспоро- 
вых длительно сохраняются псевдопарафизы. Аскоспоры с поперечными пере
городками, иногда муральные (с поперечными и продольными перегородками).

К порядку плеоспоровые принадлежат многие широко распространенные 
сапротрофы на растительных остатках, например виды рода Pleospora, развива
ющиеся на отмерших частях травянистых растений (рис. 265, А), и виды рода 
Cucurbitaria, образующие аскостромы на отмерших ветвях деревьев и кустарни
ков. Часто встречается С. caraganae, аскостромы которой развиваются под пери
дермой на ветвях караганы. Они имеют вид 
многочисленных темных псевдотециев, соеди
ненных основаниями со стромой (рис. 265, Б).
Виды указанных родов и другие сапротрофные 
плеоспоровые активно участвуют в минерализа
ции растительных остатков. Среди плеоспоро- 
вых известны копротрофные грибы, например 
виды из рода Sporormia.

Большое значение имеют многочисленные 
плеоспоровые — паразиты растений. К этому 
порядку относятся такие важные роды, как Ven- 
turia, Cochliobolus, Pyrenophora и др.

Рис. 265. Порядок Pleosporales: аскостромы Pleospora 
(А — внешний вид) и Cucurbitaria (Б — в разрезе)



392
ГРИБЫ И Г Р И Б О П О Д О Б Н ЫЕ  ОРГАНИЗМЫ

К роду Venturia принадлежат широко распространенные возбудители парши 
яблони — V. inaequalis и парши груши — V pinna. Они поражают листья, побеги 
и плоды растений-хозяев (рис. 266, А). На пораженных органах образуются бар
хатистые оливковые пятна конидиального спороношения гриба (рис. 266, Б). 
В течение лета образуется несколько генераций конидий, вызывающих массо
вое заражение растений. Псевдотеции (рис. 266, В) формируются на опавших 
листьях, аскоспоры в них созревают весной и вызывают первичное заражение 
растений. Поражение паршой снижает урожай и ухудшает качество плодов.

Широко распространены болезни растений, вызываемые грибами из рода 
Cochliobolus. Псевдотеции у видов этого рода коричневые или черные, развива
ются одиночно или группами в стромах под эпидермисом растения-хозяина, 
при созревании их устья выступают из-под эпидермиса. В псевдотециях форми
руются цилиндрические или булавовидные сумки и псевдопарафизы. Аскоспоры 
нитевидные, с многочисленными поперечными перегородками. Телеоморфы

В
Рис. 266. Venturia inaequalis.

А — пораженные плод и лист яблони, Б — конидиальное спороношение гриба, В — псевдотеций
(в разрезе)
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редко встречаются в природе на растительных остатках и не играют значитель
ной роли в распространении этих грибов. В цикле их развития большая роль 
принадлежит анаморфам, относящимся преимущественно к формальному роду 
Bipolaris, для которого характерны темноокрашенные пороконидии с несколь
кими поперечными перегородками.

Наиболее важные представители рода Cochliobolus — С. sativus и С. hetero- 
stmphus. С. sativus (анаморфа Bipolaris sorokiniana) вызывает корневые и стеблевые 
гнили, «черный зародыш» семян, темно-бурую пятнистость листьев и стеблей, 
хлоротичность и пустоколосость злаков и растений из многих других семейств. 
Вид широко распространен в разных зонах земледелия на всех континентах; 
в умеренной зоне часто вызывает корневые гнили растений. Он может развивать
ся как сапротроф на пожнивных остатках и в почве. С. heterostrophus (анаморфа — 
Bipolaris maydis) — опасный возбудитель «южной гнили» кукурузы, поражающий 
листья, стебли и початки растений и распространенный во всех районах возде
лывания этой культуры. Раса Т этого гриба вызвала в 70-х годах прошлого века 
крупные эпифитотии в США, Африке, Азии и на юге Европы.

Класс лябульбениомицеты 
(Laboulbeniomycetes)

К классу лябульбениомицеты принадлежат аскомицеты, таллом которых имеет 
немицелиальное, тканевое строение. Сумки с тонкими, быстро разрушающимися 
стенками образуются в перитециях. Имеются типичные аскогоны с трихогиной 
и антеридии, в которых формируются спермации. Половой процесс — сперма- 
тизация, после дикариотизации развиваются перитеции, содержащие сумки 
с быстро разрушающимися стенками. Освобождение аскоспор пассивное.

Все лябульбениомицеты — облигатные паразиты. Виды из порядка лябуль- 
бениевые (Laboulbeniales) паразитируют на членистоногих, преимущественно 
насекомых. Ранее к классу лябульбениомицеты относили также маленький по
рядок спатулоспоровые (Spathulosporales), представители которого паразитиру
ют на талломах морских красных водорослей. Основаниями для этого служило 
сходство в тканевой немицелиальной структуре таллома и в половом процессе 
у этих групп. В последние годы по данным молекулярной филогенетики спату
лоспоровые сближают с классом сордариомицеты, однако связи этого порядка 
с конкретными его группами остаются неясными.

Представители класса лябульбениомицеты и порядка спатулоспоровые инте
ресны в плане происхождения аскомицетов. Именно эти группы рассматривают 
как исходные те микологи, которые выводят аскомицеты из красных водорослей 
(подробнее см. в разделе «Происхождение аскомицетов», с. 394).

ПОРЯДОК ЛЯБУЛЬБЕНИЕВЫЕ 
(LABOULBENIALES)

К этому порядку относятся высокоспециализированные облигатные парази
ты на наружных хитиновых покровах насекомых и клещей. Грибы этой группы 
не способны расти на искусственных питательных средах.
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Рис. 267. Порядок Laboulbeniales.
А — таллом с перитецием (/) и антеридиями (2); Б — пе

ритеций в разрезе; В — аскоспоры

Вегетативное тело лябульбениевых пред
ставляет рецептакул тканевого строения. На 
теле насекомого рецептакулы выглядят как ще
тинки размером не более 1 мм. Рецептакул 
имеет базальную клетку, которой прикрепляется 
к покровам насекомого, а также придатки, на 
которых развиваются антеридии (рис. 267, А). 
В антеридиях образуются мелкие неподвижные 
клетки — спермации. Женский половой орган 
лябульбениевых состоит из трех клеток — вы
тянутой трихогины, центральной трихофорной 
клетки и аскогона. Трихофорная клетка и аско
гон окружены одним или двумя слоями клеток. 
Половой процесс у этой группы — сперматиза- 
ция. После дикариотизации аскогон делится 
на три клетки. Двухъядерная центральная клет
ка образует четыре аскогенные клетки, из вы

ростов которых развиваются сумки. Перитеции мелкие, содержат только сумки, 
парафизы и перифизы в них отсутствуют. Аскоспоры имеют веретеновидную 
или игольчатую форму и состоят из двух клеток (рис. 267, В).

Порядок объединяет около 2000 видов, распространенных во всех природных 
зонах земного шара, где встречаются их хозяева. Чаще всего представителей 
этой группы можно встретить на жесткокрылых (например, жужелицах) и дву
крылых (например, на комнатной мухе). Для лябульбениевых характерна узкая 
специализация в отношении близких видов или родов насекомых, а также так 
называемая позиционная специфичность — прикрепление талломов гриба к 
строго определенным точкам наружного скелета насекомых. Причины такой 
специфичности не ясны; предполагают, что она может определяться поведением 
насекомых.

Происхождение аскомицетов
Уже более 100 лет существуют две взаимоисключающие точки зрения на 

происхождение аскомицетов.
Согласно одной из них, предложенной Саксом в 1874 г., аскомицеты про

изошли от красных водорослей из класса Florideophyceae, а исходные группы 
этих грибов, наиболее близкие к красным водорослям, — порядки лябульбение- 
вые, сордариевые и пезизовые. Вторая гипотеза была выдвинута А. де Бари и 
О. Брефельдом в 80-х годах XIX в. Она связывает аскомицеты с зигомицетами, 
а исходной для аскомицетов группой считает диподасковые (в современной сис
теме — из подотдела сахаромицеты, или гемиаскомицсты).

В
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Доводы в пользу первой гипотезы основаны на сходстве в строении поло
вых органов и характере полового процесса у красных водорослей и некоторых 
групп аскомицетов. Это прежде всего сходство в строении карпогона красных 
водорослей и аскогона аскомицетов, имеющих трихогину, и оплодотворение 
при помощи спермациев — неподвижных клеток, эндогенно образующихся в 
антеридии. Другие доводы, например предположение о гомологии аскогенных 
гиф аскомицетов и ообластемных нитей красных водорослей, вызывали серьез
ные возражения. Наиболее уязвимое положение этой гипотезы — представле
ние о том, что исходными для аскомицетов являлись такие высокоорганизован
ные формы, как лябульбениевые, сордариевые и пезизовые. В связи с этим все 
остальные более просто организованные аскомицеты можно рассматривать толь
ко как вторично упрощенные формы, а эволюцию огромной группы аскомице
тов, включающей более 30 ООО видов, считать идущей по пути морфологического 
упрощения. Более того, как переходная группа между красными водорослями и 
аскомицетами рассматриваются лябульбениевые — высокоспециализированные 
паразиты, т.е. в этом случае эволюция должна идти от более специализированных 
форм к менее специализированным.

Вторая гипотеза основана на сходстве полового процесса и мейоспорангиев 
у низших аскомицетов и зигомицетов. Гемиаскомицеты (виды рода Dipodascus) 
рассматриваются как переходная группа, объединяющая примитивные призна
ки зигомицетов с признаками, типичными для аскомицетов, например прорас
тание зиготы без периода покоя и образование аскоспор по способу свободного 
образования клеток. Поскольку в основу эволюционного ряда аскомицетов по
мещены примитивные диподасковые, вся группа аскомицетов может рассмат
риваться в виде постепенно усложняющихся рядов форм. Кроме того, согласно 
этой гипотезе исходными для аскомицетов являются сапротрофные формы, т.е. 
эволюция идет в направлении от менее специализированных форм к более спе
циализированным.

Гипотеза А. де Бари и О. Брефельда получила широкое распространение среди 
микологов. Ее поддерживали Э. Гойман, Л.И. Курсанов, П. Эйм, Г.У. Мартин, 
Д. К. Зеров и многие другие.

В результате расширение биохимических исследований грибов в 60—70-х го
дах прошлого века были получены данные, послужившие основанием для пере
смотра «зигомицетной» гипотезы происхождения аскомицетов. Было установлено, 
что, по некоторым биохимическим признакам, например по составу полисахари
дов клеточной стенки хитин-глюканового типа, у аскомицетов существует значи
тельно большее сходство с хитридиомицетами, чем с зигомицетами, клеточная 
стенка мицелия которых содержит хитин и хитозан. Поэтому Д.Б.О. Сейвил 
(Savile, 1955) и С. Бартники-Гарсия (Bartnicki-Garcia, 1970) высказали предпо
ложение, что предками аскомицетов являются хитридиомицеты, а зигомицеты 
представляют боковую уклоняющуюся ветвь эволюции. Д.Б.О. Сейвил выдви
нул предположение о гипотетическом общем предке аскомицетов и базидиоми
цетов Prototaphrina, который должен был иметь дикариотическую фазу в цикле 
развития и паразитировать на папоротниках.
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В то же время наблюдается возрождение «флоридейной» гипотезы Сакса. 
Одной из причин этого было открытие Я. Кольмейером новой группы морских 
аскомицетов — порядка спатулоспоровые (Spathulosporales), паразитирующих 
на красных водорослях и имеющих большое сходство с паразитическими пред
ставителями Florideophyceae. Эта группа и стала рассматриваться сторонниками 
«флоридейной» гипотезы как возможное связующее звено между красными во
дорослями и аскомицетами. Значительные биохимические отличия аскомице
тов от красных водорослей, в том числе по составу клеточных стенок, и их 
сходство по этим признакам с хитридиомицетами В. Демулен считал связанными 
с биохимической конвергентной адаптацией аскомицетов и хитридиомицетов 
к гетеротрофному питанию.

В известной мере компромиссная гипотеза была высказана в 1975 г. М. Шад- 
фо. Он предположил, что аскомицеты произошли не от красных водорослей, а 
от общего с ними предка и в дальнейшем прошли параллельную эволюцию. 
Наличие такого предка, по мнению М. Шадфо, с одной стороны, легко объясня
ет существование общих черт у красных водорослей и аскомицетов, с другой — 
позволяет представить эволюцию аскомицетов в виде усложняющихся рядов форм.

Многочисленные данные молекулярной филогенетики не поддержали «фло- 
ридейную» гипотезу. Согласно им, наиболее вероятной представляется гипотеза 
Д.Б.О. Сейвила о Prototaphrina как едином предке аскомицетов и базидиомице
тов. Этот гипотетический предок по многим признакам близок к современным 
тафриновым, отнесенным на основании анализа нуклеотидных последователь
ностей нескольких генов к наиболее древней группе аскомицетов — архиаско- 
мицетам, или тафриномицетам, являющейся исходной для всех аскомицетов. 
В соответствии со схемой М. Берби и Дж. Тейлора (см. рис. 232), представляю
щей время расхождения основных групп грибов по данным анализа накопленных 
в процессе эволюции замен нуклеотидов в гене 18S рРНК и соответствующей 
калибровки, расхождение аскомицетов и базидиомицетов произошло в позднем 
кембрии (около 500 млн лет назад), дивергенция архиаскомицетов и остальных 
групп приходится на силур или ранний девон (400—410 млн лет назад), а рас
хождение групп самих архиаскомицетов — на средний карбон—начало перми 
(от 320 до 280 млн лет назад) и по времени сравнимо с расхождением сахаро
мицетов и высших аскомицетов, а также крупных групп последних.

ОТДЕЛ БАЗИДИОМИЦЕТЫ, 
ИЛИ БАЗИДИАЛЬНЫЕ ГРИБЫ 

(BASIDIOMYCOTA)
Базидиомицеты, как и аскомицеты, — одна из крупнейших групп грибов, 

включающая около 30 000 видов, т.е. около 30% всех известных грибов. Основной 
отличительный признак базидиомицетов — образование мейоспор экзогенно, 
на базидиях различного строения (рис. 268).

Входящие в этот отдел грибы чрезвычайно разнообразны как по строению, 
так и по образу жизни. Он объединяет сапротрофные виды из разнообразных
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Рис. 268. Типы базидий.

А, Г — холобазидии; Б ,  В — фрагмобазидии; А — гомобазидия; Б — Г — гетеробазидии; Д  — усто-
спора, проросшая базидией

эколого-трофических групп (ксилотрофы, подстилочные и гумусовые сапротро
фы), большое число паразитов, преимущественно растений (например, голов
невые и ржавчинные грибы), реже — животных и грибов (например, некоторые 
тремелломицеты — Tremellomycetidae), а также симбиотрофов, к числу которых 
принадлежат грибы, образующие эктотрофные (многие представители гомобази- 
диомицетов — Homobasidiomycetidae, некоторые аурикуляриевые — Auricula- 
riales), редко — эндотрофные микоризы (например, род Ceratobasidium). Лихе- 
низированные базидиомицеты немногочисленны (см. раздел «Лишайники»), 

Клеточные стенки базидиомицетов, как и аскомицетов, хитин-глюканового 
типа. Основные полисахариды, входящие в их состав, — хитин и глюканы с Р-1—3- 
и р-1—6-связями. Однако содержание хитина у базидиомицетов выше, чем у ас
комицетов. В дрожжеподобной фазе в клеточных стенках присутствуют маннаны. 
В отличие от аскомицетов, имеющих обычно двухслойную клеточную стенку, 
у базидиомицетов она всегда многослойна.

Базидиомицеты отличаются от аскомицетов по ряду биохимических призна
ков — образованию уреазы, сидерохромов (сидераминов), внеклеточных поли
сахаридов, составу нейтральных сахаров клеточной стенки, типу системы уби- 
хинонов, положительной реакции клеточной стенки с диазонием голубым и др. 
(Oberwinkler, 1978; Prillinger et al., 1990, 1991, и др.).

Таллом базидиомицетов представлен преимущественно хорошо развитым 
септированным мицелием, хотя есть и дрожжевые формы (так называемые бази
диальные дрожжи из порядков споридиевые — Sporidiales и филобазидиевые — 
Filobasidiales), а в цикле развития некоторых групп (например, головневых гри
бов — порядок Ustilaginales) имеется дрожжевая фаза. Процесс почкования у 
базидиомицетов отличается от наблюдающегося у аскомицетов. Если у послед
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них материнская клетка и клетка-почка имеют обычно непрерывную стенку, у 
базидиомицетов происходит прорыв почки через клеточную стенку материнс
кой клетки с образованием сложного слоистого рубца.

Строение септ у базидиомицетов разнообразно и существенно отличается от 
простых неслоистых септ аскомицетов, у центральной поры которых обычно 
присутствуют тельца Воронина (см. рис. 233). Можно выделить несколько ти
пов септ, между которыми существуют переходные формы. Простая слоистая 
септа с центральной порой у базидиомицетов может утоньшаться к поре, на
пример у ржавчинных грибов — Uredinales и близких к ним примитивных 
аурикуляриевых (рис. 269, А), или иметь равномерную толщину, например у го
ловневых грибов из семейства Ustilaginaceae. У некоторых представителей поряд
ка головневые (Ustilaginales), например у видов из родов Tilletia, Entyloma и др., 
септа утолщается к поре (рис. 269, Б). Такая септа с трубчатым расширением 
вокруг центральной поры называется долипоровой. Парентесомы, или поровые 
колпачки (мембранные структуры, происходящие из эндоплазматического рети- 
кулюма и закрывающие пору у многих базидиомицетов), в этих случаях отсут
ствуют. Исключение составляют только представители порядка экзобазидиевые 
(Exobasidiales) и некоторые близкие к ним головневые, имеющие поровые колпач
ки у простых пор. Для большинства базидиомицетов характерны долипоровые сеп
ты с парентесомами, однако строение последних варьирует в разных группах. 
Так, в классе базидиомицеты (Basidiomycetes) у подкласса гомобазидиомицетов 
(Homobasidiomycetidae — афиллофороидные, агарикоидные и гастероидные бази
диомицеты) парентесомы мультиперфорированные (рис. 269, Д ), у подкласса ге- 
теробазидиомицеты (Heterobasidiomycetidae) — неперфорированные (рис. 269, 
а у подкласса тремелломицеты (Tremellomycetidae) парентесомы распадаются на 
отдельные фрагменты (пузырьки) плюсковидной формы (рис. 269, В). Ультра
структура пор — эволюционно консервативный признак, широко используемый 
в современной систематике базидиомицетов.

В цикле развития базидиомицетов, в отличие от большинства аскомицетов (ис
ключение — порядок тафриновые), преобладает дикариотическая фаза (рис. 270). 
Гаплоидный, или первичный мицелий (иногда называемый также гомокарио- 
тичным) обычно недолговечен. У некоторых групп базидиомицетов гаплоидная 
фаза дрожжеподобная (например, у многих головневых грибов). Дикариотич- 
ный, или вторичный, мицелий базидиомицетов развивается после первого этапа 
полового процесса — плазмогамии. В отличие от дикариотичных аскогенных 
гиф аскомицетов вторичный мицелий трофически самостоятелен. Он обычно 
существует продолжительное время, часто многолетний и занимает нередко 
большие пространства (например, у многих трутовых грибов, агарикоидных ба
зидиомицетов).

На дикариотичном мицелии базидиомицетов нередко присутствуют пряжки — 
клетки, находящиеся у септ мицелия (рис. 271). Они обеспечивают параллель
ное расположение осей деления ядер дикариона вдоль клетки и образование 
дочерних дикариотичных клеток. При делении клетки образуется боковое выпя
чивание гифы (рис. 271, А). Одно ядро переходит в него и делится одновременно 
с оставшимся в клетке (рис. 271, Бу Б'), а вырост загибается и снова соединяется 
с клеткой, в которую переходит ядро из пряжки (рис. 271, В). Одновременно
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Рис. 270. Схема цикла развития базидиомицетов:

1 —  базидиоспоры; 2 — гаплоидный мицелий; 3 — 
дикариотичный мицелий; 4 — —  плодовое тело; 

5  — базидия с базидиоспорами
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Рис. 271. Развитие пряжки (А—Г  см. в тексте)

у пряжки формируется септа, разделяю
щая две дочерние двухъядерные клетки 
(рис. 271, Г).

Наличие или отсутствие пряжек на ми
целии — стабильный признак для многих 
групп базидиомицетов разного ранга от 
порядка до вида. Так, пряжки всегда отсут
ствуют у представителей порядков ржав
чинные (Uredinales), септобазидиальные 
(Septobasidiales), гименохетовые (Hymeno- 
chaetales), сыроежковые (Russulales). В то 
же время среди видов рода Мусепа из се
мейства рядовковые (Tricholomataceae) 
пряжки есть только у части видов.

Дифференцированных половых орга
нов у большинства базидиомицетов нет (исключение — ржавчинные грибы), и 
половой процесс большей частью соматогамия — слияние неспециализированных

Рис. 269. Септы базидиомицетов.

А —  Uredinales; Б — Ustilaginales; В — тре- 
мелломицеты; Г — гетеробазидиомицеты; 

Д  — гомобазидиомицеты
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вегетативных клеток. Дикариотизация мицелия может происходить нескольки
ми путями. Наиболее распространенный из них — образование анастомозов 
между двумя совместимыми гаплоидными мицелиями (см. рис. 265, а также 
рис. 178). Этот способ обычен для многочисленных гомобазидиомицетов — ага- 
рикоидных, афиллофороидных и гастероидных. Анастомозировать могут также 
гаплоидный и дикариотичный мицелии. Возможен также перенос конидий на 
гаплоидный мицелий, наблюдающийся у некоторых агарикоидных базидиоми
цетов, например Coprinus lagopus. У головневых грибов (порядок Ustilaginales) 
происходит слияние базидиоспор (например, у видов рода Tilletia) или продук
тов их почкования (например, у видов рода Ustilago).

Специализированные половые структуры образуются только у ржавчинных 
грибов (порядок Uredinales). На их гаплоидном мицелии на растении-хозяине 
формируются питии, в которых образуются многочисленные одноклеточные 
мелкие споры — пикноспоры, или спермации. В пикниях присутствуют также 
воспринимающие гифы, выступающие из них на поверхность. Если спермаций 
попадает на воспринимающую гифу совместимого типа спаривания, образуется 
дикарион и развивается дикариотический мицелий.

У базидиомицетов наблюдаются оба типа генетического контроля полового 
процесса — гомоталлизм (как первичный, так и вторичный) и гетероталлизм. 
Однако гомоталличны лишь около 10% видов из этого отдела, а более 90% гете- 
роталличны. В отличие от аскомицетов у базидиомицетов наблюдается эволюция 
системы генетического контроля несовместимости в направлении повышения 
вероятности успешных случайных спариваний и усиления роли рекомбинации. 
Наряду с биполярным, или однофакторным, гетероталлизмом, определяемым 
одним локусом спаривания с двумя аллелями, характерным для аскомицетов и 
известным среди базидиомицетов у представителей ржавчинных, некоторых го
ловневых и других групп базидиомицетов, наблюдаются более сложные системы 
контроля гетероталлизма. Это — биполярный (однофакторный) многоаллель
ный гетероталлизм, контролируемый случайно распределенными в популяции 
многочисленными аллелями локуса спаривания (многие представители порядков 
аурикуляриевые — Auriculariales и тремелловые — Tremellales, а также гомобази
диомицетов), и тетраполярный (двухфакторный) многоаллельный гетеротал
лизм, определяемый двумя несцепленными генетическими факторами с большим 
числом аллелей в каждом (многочисленные гомобазидиомицеты — афиллофоро- 
идные, агарикоидные и гастероидные). Тип контроля полового процесса может 
варьировать в пределах той или иной группы: например, среди головневых грибов 
и гомобазидиомицетов есть гомоталличные, биполярно гетероталличные и тет
раполярно гетероталличные виды.

Базидия представляет мейоспорангий, гомологичный сумке, и в их развитии 
много общего. В базидии завершается половой процесс: происходят кариогамия — 
слияние ядер дикариона и мейотическое деление образовавшегося диплоидного 
ядра. На базидии на стеригмах формируются обычно четыре базидиоспоры, в 
которые и переходят гаплоидные ядра из базидии.

Развитие базидии может происходить разными путями. У большинства гетеро- 
и гомобазидиомицетов наиболее распространено формирование базидий из тер
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минальных клеток дикариотических гиф с участием пряжек (рис. 272). Пряжки 
выполняют при образовании базидии ту же функцию, что и крючки у аскоми
цетов — восстанавливают дикарион в базальной клетке. У  некоторых гомобази
диомицетов пряжки отсутствуют, и базидии образуются из терминальных кле
ток или боковых выростов дикариотических гиф. У  базидиомицетов, образующих 
в цикле развития покоящиеся споры (например, телиоспоры у ржавчинных 
грибов, устоспоры у головневых грибов), базидия развивается из таких спор 
(см. рис. 268, Д).
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Рис. 272. Схема развития базидии

Тип базидий — важный таксономический критерий в отделе базидиомицеты. 
Типы выделяют на основе морфологии (холобазидия и фрагмобазидия) или раз
вития базидий (гомобазидия и гетеробазидия).

Холобазидия — одноклеточная базидия, не разделенная септами (см. рис. 268, 
А, Г). Фрагмобазидия разделена поперечными или вертикальными перегородками 
обычно на четыре клетки (см. рис. 268, Б, В).

Гетеробазидия состоит из двух частей — гипобазидии и развивающейся из нее 
эпибазидии, с перегородками (см. рис. 268, В, Б) или без них (см. рис. 268, Г). 
Гомобазидия не разделяется на гипо- и эпибазидию и всегда является холобази- 
дией (рис. 268, А).

Базидия — место кариогамии, мейоза и образования мейоспор — базидио- 
спор. Гомобазидия, как правило, функционально не разделена, и мейоз следует 
в ней за кариогамией. Однако базидия может быть разделена на пробазидию — 
место кариогамии и метабазидию — место мейоза. Пробазидия часто является 
покоящейся спорой, например у ржавчинных грибов. Она прорастает в этом 
случае метабазидией, в которой происходит мейоз и на которой формируются 
базидиоспоры.

На основании расположения веретена деления ядер по отношению к про
дольной оси базидии выделяют два типа холобазидий — хиастобазидии и стихо- 
базидии. В хиастобазидиях веретена деления ядер ориентированы перпендикулярно 
к продольной оси, а в стихобазидиях — параллельно продольной оси базидии.
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Типичное число базидиоспор, формирующихся на одной базидии, — четы
ре, соответственно четырем гаплоидным ядрам, образующимся после мейоза в 
базидии. Однако наблюдаются многочисленные отклонения от типа. Так, в по
рядке дакримицетовые (Dacrymycetales), у некоторых представителей порядка 
цератобазидиевые (Ceratobasidiales) и у некоторых гомобазидиомицетов (напри
мер, у культивируемого шампиньона — Agaricus bisporus) на базидии образуются 
только две базидиоспоры. В других группах базидиомицетов на базидии образу
ется более четырех базидиоспор (6, 8 или больше). Это происходит в тех случа
ях, когда после мейоза в базидии происходят дополнительные митотические де
ления ядра и образуется более четырех гаплоидных ядер (например, головневые 
грибы из рода Tilletia). Гаплоидные ядра в базидии могут делиться и после раз
деления фрагмобазидии на клетки. У головневых грибов из семейства устилаго- 
вые (Ustilaginaceae) на промицелии образуются базидиоспоры, называемые здесь 
споридиями; их число не фиксировано вследствие деления ядер в промицелии 
и образования последовательных споридий.

Базидиоспоры обычно одноклеточные и могут быть разнообразной формы — 
шаровидные, эллипсоидные, удлиненные до цилиндрических, угловатые. Они 
не окрашены или пигментированы и имеют желтую, оранжевую, охряную, ко
ричневую, розовую, фиолетово-коричневую или черную окраску. Окраска чаще 
всего хорошо видна только в массе базидиоспор — споровом порошке, хотя 
темная окраска обнаруживается и у единичных базидиоспор в препаратах под 
микроскопом. Поверхность базидиоспор бывает гладкой или разнообразно ор
наментированной: точечной, шиповатой, бородавчатой, сетчатой и т.д.

У большинства базидиомицетов базидия участвует в активном освобожде
нии (отбрасывании) базидиоспор. Такие базидиоспоры называют баллистоспо- 
рами. Базидиоспоры обычно имеют характерную форму с рубчиком (хилумом) 
в месте прикрепления к стеригме. Перед отбрасыванием у рубчика базидиоспоры 
образуется капля, увеличивающаяся в размерах. По данным электронной микро
скопии, эта капля окружена клеточной стенкой, представляющей продолжение 
стенки стеригмы (рис. 273). При быстром накоплении жидкости базидиоспора 
отрывается от стеригмы и отбрасывается на расстояние 0,1—0,2 см, достаточное 
для попадания в ток воздуха. Базидиоспоры многих головневых грибов, гасте- 
роидных гомобазидиомицетов и некоторых других групп освобождаются пас

сивно, т.е. являются статисмоспорами.
Расположение базидиоспор на базидии может быть различ

ным. У большинства базидиомицетов, имеющих гомобазидию 
или гетеробазидию без перегородок или с вертикальными пе
регородками, базидиоспоры располагаются на стеригмах на ее 
вершине на одном уровне (акроспоровые базидии). Если же 
базидии имеют поперечные перегородки или образуются в 
замкнутых плодовых телах, базидиоспоры образуются сбоку

Рис. 273. Базидиоспора.

/ — стеригма; 2 — хилум; 3 — место образования капли; 4 — орнаментация;
5 — ростковая пора
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базидии на разных уровнях (плевроспоровые базидии). Базидиоспоры обычно 
формируются на стеригмах, но в некоторых группах часто встречаются сидячие 
базидиоспоры (например, у представителей порядка филобазидиевые — Filo- 
basidiales, некоторых гастероидных гомобазидиомицетов).

Базидии образуются непосредственно на мицелии из толстостенных, часто 
покоящихся спор (например, в порядках головневые — Ustilaginales, ржавчин
ные — Uredinales, септобазидиевые — Septobasidiales и в некоторых других 
группах), а у большинства гетеробазидиомицетов, тремелломицетов и гомобази
диомицетов — на или в плодовых телах — базидиомах разного строения, состоящих 
из переплетения дикариотичных гиф. Это отличает их от аском аскомицетов, 
состоящих из гиф гаплоидного мицелия, в них дикариотичны только аскоген
ные гифы.

Прорастание базидиоспор проис
ходит различными способами, обычно 
типичными для той или иной груп
пы базидиомицетов. У большинства 
видов базидиоспоры прорастают длин
ной ростковой трубкой, формируя 
затем первичный мицелий. Такой спо
соб прорастания называют прямым 
(рис. 274, А). В некоторых группах, 
однако, прорастание базидиоспор 
непрямое, или репетивное: при прорастании они образуют вторичные споры 
(рис. 274, В). Наконец, у многих головневых грибов и базидиальных дрожжей 
базидиоспоры почкуются и гаплоидная фаза — дрожжеподобная.

Бесполое размножение известно у многих базидиомицетов, хотя и не полу
чило такого широкого распространения и значения в цикле развития, как у ас
комицетов. Основное направление эволюции у большинства базидиомицетов, в 
отличие от аскомицетов, — совершенствование полового размножения и систем 
контроля спаривания, поэтому у большинства представителей этого отдела ана
морфы не достигли высокого уровня дифференциации. Так, у гомобазидиомице
тов они представлены чаще всего артроконидиями, а иногда холобластическими 
конидиями. В цикле развития ржавчинных грибов образуются дикариотичные 
урединиоспоры, служащие для их расселения в течение периода вегетации. Как 
функционально, так и по морфогенезу они представляют конидии. Конидии 
известны также у многих представителей головневых грибов. Некоторые мико
логи считают анаморфной стадией — «бластоконидиями» — также почкующиеся 
споридии или базидиоспоры. У разных представителей базидиомицетов кони
дии могут развиваться как на гаплоидном, так и на дикариотическом мицелии, 
иногда на поверхности базидиом, что также отличает их от анаморф аскомицетов, 
всегда образующихся на гаплоидном мицелии.

Лишь немногочисленные базидиомицеты размножаются только или преиму
щественно бесполым путем. К ним принадлежат, например, некоторые базиди
альные дрожжи, представители порядка цератобазидиевые (Ceratobasidiales), 
в частности анаморфный род Rhizoctonia, и др. Часто они более известны под 
названиями своих анаморфных стадий.

Рис. 274. Прорастание базидиоспор. 

А — ростковой трубкой; Б — репетивное
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Система базидиомицетов претерпела коренные изменения в течение послед
них 20 лет. В ранних работах эту группу, принимаемую в ранге класса, подраз
деляли на подклассы по типу базидий. Соответственно этому существовали две 
очень близкие системы базидиомицетов: первая из них с подклассами гомоба- 
зидиомицеты (Homobasidiomycetidae) и гетеробазидиомицеты (Heterobasidio- 
mycetidae) (Patouillard, 1900), вторая с подклассами холобазидиомицеты (Holo- 
basidiomycetidae) и фрагмобазидиомицеты (Phragmobasidiomycetidae) (например, 
Gaumann, 1964). В начале 70-х годов XX в. базидиомицеты были повышены 
в ранге до подотдела и соответственно подклассы — до классов. В систему груп
пы был введен новый класс — телиомицеты (Teliomycetes), объединяющий грибы 
с базидиями, развивающимися из покоящихся спор (Talbot, 1971).

Основа современной системы базидиомицетов была заложена в 1983 г. Г. Край- 
зель (Kreisel, 1983) подразделил их на три класса: телиомицеты — Teliomycetes 
(порядок ржавчинные — Uredinales), устомицеты — Ustomycetes (порядок го
ловневые — Ustilaginales и близкие к ним группы) и собственно базидиомицеты — 
Basidiomycetes (все остальные группы). При этом Г. Крайзель использовал ком
плекс признаков, включающий строение септы, присутствие пряжек на мицелии, 
наличие в цикле развития дрожжеподобных стадий, репетивное прорастание 
базидиоспор, тип полового процесса, образование базидиом.

В том же году была предложена система базидиомицетов, очень близкая к 
системе Г. Крайзеля и отличающаяся от нее названиями классов: урединиоми- 
цеты (Urediniomycetes, или Teliomycetes), устилагиномицеты (Ustilaginomycetes, 
или Ustomycetes), а также выделением вместо класса Basidiomycetes двух клас
сов — гименомицеты (Hymenomycetes) и гастеромицеты (Gasteromycetes) (Haw- 
ksworth et al., 1983). Класс Hymenomycetes принят в этой системе в широком 
смысле и включает не только гомобазидиальные, но и гетеробазидиальные ба
зидиомицеты.

С 90-х годов прошлого века в систематике базидиомицетов начали широко 
использовать молекулярные методы. Исследования нуклеотидных последова
тельностей гена 18S рРНК и ряда других генов у достаточно большой выборки 
видов показали существование трех монофилетичных групп базидиомицетов, в 
основном соответствующих классам системы Г. Крайзеля, однако отличающихся 
от них положением отдельных таксонов — базидиальных дрожжей (порядки 
споридиевые — Sporidiales и филобазидиевые — Filobasidiales), некоторых при
митивных аурикуляриевых, порядка экзобазидиевые (Exobasidiales) и др. 
(Swann, Taylor, 1993, 1995). Эта система с некоторыми модификациями принята 
сейчас большинством микологов (Begerow et al., 1997; Petersen, 2001; Qberwink- 
ler et al., 2001, и многие другие), она вошла и в два последних (8- и 9-е) издания 
Словаря грибов Дж. Эйнсворта и Г.Р. Бисби (Dictionary of the fungi; Hawksworth 
et al., 1995; Kirk et al., 2001).

На рис. 275 представлена принятая нами модифицированная система 
Э. Сванна и Дж. Тэйлора и гипотетические филогенетические связи ее групп на 
основе традиционных таксономических критериев (ультраструктура септ и др.), 
данных хемотаксономии (состав нейтральных сахаров клеточной стенки) и ана
лиза нуклеотидных последовательностей генов 18S и 28S рРНК.
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HOMOBASIDIOMYCETIDAE
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•USTILAGINOMYCETES

■ UREDINIOMYCETES ^  лРис. 275. Филогенетические связи базидио
мицетов и их система (схема по Swann,

■ASCOMYCOTA Taylor, 1995)

Отдел Basidiomycota на основании комплекса признаков, включающего тра
диционные таксономические критерии (строение базидий, ультраструктура септ, 
тип прорастания базидиоспор и др.), хемотаксономические данные (состав ней
тральных сахаров клеточной стенки) и анализ нуклеотидных последовательностей 
генов 18S 28S рРНК подразделяется на три класса.

Класс урединиомицеты (Urediniomycetes, или Teliomycetes в системе Г. Крайзеля).
К этому классу относятся базидиомицеты с простыми септами, утончающи

мися к центральной поре. Парентесомы отсутствуют. Полярные тельца веретена 
деления ядра дисковидные. В состав нейтральных сахаров клеточной стенки 
входит как основной компонент манноза, присутствуют также глюкоза, галак
тоза и фукоза. Паразиты растений, реже — насекомых, немногие из них сап
ротрофы.

Класс устилагиномицеты (Ustilaginomycetes, или Ustomycetes в системе Г. Край
зеля).

К этому классу относят базидиомицеты с простыми септами равномерной 
толщины или утолщенными к поре. В отличие от класса Basidiomycetes устила
гиномицеты не имеют парентесом, однако, в отличие от класса Urediniomycetes, 
их поры часто прикрыты колпачками или дисками обычно мембранного проис
хождения. Форма полярных телец веретена деления у этой группы варьирует. 
В состав нейтральных сахаров клеточной стенки как основной компонент входит 
глюкоза, присутствуют также манноза и галактоза. Практически все представи
тели класса — паразиты растений.

Класс базидиомицеты (Basidiomycetes, или Hymenomycetes в системе Э. Сванна 
и Дж. Тэйлора).

К этому классу относятся базидиомицеты с долипоровыми септами и парен- 
тесомами различной конфигурации. Полярные тельца веретена деления ядра гло
булярные. Спектр нейтральных сахаров клеточной стенки включает глюкозу 
как основной компонент, а также маннозу и ксилозу. Последняя всегда отсут
ствует в клеточных стенках представителей двух других классов. Преимуще
ственно сапротрофы и симбиотрофы, редко — паразиты растений, грибов; есть 
виды, патогенные для животных и человека.
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Класс урединиомицеты, или телиомицеты 
(Urediniomycetes, или Teliomycetes)

В современной системе к классу урединиомицеты относят большую группу 
грибов, образующих в мицелии простые септы, утончающиеся к центральной 
поре и очень похожие на септы аскомицетов (см. рис. 269, А). Парентесомы у 
них всегда отсутствуют. Однако, в отличие от септ аскомицетов, у урединиоми- 
цетов нет телец Воронина вблизи поры, которая часто бывает закрыта аморфной 
пробкой. Полярные тельца веретена деления ядра, как правило, дисковидные.

Базидии с поперечными перегородками часто развиваются из толстостен
ной, обычно покоящейся споры (телиоспоры), функционирующей как пробази- 
дия. Плодовых тел у большинства видов нет. Они известны лишь у небольшой 
группы грибов с простыми порами, ранее относившейся к аурикуляриевым 
(Auriculariales). Пряжки на мицелии обычно отсутствуют, исключение составляет 
только порядок Sporidiales.

Основной компонент нейтральных сахаров клеточной стенки — манноза, 
присутствуют также глюкоза, галактоза и фукоза. По этому признаку урединио
мицеты хорошо отличаются от двух других классов, в спектре сахаров которых 
преобладает глюкоза.

В класс урединиомицеты включают несколько порядков. Самый крупный и 
значимый из них — ржавчинные (Uredinales), объединяющий около 5000 видов 
из более чем 150 родов. Все представители этого порядка — облигатные паразиты 
растений. К относительно небольшому порядку септобазидиевые (Septodasidia- 
les) относятся два рода с примерно 170 видами, умеренными паразитами на на
секомых или их симбионтами.

В середине 90-х годов прошлого века на основании данных молекулярной 
филогенетики в класс был включен ряд групп, ранее относившихся к другим 
таксонам (Swann, Taylor, 1993, 1995; Begerow et al., 1997). Так, из класса устила- 
гиномицеты сюда был перенесен порядок споридиевые (Sporidiales). Это бази- 
диальные дрожжи, промицелий (базидия) которых развивается из толстостенных 
спор, функционирующих как пробазидия. Из того же класса в урединиомицеты 
были перенесены виды головневых грибов из рода Microbotryum и близких к 
ним родов, паразитирующие на двудольных. Их положение среди Ustilaginales 
давно вызывало сомнения у микологов. Наконец, из подкласса гетеробазидио- 
мицеты сюда были перенесены некоторые аурикуляриоидные грибы, септы ко
торых имеют простые поры без парентесом, очень похожие на септы Uredinales. 
По этому признаку они резко отличаются от остальных представителей порядка 
аурикуляриевые — Auriculariales, имеющих долипоровые септы с неперфориро- 
ванными парентесомами. Анализ комплекса признаков (ультраструктуры септ, 
морфологии полярных телец веретена деления ядра, состава сахаров клеточной 
стенки) в значительной мере подтвердил целесообразность переноса этих групп 
грибов в класс урединиомицеты.
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ПОРЯДОК РЖАВЧИННЫЕ 
(UREDINALES)

Порядок ржавчинные включает около 5000 видов, относящихся, по разным 
данным, к 150—170 родам (Cummins, Hiratsuka, 1983, 1984). Все грибы из этого 
порядка паразитируют на растениях из многих семейств голосеменных и по
крытосеменных, немногие из них известны на папоротниках. Они широко рас
пространены во всех регионах земного шара и часто вызывают заболевания 
культурных растений, нанося большой ущерб сельскому хозяйству.

При поражении ржавчинными грибами на растениях образуются пустулы — 
пятна или полосы обычно буро-ржавого цвета. Отсюда происходит название 
вызываемых ими заболеваний — ржавчина, а вызывающие их грибы были назва
ны ржавчинными.

Прорастая на растении, спора ржавчинного гриба образует ростковую труб
ку, проникающую в ткани растений обычно через устьица или непосредственно 
внедряясь через эпидермис. Мицелий ржавчинных грибов распространяется в 
тканях растений по межклетникам, а в клетки растений проникают гаустории.

В цикле развития ржавчинных грибов последовательно сменяется несколько 
различающихся по функциям, морфологии и характеру развития типов споро
ношений, т.е. у них наблюдается хорошо выраженный плеоморфизм. Весь цикл 
развития ржавчинного гриба может происходить на одном растении — такие 
виды называют однохозяинными. У многих ржавчинных грибов может наблю
даться смена хозяина в цикле развития — это разнохозяинные виды.

Типичный цикл развития разнохозяинных ржавчинных грибов удобно про
следить на примере возбудителя стеблевой, или линейной, ржавчины — Puccinia 
graminis, паразитирующего на барбарисе и на многих хлебных, кормовых и дико
растущих злаках.

Развитие гриба начинается с прорастания телиоспор, перезимовавших на 
соломе, и образования базидий с базидиоспорами (рис. 276, 5). Телиоспора 
ржавчинных грибов представляет пробазидию (по терминологии М.А. Донка 
(Donk, 1954) и П. Тэлбота (Talbot, 1973)). В ней перед образованием базидии 
происходит кариогамия. Образующаяся базидия представляет метабазидию, в 
ней совершается мейотическое деление ядра. У немногих родов ржавчинных 
грибов такого разделения нет. Так, у видов рода Coleosporium телиоспоры перед 
прорастанием без периода покоя делятся на четыре клетки, каждая из которых 
образует стеригму с базидиоспорой.

Базидии ржавчинных грибов — фрагмобазидии, разделенные поперечными 
перегородками на 4 клетки, каждая из которых образует базидиоспору, в кото
рую переходит гаплоидное ядро. При созревании базидиоспоры отбрасываются 
на некоторое расстояние и затем распространяются воздушными течениями. 
Для дальнейшего развития они должны попасть на листья барбариса, где форми
руется весенняя фаза развития P. graminis. Как правило, базидиоспоры ржавчин
ных фибов прорастают ростковой трубкой, однако описаны случаи их репетив- 
ного прорастания — образования стеригмы со спорой. После проникновения 
ростковой трубки базидиоспоры в ткань листа сначала на листьях появляются
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Рис. 276. Цикл развития Puccinia graminis.
1 — пикний, 2 — эций на листе барбариса; 3 — уре- 
дини- и 4 — телиоспоры на стеблях злаков; 5 — про
растание телиоспоры базидией с базидиоспорами

оранжевые пятна, образованные гипертро
фированной тканью листа, пронизанной 
по межклетникам мицелием гриба с гаус
ториями. Гифы этого мицелия состоят из 
одноядерных клеток с оранжевыми капля
ми масла и принадлежат к гаплоидной 
стадии развития гриба. На этом мицелии 
в тканях гриба закладываются два типа 
спороношений. На верхней стороне листа 
образуются клубочки гиф, превращающие
ся в кувшиновидные пикнии, в которых об
разуются гаплоидные пикноспоры, выпол
няющие функции спермациев (рис. 276, /). 
При их созревании из отверстия пикния 
высовываются гифы, называемые воспри
нимающими, и выделяется сладковатая 

жидкость, привлекающая насекомых, переносящих спермации. Ржавчинные 
грибы гетероталличны, поэтому для дикариотизации мицелия необходим пере
нос спермациев одного типа спаривания на пикнии другого типа. Спермации 
переносятся насекомыми или распространяются каплями дождя. Если сперма- 
ций попадает на воспринимающую гифу или прорастает в пикнии совместимого 
типа спаривания, происходит дикариотизация. Спермации и воспринимающие 
гифы, образуемые в одном пикнии, обычно несовместимы. Таким образом, у 
ржавчинных грибов наблюдается половой процесс типа сперматизации у аско
мицетов. Дикариотизация может происходить и другими путями, например 
слиянием эндофитных гиф двух пикниев при заражении листа базидиоспорами 
разных типов спаривания.

После дикариотизации на нижней стороне листа развивается следующий 
тип спороношения ржавчинных грибов — эции с щиоспорами. Они закладыва
ются еще на гаплоидном мицелии, но формируются после его дикариотизации. 
Эции P. graminis имеют вид чашечек, окруженных перидием, образующимся из 
срастающихся цепочек двухъядерных клеток. Цепочки развиваются из краевых 
базальных клеток эция. Из базальных двухъядерных клеток эция формируются 
цепочки эциоспор, или весенних спор. Оба ядра базальной клетки делятся од
новременно, и ее верхняя часть отделяется в виде двухъядерной материнской 
клетки эциоспоры. Процесс повторяется многократно. Каждая материнская 
клетка эциоспоры делится, образуя две двухъядерные клетки неравного размера. 
У верхней, более крупной клетки образуется толстая стенка, и она превращается 
в эциоспору; нижняя тонкостенная клетка функционирует как промежуточная 
клетка и быстро разрушается (рис. 276, 2 и 277, Л). Верхние эциоспоры цепочек
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Рис. 277. Типы эциев.

А — эцидий; Б — цеома; В, Г — перидермиум; Д  — рестелий

срастаются, образуя крышу эция. Чашевидные эции, одетые перидием, называ
ют эцидиями. Нарастающие цепочки эциоспор прорывают эпидермис листа. 
Крыша перидия разрывается, его края отворачиваются, и эцидий приобретает 
вид чашечки, заполненной оранжевыми эциоспорами, которые выпадают наружу 
по мере созревания и распространяются по воздуху (рис. 277, А).

Эциоспоры одноклеточные, обычно округлой формы, их стенка чаще всего 
бородавчатая. Они не могут заражать барбарис и для дальнейшего развития 
должны попасть на листья или стебли злаков. Здесь эциоспоры прорастают и 
их ростковые трубки через устьица проникают в ткани растения, где на неболь
шом участке развивается локальный дикариотический межклеточный мицелий 
с гаусториями. На этом мицелии развиваются урединиоспоры, или летние споры 
гриба. Они образуются в массе под эпидермисом листа или стебля, а затем про
рывают его и выступают в виде порошащих продолговатых пустул — урединиев. 
Урединиоспоры одноклеточные, яйцевидной формы, оранжево-ржавые, на бес
цветных ножках (см. рис. 276, 3). Отрываясь, урединиоспоры переносятся токами
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воздуха и могут снова заражать злаки. В течение лета на злаках образуется не
сколько поколений урединиоспор, которые при благоприятных условиях могут 
вызвать массовое поражение злаков — эпифитотию. Урединиоспоры могут пе
реноситься токами воздуха на большие расстояния (на тысячи километров). 
Для прогноза возможности появления ржавчины на хлебных злаках специаль
ные службы во многих странах мира проводят контроль за появлением в воздухе 
спор ржавчинных грибов.

По мере истощения субстрата к концу лета на том же дикариотическом ми
целии развиваются телиоспоры, или зимние споры гриба. У P. graminis они 
двухклеточные и расположены на ножках в телиях (см. рис. 276, 4). Стенки те- 
лиоспор темно-бурые, с одной ростковой порой в каждой клетке. К концу веге
тации телии покрывают растения черными продольными полосками, поэтому 
это заболевание злаков называют также линейной, или черной, ржавчиной. Те
лиоспоры представляют покоящиеся споры и служат для перезимовки. Зимуют 
они на стерне или соломе, а также на стеблях дикорастущих злаков. На соломе, 
лежащей на земле, телиоспоры к весне почти всегда погибают под действием 
почвенных микроорганизмов. Каждая клетка телиоспоры содержит сначала два 
ядра дикариона, позднее происходит кариогамия и образуется одно диплоидное 
ядро. Весной каждая клетка телиоспоры прорастает четырехклеточной базидией 
(рис. 278), куда переходит диплоидное ядро, делящееся в базидии мейотически. 
Гаплоидные ядра переходят в базидиоспоры, которые снова заражают барбарис.

Рис. 278. Прорастание телиоспоры.

I — миграция диплоидного ядра из клетки телиоспоры в молодую базидию; 2 — базидия с диплоид
ным ядром; 3—5 — мейотическое деление ядра в базидии и образование поперечных перегородок;

6 — зрелая базидия с базидиоспорами
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Таким образом, полный жизненный цикл P. graminis включает пять следую
щих друг за другом спороношений: 0 — пикнии с пикноспорами, не заражающими 
растения и выполняющими функцию спермациев в половом процессе; I — эции 
с эциоспорами; II — урединиоспоры (несколько поколений); III — телии с телио- 
спорами; IV — базидии с базидиоспорами.

Цикл развития ржавчинных грибов, включающий все перечисленные стадии, 
называют полным. Такие ржавчинные грибы называют также макроцикличе- 
скими формами. У многих ржавчинных грибов некоторые типы спороношений 
в цикле отсутствуют. Их называют неполными формами.

Все перечисленные спороношения у ржавчинных грибов морфологически 
разнообразны, и их типы широко используются в таксономии этого порядка 
при выделении семейств и родов. Так, выделяют 12 типов пикниев, различаю
щихся по форме (кувшиновидные, шаровидные, в виде ложа различной формы), 
расположению в ткани растения, отсутствию или наличию перидия и его строе
ния и др. (рис. 279). Разнообразное строение имеют эции ржавчинных грибов. 
Кроме уже упоминавшихся эцидиев (см. рис. 277, А) известны и другие их типы 
(см. рис. 277). Цеома — эции без перидия или со слаборазвитым перидием, 
обычно плоские, с цепочками эциоспор (см. рис. 277, Б). Перидермиум — эций, 
имеющий вид вздутия с неправильно разрывающимся перидием (см. рис. 277, В). 
Рестелий — роговидный, конический или цилиндрический эций, с продольно 
расщепляющимся перидием (рис. 277, Д). Очень разнообразно у ржавчинных 
грибов строение телиев и телиоспор. Эти признаки используются при разгра
ничении семейств в этом порядке.

В современной системе порядка Uredinales используют такие признаки, как 
морфологические типы пикниев, строение телиев и др. В порядке выделяют 
14 семейств (Cummins, Hiratsuka, 1983).

Традиционно же порядок Uredinales делят на два семейства на основании 
строения их телиев и телиоспор (Clements, Shear, 1931; Arthur, 1934; Hiratsuka, 
1955) — мелампсоровые и пукциниевые.
■ Семейство мелампсоровые (Melampsoraceae). Телиоспоры без ножек, срас
таются боками в корочки толщиной в одну (род Melampsora) или несколько
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клеток, образуют столбики или колонки из сросшихся цепочек спор (род 
Cronartium), свободные, иногда разветвленные цепочки спор (род Chrysomyxa). 
У грибов некоторых родов они образуются поодиночке под эпидермисом или в 
его клетках (рис. 280). Большинство видов семейства — разнохозяинные. Эции 
часто развиваются на хвойных, урединии и телии — на двудольных, а у ряда 
видов — на папоротниках. Среди мелампсоровых есть и однохозяинные виды, 
развивающиеся на двудольных (например, Melampsora lini, возбудитель ржавчины 
льна).

Наиболее широко в семействе представлены следующие роды.
Род Melampsora. Телиоспоры срастаются в корочки толщиной в одну клетку 

(рис. 280, А). Эции типа цеома. Среди грибов этого рода есть однохозяинные 
виды, паразитирующие на двудольных, и разнохозяинные, развивающиеся на 
хвойных (эции) и двудольных (урединии и телии).

Род Cronartium. Телиоспоры одноклеточные, склеены в длинные роговидные 
колонки или столбики (рис. 280, В). Эции типа перидермиум. Все виды рода 
разнохозяинные, образующие эции на хвойных, а урединии и телии — на дву
дольных.

Род Coleosporium. Включает около 80 видов. Телиоспоры срастаются в ко
рочки (рис. 280, Б). При прорастании каждая телиоспора делится на четыре 
клетки, образующие по одной базидиоспоре. Все виды рода разнохозяинные, 
образующие эции на хвойных, а урединии и телии — на двудольных.

Род Chrysomyxa объединяет около 30 видов. Телиоспоры в свободных ветвя
щихся цепочках. Эции с перидием. Большинство видов — разнохозяинные па
разиты на хвойных и двудольных.

■ Семейство пукциниевые (Pucciniaceae). Телиоспоры образуются одиночно, 
на ножках (рис. 281), у немногих — в цепочках, с промежуточными клетками. 
Представители этого семейства паразитируют на покрытосеменных растениях, 
среди них есть как разнохозяинные, так и однохозяинные виды. Назовем важ
нейшие роды этого семейства.

Род Uromyces объединяет около 550 видов. Телиоспоры одноклеточные. 
Представители этого рода могут быть однохозяинными или разнохозяинными, 
с полным и неполным циклом развития. Многие виды этого рода развиваются 
на бобовых (урединии и телии) и молочайных (эции).

Род Puccinia содержит более 2000 видов. Телиоспоры двухклеточные 
(рис. 281, А), эции с перидием. Виды этого рода паразитируют на злаках и мно
гочисленных видах двудольных.

Род Phragmidium. Телиоспоры многоклеточные, состоят из 3—22 клеток 
(рис. 281, Б). Все виды этого рода однохозяинные, паразитируют на розоцвет
ных (роза, малина, ежевика и др.).

Род Gymnosporangium объединяет около 40 видов. Телиоспоры двухклеточные, 
на длинных ослизняющихся ножках, с ослизняющейся стенкой, сливающиеся в 
общую студенистую массу. Большинство видов разнохозяинные с неполным 
циклом развития (урединиоспоры отсутствуют). Эции типа рестелий развиваются 
на розоцветных (яблоне, груше, рябине), телии — на видах можжевельника.
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Рис. 281 . Телиоспоры представителей семейства Pucciniaceae. 
А — Puccinia; Б — Phragmidium

Ржавчинные грибы — облигатные паразиты растений, в природе не способ
ны к сапротрофному существованию. Все стадии развития происходят на жи
вых растениях. Лишь телиоспоры, образующие базидии, в большинстве случаев 
находятся на отмерших частях растений (соломе, стерне, остатках листьев и т.п.). 
Некоторые ржавчинные грибы удалось культивировать на синтетических пита
тельных средах сложного состава (Williams, 1984; Fasters et al., 1993).

На первых этапах заражения растений ржавчинные грибы не убивают тка
ни, в которые они проникли. Только в конце вегетации растений, когда гриб 
переходит к спороношению, появляются участки отмирающих тканей. Однако 
при видимом отсутствии вреда гриб извлекает из растений нужные ему пита
тельные вещества, ослабляя и снижая их продуктивность.

Обычно наблюдается местное, локальное поражение растений ржавчинны
ми грибами, когда их мицелий распространяется на небольшое расстояние от 
места проникновения проростков тех или иных спор грибов. На этом же участ
ке появляются и его пустулы. При массовом рассеивании спор ржавчинных 
грибов, переносимых ветром на большие расстояния, на растениях развивается 
множество местных очагов инфекции.

У ряда видов мицелий диффузный, пронизывающий все растение и часто 
вызывающий его угнетение и деформацию. Это хорошо заметно при пораже
нии молочаев эциальной стадией ржавчинного гриба (Uromyces pisi). Мицелий 
его зимует в корневищах молочаев, проникая затем в отрастающие побеги, 
причем зараженные побеги сильно видоизменяются. У этого же вида гриба ди- 
кариотичный мицелий (урединио- и телиостадии) при поражении гороха дает 
локальное поражение.

Некоторые виды ржавчинных грибов в тканях зараженных растений обра
зуют многолетний мицелий, на котором каждую весну появляется спороноше- 
ние. Например, при поражении можжевельника возбудитель ржавчины груши
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Gymnosporangium sabinae образует мицелий, проникающий в древесину и вызы
вающий небольшие опухоли ветвей в месте заражения. Эти места весной ослиз- 
няются, и на них ежегодно в течение ряда лет развиваются телиоспоры гриба. 
Этот же вид, паразитируя на грушах, вызывает их локальное поражение.

Виды ржавчинных грибов обычно заражают один или несколько близкород
ственных видов растений. Например, упомянутый выше G. sabinae в эциальной 
стадии паразитирует только на груше, близкий к нему вид G. tremelloides — 
только на яблоне, хотя телиоспоры обоих видов развиваются на можжевельни
ке. Возбудитель стеблевой ржавчины злаков Puccinia graminis, паразитирующий 
на многих видах семейства, состоит из ряда специализированных форм, почти 
неотличимых по морфологии (размерам и форме спор), но способных заражать 
лишь определенные виды злаков.

Все эти формы имеют полный цикл развития с эциями на барбарисе и уре- 
диниями и телиями на соответствующих видах злаков, однако биология каждой 
формы имеет некоторую специфику, связанную с биологическими особенностя
ми питающих растений. Так, P. graminis f  sp. secalis может зимовать в виде уреди- 
ниомицелия на некоторых видах пырея и с них переходит на рожь и ячмень.

Специализация возбудителя стеблевой ржавчины идет дальше. В составе 
каждой специализированной формы имеются более мелкие специализирован
ные единицы — физиологические расы, способные паразитировать только на 
определенном сорте или группе генетически близких сортов. Такого же рода 
физиологические расы известны у других ржавчинных грибов: возбудителей бу
рой и желтой ржавчины пшеницы, корончатой ржавчины овса, ржавчины льна 
и др. Выявление рас, распространенных в том или ином районе, проводится при 
помощи искусственного заражения специального стандартного набора сортов.

Новые расы возникают путем гибридизации у грибов, имеющих половой 
процесс, или в результате мутации. Значение образования грибами физиологи
ческих рас очень велико, так как приводит к поражению устойчивых к ржавчине 
сортов.

Происхождение разнохозяинности у ржавчинных грибов неясно. Вероятно, 
это свойство более древнее, чем однохозяинность. На это указывает тот факт, 
что в более примитивном семействе мелампсоровые почти все виды разнохозя
инные, причем среди хозяев есть хвойные и папоротники — древнейшие предста
вители высших растений. Ни на тех, ни на других ржавчинные грибы семейства 
пукциниевые не паразитируют. Кроме того, разнохозяинность ставит развитие 
фиба в зависимость от присутствия поблизости друг от друга обоих хозяев, что 
не всегда имеет место. Поэтому переход к однохозяинности можно считать 
прогрессивным. В качестве примера можно привести сборный вид Melampsora 
salicis, многие формы которого обходятся без промежуточного хозяина, существуя 
только в урединио- и телиостадии на ивах, где грибы зимуют в виде мицелия.

Первичность разнохозяинности признается не всеми учеными. Некоторые 
из них считают однохозяинность первичной, однако по-разному трактуют вопрос 
о том, кто был первичным хозяином — эциальный вид или тот, на котором раз
виваются урединио- и телиоспоры.



416
ГРИБЫ И Г Р И Б О П О Д О Б Н ЫЕ  ОРГАНИЗМЫ

Следует указать, что при разнохозяинности удлиняется время развития гриба, 
что важно в тех случаях, когда одно из питающих растений быстро заканчивает 
вегетацию и гриб не успевает пройти на нем все стадии развития. Например, 
возбудитель ржавчины сливы (Puccinia pruni-spinosae) начинает свое развитие — 
образование пикниев и эциев — на ветренице, довольно быстро заканчиваю
щей вегетацию. Однако эциоспоры с этого растения заражают листья сливы, 
где гриб продолжает свое развитие, но уже в дикариотичной стадии, образуя 
сначала урединии, а позднее телии.

В России на хлебных злаках помимо уже упоминавшейся Puccinia graminis 
паразитирует еще несколько видов ржавчинных грибов, приносящих сущест
венный вред. Наиболее широко распространена и вредоносна бурая ржавчина 
пшеницы, вызываемая P. triticina. Эциальный хозяин ее василистник — 77га- 
lictrum, урединии и телии развиваются на пшенице. Этот гриб редко проходит 
полный цикл развития. Зимует он в виде урединиоспор или дикариотичного 
мицелия на озимой пшенице. Таким образом, он ряд лет может существовать 
только в дикариотичной фазе. Указанное явление — пример своеобразной 
адаптивной эволюции: изменение биологии гриба в связи с особенностями раз
вития его хозяина. Зимовка на озимых позволяет грибу почти постоянно нахо
диться на живых растениях, а не на их отмерших остатках, где телиоспоры в 
течение осени—весны часто разрушаются микроорганизмами. Кроме того, да
леко не всегда пшеница и василистник находятся вблизи друг от друга, что ста
вит под угрозу нормальное прохождение цикла в развитии гриба. Проходящий 
время от времени полный цикл развития у P. triticina обеспечивает генетическое 
разнообразие гриба, его изменчивость и в связи с этим способность приспосаб
ливаться к новым сортам. Возбудитель бурой ржавчины пшеницы кроме нее 
поражает некоторые злаковые травы. У этого гриба известно много физиологи
ческих рас.

Широко распространена корончатая ржавчина овса, вызываемая P. coronata, 
образующим эции на крушине слабительной, а урединии и телии — на овсе и 
некоторых злаках из трибы Avenae. Этот гриб обычно проходит полный цикл, 
развивая эции на слабительной крушине, поэтому район наибольшего вреда от 
корончатой ржавчины совпадает с местами распространения указанного проме
жуточного хозяина. У возбудителя корончатой ржавчины известны физиологи
ческие расы.

Во влажные и прохладные годы сильно вредит желтая ржавчина пшеницы 
(возбудитель — P. striiformis). Этот гриб известен только в урединио- и телиоста- 
диях; зимует на озимой пшенице. У него также есть физиологические расы.

Весьма вредоносна ржавчина подсолнечника, которую вызывает гриб 
P. helianthi. Все стадии его развития проходят на подсолнечнике: на молодых 
растениях развиваются эции, на взрослых — урединии и телии.

Зерновым и кормовым бобовым культурам довольно сильно вредят разно
хозяинные ржавчинные грибы из рода Uromyces: U. pisi (на горохе) и U. striatus 
(на люцерне). На бобовых развиваются урединии и телии, эции же — на видах 
Euphorbia (молочаях). На сахарной свекле паразитирует однохозяинный гриб 
U. betae, временами приносящий большой вред.
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В Крыму груши часто поражаются разнохозяинным грибом Gymnosporangium 
sabinae и близкими к нему видами. Гриб имеет неполный цикл развития. Те
лиоспоры развиваются весной на ветвях можжевельника. После прорастания 
телиоспор образовавшиеся базидиоспоры заражают листья груши, где развива
ются характерные оранжевые роговидные или конусовидные эции с эциоспора- 
ми, заражающими только можжевельник. Местами существенно вредит малине 
однохозяинный гриб Phragmidium mbi-ideae.

Из грибов семейства мелампсоровые весьма вредоносна ржавчина льна, вы
зываемая Melampsora lini — одним из немногих однохозяинных грибов из этого 
семейства. Весной на молодых растеньицах льна развиваются эции, а на взрос
лых — урединии и телии. У пораженных ржавчиной растений льна ухудшается 
качество волокна. У гриба известны физиологические расы.

На смородине паразитирует ржавчинный гриб Cronartium ribicola, местами 
сильно поражающий листья и вызывающий преждевременный листопад. На смо
родине развиваются урединии и телии, а эции — на веймутовой сосне и других 
пятихвойных соснах (на сибирском кедре). Этот гриб, вместе с древесиной сосны 
завезенный в Америку, основной вред приносит эциальному хозяину — сосне, 
снижая качество древесины. Можно еще указать на сосновый вертун — искрив
ление побегов сосны, вызываемое грибом Melampsora pinitorqua.

ПОРЯДОК СЕПТОБАЗИДИЕВЫЕ 
(SEPTOBASIDIALES)

Порядок септобазидиевые включает одно семейство с двумя родами и пример
но 170 видами. Его представители — облигатные умеренные паразиты или сим
бионты насекомых (щитовок), распространенные преимущественно в тропиках.

Мицелий септобазидиевых без пряжек, с простыми септами, очень похожими 
на септы ржавчинных грибов. Септобазидиевые образуют многолетние плодовые 
тела в виде корочек или подушечек с хорошо заметными концентрическими зо
нами ежегодного роста. Внутри плодовых тел находится лабиринт полостей или 
одна полость, в которых живут щитовки. Базидиоспоры 
прорастают на теле насекомых и образуют гифы, прони
кающие в него. Затем образуется мицелиальный мат, 
трактуемый как плодовое тело. Зараженные щитовки в 
его камерах не погибают и даже живут дольше под защи
той фибного мицелия, но не размножаются. В камерах 
живут и здоровые щитовки, находящие в них защиту от 
неблагоприятных условий и врагов. Их личинки разносят 
споры гриба.

На мицелиальных подушечках образуются толсто
стенные телиоспоры, функционально являющиеся про- 
базидиями. В них происходит слияние ядер дикарионов.
После этого телиоспоры прорастают четырехклеточными 
базидиями с поперечными перегородками (рис. 282). Рис. 282. Septobasidium
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У представителей крупного рода Septobasidium, включающего более 160 видов, 
телиоспоры толстостенные, прорастают после периода покоя. Они образуют 
многокамерные плодовые тела на живых растениях, пораженных щитовками. 
Телиоспоры развиваются в начале зимы и прорастают после периода покоя вес
ной или летом, образуя базидии. Базидиоспоры у видов этого рода могут поч
коваться, и личинки щитовок разносят их. Род хорошо представлен преимуще
ственно в тропиках и субтропиках, множество видов обнаружено на юге США. 
В умеренной зоне известны немногие виды. В Европе распространен Septobasi
dium carestianum, обитающий на ветвях ивы, ясеня, рябины, пораженных ивовой 
щитовкой.

В роде Uredinella известен только один вид, образующий маленькие одно
летние плодовые тела с одной камерой, развивающиеся на одной особи щито
вок. Этот вид имеет толстостенные телиоспоры, прорастающие после периода 
покоя, а также двухъядерные споры, очень похожие на урединиоспоры ржав
чинных.

Не имея существенного практического значения, септобазидиевые интерес
ны в биологическом отношении как пример коэволюции паразита и хозяина. 
Отношения грибов и насекомых остаются неясными, хотя некоторые ученые 
склонны считать септобазидиевые симбионтами насекомых, связанными с ними 
мутуалистическими отношениями.

ПОРЯДОК СПОРИДИЕВЫЕ 
(SPORIDIALES)

К порядку споридиевые, выделенному Р. Муром (Мооге) в 1980 г., относятся 
диморфные базидиальные дрожжи, мицелий которых имеет простые септы, а 
базидии часто образуются из телиоспоры. В клеточных стенках преобладает 
манноза, присутствуют также глюкоза, галактоза, есть родоторуловая кислота, 
что типично для многих урединиомицетов.

В отличите от дрожжей, принадлежащих к аскомицетам, положение кото
рых в системе было установлено давно, базидиальные дрожжи долго относили к 
анаморфным грибам. Телеоморфы были обнаружены у дрожжей только в конце 
60-х годов прошлого века. В 1967 г. у анаморфных красных дрожжей Rhodotorula 
И. Банно была описана телеоморфа Rhodosporidium. Позднее были описаны род 
Leucosporidium с неокрашенными дрожжевыми клетками.

Гаплоидные клетки этих дрожжей почкуются по способу, характерному для 
базидиомицетов — с прорывом почки через клеточную стенку материнской 
клетки и образованием слоистого рубца. После попарного слияния клеток 
совместимых типов спаривания развивается дикариотичный мицелий с пряж
ками (рис. 283). На нем терминально или интеркалярно образуются крупные 
телиоспоры, в которых происходит кариогамия, т.е. они являются пробазидиями. 
Мейоз наблюдается после прорастания телиоспор базидиями с поперечными 
перегородками (часто их называют промицелием). Базидиоспоры почкуются, 
образуя гаплоидные дрожжевые клетки.
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Рис. 283. Цикл развития Rhodosporidium.
1 —  гап л ои дн ы е сп о р и д и и ; 2 —  гап л о и д н а я  д р о ж ж ев а я  ф аза ; 3 — к о н ъ ю га ц и я  и п л а зм о га м и я ;  
4 —  р азви тие д и к ар и оти ч н ы х гиф ; 5 — ди к а р и о т и ч н ы й  м и ц ел и й  с п р я ж к ам и ; 6 —  о б р а зо в а н и е  

т ел и о сп о р  и кариогам ия; 7 — п р ор астан и е  тел и о сп о р ы  б а зи д и е й

Споридиевые обитают на поверхности растений, часто в филлоплане и эк
судатах растений, на цветках и т.д. Они широко распространены в разных при
родных зонах — от тропиков до полярных регионов. Среди них известны псих- 
рофилы, распространенные в Арктике и Антарктике (род Leucosporidium).

Класс устилагиномицеты (Ustilaginomycetes, 
или Ustomycetes в системе Г. Крайзеля)

К устилагиномицетам относят базидиомицеты с простыми септами равно
мерной толщины или утолщенными к поре. В отличие от представителей класса 
Basidiomycetes они не имеют парентесом, однако в отличие от класса Uredinio- 
mycetes их поры часто прикрыты колпачками или дисками обычно мембранного 
происхождения. Базидии чаще с поперечными перегородками (семейство усти- 
лаговые — Ustilaginaceae порядка Ustilaginales), но некоторые группы имеют хо- 
лобазидии (семейство тиллециевые — Tilletiaceae порядка Ustilaginales и порядок 
экзобазидиевые — Exobasidiales).

Плодовые тела всегда отсутствуют. Базидии образуются на мицелии или из 
покоящихся спор — устоспор (см. рис. 286). Базидиоспоры, как правило, отде
ляются пассивно, однако на мицелии или дрожжевых клетках нередко образу
ются баллистоспоры.
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Гаплоидная стадия у большинства представителей дрожжеподобная. По
ловой процесс — соматогамия, обычно слияние базидиоспор или споридий 
(см. рис. 287). На мицелии часто присутствуют пряжки (например, у родов Ustilago, 
Entyloma), но у некоторых представителей класса (например, род Tilletia) их нет.

В состав нейтральных сахаров клеточной стенки как основной компонент 
входит глюкоза, присутствуют также манноза и галактоза.

Все представители класса — паразиты растений. Важный признак класса — 
наличие характерной зоны взаимодействия паразита и растения-хозяина, изучен
ной Р. Бауэром, Ф. Обервинклером и К. Банки (Bauer et al., 1997). В образова
нии этой зоны участвуют так называемые первичные интерактивные пузырьки, 
переносящие содержимое к мембране клетки хозяина. В результате этого в клетке 
хозяина в области контакта с паразитом при их участии формируются отложения 
электронно-плотных веществ, размер которых зависит от продолжительности 
активности пузырьков.

На основании всех перечисленных критериев в класс устилагиномицеты вклю
чают два хорошо известных порядка базидиомицетов: головневые (Ustilaginales) 
и экзобазидиевые (Exobasidiales).

В 1997 г. была предложена новая система устилагиномицетов, разработанная 
на основании исследования ультраструктурных признаков (строения септ и зоны 
контакта с хозяином) и анализа нуклеотидных последовательностей гена 28S 
рРНК у 149 видов головневых и близких к ним грибов, принадлежащих более 
чем к 50 родам (Bauer et al., 1997; Begerow et al., 1997). В этой системе устилаги
номицеты разделены на три подкласса с 10 порядками. Было обосновано вклю
чение в класс экзобазидиевых, положение которых в системе долго оставалось 
спорным.

ПОРЯДОК ГОЛОВНЕВЫЕ 
(USTILAGINALES)

Порядок включает около 1200 видов 
грибов из более чем 50 родов, паразитирую
щих на покрытосеменных растениях. Пора
женные растения выглядят обугленными 
или опаленными вследствие образования 
темноокрашенных спор паразитов (рис. 284), 
отсюда и происходит название заболева
ния — головня (нем. — Brand; англ. — smut) 
и т.п.

Головневые грибы поражают практически 
все органы растений-хозяев — цветки (ты
чинки, завязи), семена, листья и стебли, из
редка корни, но преимущественно молодые 
ткани. Спороношения грибов формируются 
на различных органах растений-хозяев, чаще 
всего — на репродуктивных. Часто наблю
даются нарушения развития и деформации



Отдел базидиомицеты, или базидиальные грибы (Basidiomycota)
----------------------------------------------------------------------------------------------------------------- 421

пораженных растений — карликовость, обильное кущение, образование галлов и 
разнообразных пролифераций.

Растения заражает дикариотический мицелий, который распространяется по 
межклетникам, проникая в клетки при помощи гаусторий и образуя типичные 
зоны взаимодействия с хозяином. Нахождение мицелия в тканях часто некото
рое время практически не проявляется внешне. Так, при заражении многих 
злаков больные растения лишь немного отстают в росте, и только после коло
шения можно видеть, что вместо зерновок образуется черная масса устоспор 
гриба. Скопления устоспор на вегетативных органах растений становятся замет
ными вскоре после заражения растений, например при заражении кукурузы 
возбудителем пузырчатой головни (Ustilago maydis).

На дикариотичном мицелии в отдельных локальных спороношениях, часто 
называемых сорусами, формируются устоспоры. Сорус представляет скопление 
устоспор и часто бывает прикрыт мицелиальным сплетением — перидием, пре
дохраняющим устоспоры от высыхания и повреждения насекомыми. Сорусы 
устоспор образуются из спорогенного мицелия, скапливающегося в межклетни
ках. Процесс их дифференциации начинается с ослизнения клеточных стенок. 
Устоспоры образуются из спорогенных клеток, часто частично лишенных кле
точных стенок и погруженных в слизистый разбухший матрикс. Спорогенные 
клетки увеличиваются в размерах, вещества матрикса расходуются на образова
ние экзоспория. Процесс дифференциации устоспор сопровождается отмира
нием тканей растения-хозяина, которые замещаются сорусом.

Устоспоры имеют толстую клеточную стенку и обычно темноокрашены 
вследствие присутствия меланинов: черные, бурые, редко желтоватые (напри
мер, у видов рода Entyloma). Экзоспорий устоспор имеет обычно разнообразную 
орнаментацию — сетчатый, шиповатый и т.п. (рис. 285).

Часто устоспоры образуются поодиночке, но у некоторых родов они ассоции
руются в разнообразные группы — клубочки, состоящие из двух и до 40—50 спор 
(рис. 285). В состав клубочков могут входить кроме устоспор стерильные клетки.

Кариогамия происходит обычно в начале спорообразования в молодых не
зрелых устоспорах, а при их прорастании или перед ним происходит мейоз.

Рис. 285. Устоспоры головневых грибов.

А — Sorosporium; Б — Tilletia; В — Urocystis\ Г — Entyloma
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Устоспоры прорастают базидиями, которые у головневых часто называют 
промицелием, так как в них не происходит ни кариогамии, ни мейоза. На бази- 
диях образуются базидиоспоры, часто называемые споридиями, как и продукты 
почкования базидиоспор.

Базидии у головневых двух типов.
1. Септированные, обычно четырехклеточные базидии, с округлыми или эл

липсоидными базидиоспорами (споридиями), расположенными латерально и 
терминально (рис. 286, А). Число споридий, образующихся на одном участке 
(локусе), не ограничено. Перед образованием споридия гаплоидное ядро клетки 
промицелия делится, одно из ядер переходит в споридий, второе остается в 
промицелии. Этот процесс может многократно повторяться, в результате чего 
образуются последовательные споридии из одного локуса. Как споридии, так и 
клетки базидии способны к почкованию (рис. 286, Б).

2. Несептированные базидии (холобазидии), на вершине которых образуются 
удлиненные базидиоспоры (рис. 286, Г). Базидиоспоры не почкуются, между 
ними часто образуются анастомозы уже на базидии.

Базидиоспоры и споридии гаплоидны. Гаплоидная фаза у головневых часто 
дрожжеподобная, она может развиваться сапротрофно, например в культуре на 
питательных средах. Половой процесс у этой группы — соматогамия (слияние 
споридий или базидиоспор) — происходит вскоре после прорастания устоспор, 
иногда прямо на базидии (рис. 287, Б). У некоторых головневых базидиоспоры 
не образуются вообще, а клетки базидий копулируют (рис. 287, А), или ядро 
переходит из одной клетки базидии в другую, образуя дикарион (например, 
Ustilago nuda, см. рис. 286, В).

Большинство головневых грибов гетероталличны. У них известны разнооб
разные генетические системы, контролирующие несовместимость. Однако у них 
отсутствует распространенная у гомобазидиомицетов тетраполярная система 
с двумя локусами с множественными аллелями в каждом локусе.

Б В Г

Рис. 286. Базидии головневых грибов.

А — Ustilago; Б — U. maydis; В — U. nuda; Г — Tilletia caries
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Заражение растений головневыми грибами может происходить по-разному. 
Оно может быть сведено к трем основным типам. При первом типе заражения 
устоспоры удерживаются на семенах или сохраняются в почве и прорастают на 
прорастающем семени до образования всходов. Образовавшиеся базидиоспоры 
или непосредственно копулируют с образованием копуляционных мостиков, 
или сначала почкуются, а затем почкующиеся клетки копулируют. Образовав
шийся дикариотический мицелий заражает растения, внедряясь в ткани про
ростков до их выхода на поверхность почвы. Мицелий проникает в конус на
растания, продвигается вверх, пронизывая узлы и междоузлия, и в первое время 
не вызывает видимого угнетения растений. Происходит так называемая про- 
ростковая инфекция, приводящая к диффузному заражению растений.

Она наблюдается у многих видов головневых грибов — возбудителей твердой 
головни пшеницы — (Tilletia caries, рис. 288), стеблевой головни ржи (Urocystis 
occulta) и др. У возбудителя твердой головни овса (Ustilago laevis) прорастание 

устоспор и образование дикариотичного мицелия происходит 
сразу после попадания устоспор под пленки зерен. Здесь мице
лий зимует и после посева семян заражает проростки.

Рис. 287. Половой процесс 
у головневых грибов:

Л — Ustilago; Б  — Tilletia

Рис. 288. Развитие Tilletia caries (схема).

1 — колос пшеницы, пораженный твердой головней; 2 — зер
на, наполненные устоспорами; 3 — распыление устоспор из 
раздавленного зерна; 4 — устоспоры на зерне пшеницы; 5 — 
прорастание устоспоры на зерне; 6 — заражение проростков 

пшеницы
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Второй способ заражения растений — эмбриональная инфекция. Устоспора 
прорастает на рыльце цветка, и развивающийся дикариотичный мицелий зара
жает зародыш и оболочку семени. У возбудителей пыльной головни пшеницы 
(Ustilago tritici) и ячменя (U. nuda) устоспоры прорастают на рыльцах цветков 
растений-хозяев. Базидиоспоры не образуются, а дикариотизация происходит 
путем перехода ядер из одной клетки базидии в другую (см. рис. 286, В) или 
при копуляции соседних клеток базидий (см. рис. 287, А). Дикариотичный мице
лий проникает в завязь и заражает эндосперм и зародыш. Зараженные семена, 
попав в почву, нормально прорастают, и из них сначала развиваются внешне 
здоровые растения. Мицелий гриба проникает в проросток и распространяется 
в тканях растения, вызывая его диффузное заражение. Мицелий проникает 
в залагающийся колос, обильно там разрастается и образует устоспоры. Они пе
реносятся ветром на цветущие в это время колосья и прорастают в завязях, как 
это описано выше (рис. 289).

Рис. 289. Развитие Ustilago tritici (схема).
1, 2 — рассеивание и перенос устоспор на цветущие растения; 3 — устоспора на рыльце цветка; 
4 — заражение зародыша семени; 5 — зараженное зерно (внешне не отличается от здорового); 
6 — срез зараженного зерна под микроскопом (в оболочке виден мицелий гриба — а); 7 — про

растание зараженного семени и развитие мицелия гриба
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Третий тип заражения — местное поражение различных органов растений, 
где есть молодые меристематические ткани. Этот тип наблюдается у возбудителя пу
зырчатой головни кукурузы (U. maydis), заражающего междоузлия стеблей, листья 
и репродуктивные органы и молодых и 
взрослых растений, однако к инфекции 
восприимчивы только молодые ткани 
(рис. 290). Устоспоры этого гриба про
растают четырехклеточной базидией, и 
базидиоспоры начинают почковаться 
непосредственно на базидии, образуя 
цепочки клеток (см. рис. 286, Б). Воз
душными течениями эти клетки перено
сятся на те или иные органы растений 
кукурузы и здесь копулируют; образую
щийся дикариотический мицелий зара
жает растения. Разрастаясь в тканях, 
мицелий вызывает местные поражения 
в виде вздутий, или галлов, в которых 
формируются устоспоры. Гипертрофию 
тканей вызывают ростовые вещества, 
выделяемые грибами. Масса устоспор 
вначале прикрыта эпидермисом, а после 
его разрыва устоспоры рассеиваются 
воздушными течениями, заражая новые 
растения.

Головневые грибы развиваются пре
имущественно на однодольных (около 
70% известных видов), остальные — на 
двудольных растениях. Больше всего 
видов этого порядка поражают злаки 
(около 600 видов) и осоки (более 100 ви
дов). В отличие от ржавчинных это — исключительно паразиты травянистых 
растений, и только около 30 видов найдены (преимущественно в тропиках) на де
ревьях, кустарниках и лианах. На папоротниках известны два вида и один вид — 
на голосеменных (на можжевельнике).

Роль головневых в практической деятельности людей определяется прежде 
всего тем, что среди них есть виды, приносящие значительный ущерб зерновым 
культурам. При поражении головневыми грибами у растений разрушаются зер
на или же не образуются совсем. При сильном заспорении семян часть всходов 
погибает и число продуктивных растений сокращается.

В течение многих лет (до появления в 1997 г. новой системы устилагиноми- 
цетов) была принята простая и удобная классификация порядка, предложенная 
еще братьями J1.P. и Ш. Тюлянь (Tulasne, Tulasne, 1847). Многими микологами 
она используется и сейчас. По этой классификации порядок Ustilaginales под
разделяется на два семейства по типу базидии — с перегородками или без них.

Рис. 290. Пузырчатая головня кукурузы 
(вздутия на молодых растениях)
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Однако эти семейства хорошо различаются не только образованием фрагмо- 
или холобазидии, но и по комплексу других признаков.
■ Семейство устилаговые (Ustilaginaceae). Семейство объединяет головневые 
грибы, образующие базидии (промицелий) с поперечными перегородками и лате
ральными и терминальными базидиоспорами (споридиями) (см. рис. 286, А, Б). 
На промицелии обычно образуется несколько последовательных споридий из 
одного локуса. Споридии и мицелий могут почковаться. Споридии чаще всего 
округлые или эллипсоидные. Септы равномерной толщины с простой порой. 
Анаморфы в цикле развития образуются редко.

Важнейший род семейства — устилаго (Ustilago). Для него характерны оди
ночные, темноокрашенные, орнаментированные или гладкие устоспоры. В со
русах образуется пылящая, реже склеенная масса устоспор. Виды этого рода 
паразитируют на растениях из многих семейств, заражая преимущественно их 
репродуктивные органы. Большое число видов паразитирует на злаках. При по
ражении пшеницы возбудителем пыльной головни Ustilago tritici все части ко
лоса, за исключением стержня, разрушаются и замещаются пылящей черной 
массой устоспор. Заражение происходит во время цветения растений — мицелий 
зимует в зародыше, а при прорастании семян заражает проростки. Заболевание 
ведет к значительным потерям урожая. У этого вида существуют многочисленные 
расы, специализированные в отношении тех или иных сортов пшеницы. К роду 
устилаго принадлежат также возбудители пыльной (U. nuda) и твердой, или ка
менной (U. hordei), головни ячменя, пыльной головни овса (U. avenae), пузыр
чатой головни кукурузы (U. zeae) и многих других болезней культурных и дико
растущих растений.
■ Семейство тиллециевые (Tilletiaceae). К семейству принадлежат головневые 
грибы с базидиями без перегородок, на вершине которых образуются веретено
видные или нитевидные базидиоспоры (споридии) (см. рис. 286, Г). В отличие 
от предыдущего семейства, все образующиеся в базидии гаплоидные ядра мигри
руют в базидиоспоры, поэтому последние повторно не образуются. Почкование 
базидиоспор обычно не происходит, часто они копулируют прямо на базидии. 
Септы в мицелии, как правило, имеют трубчатые утолщения у поры (долипоровые 
септы), но без парентесом (см. рис. 269, Б). Нередко образуются анаморфы — 
баллистоконидии, возникающие на малодифференцированных конидиеносцах, 
которые выступают из устьиц (например, у видов рода Entyloma).

Центральный род семейства — тиллеция (Tilletia). Устоспоры у видов этого 
рода развиваются преимущественно в завязях, редко — в вегетативных органах 
растения-хозяина, где образуют пылящую или склеенную массу, часто с харак
терным селедочным запахом (вследствие образования триметиламина). Усто
споры одиночные, довольно крупные, коричневые или оливковые, обычно с сет
чатой или шиповатой орнаментацией (см. рис. 285, Б). Паразитирует на злаках. 
Tilletia caries — возбудитель твердой головни пшеницы, одной из древнейших 
известных болезней злаков. Зерновки пшеницы, пораженной этим грибом, 
приобретают более шаровидную форму и содержат вместо эндосперма массу 
устоспор, с окраской от желтой до красно-бурой и черной и с характерной сет-
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чато-ячеистой орнаментацией стенки. Заражение растений происходит по про- 
ростковому типу. Возбудитель гладкой головни пшеницы (Т. laevis) по биоло
гии близок к предыдущему виду, но отличается от него гладкими устоспорами 
и ареалом: он распространен преимущественно в южных районах России.

У видов рода уроцистис (Urocystis) устоспоры чаще формируются в вегетатив
ных органах растений, образуя сорусы в виде слегка выпуклых продольных чер
ных полос на листьях и стеблях. Устоспоры соединены в округлые или эллипсо
идные клубочки и окружены слоем стерильных мелких клеток (см. рис. 285, В). 
Грибы этого рода поражают растения многих семейств. К нему относятся воз
будители стеблевой головни ржи — U. occulta и головни лука — U. cepulae.

Виды рода энтилома (Entyloma) также образуют сорусы устоспор предпочти
тельно на листьях и стеблях растений, где появляются светлые пятна обычно 
округлой формы. Устоспоры одиночные, желтоватые или бурые, часто окружены 
обверткой (см. рис. 285, Г). Они прорастают в тканях растения без периода покоя. 
Entyloma oryzae — возбудитель листовой головни риса.

ПОРЯДОК ЭКЗОБАЗИДИЕВЫЕ 
(EXOBASIDIALES)

Все представители порядка экзобазидиевые — паразиты растений. Их мице
лий развивается преимущественно в вегетативных частях растений, вызывая ги
пертрофию тканей. Устоспоры у этой группы отсутствуют, и холобазидии фор
мируются на мицелии, образуя под кутикулой или эпидермисом пораженных 
органов растений рыхлый слой — гимений (рис. 291) или отдельные пучки. Ве
ретеновидные базидиоспоры образуются на базидиях по 2—6 и освобождаются 
после разрыва эпидермиса. Прорастание базидиоспор может происходить двумя 
способами — ростковой трубкой (обычно на поверхности растений) или при по
падании в каплю воды — репетивно. В последнем случае базидиоспора делится 
на 3—5 клеток, образующих конидии, которые могут почковаться. Ростковые 
трубки базидиоспор или вторичных спор проникают в ткани растений через 
устьица или внедряясь через эпидермис.
Экзобазидиевые гомоталличны. В расте
ниях развивается дикариотический мице
лий, на котором позднее формируются 
базидии.

Многие признаки экзобазидиевых 
указывают на их сходство с головне
выми грибами. Развитие базидий 
у экзобазидиевых при их большом

Рис. 291. Exobasidium vaccinii.
А — внешний вид пораженного растения 
брусники; Б — срез пораженного растения 
( / — гифы гриба в тканях растения, 2 — 

слой базидий с базидиоспорами)
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внешнем сходстве с базидиями гомобазидиомицетов существенно отличается. 
Кариогамия происходит в тонкостенных клетках мицелия, трактуемых как про- 
базидии. Там же начинается мейоз, который завершается после миграции ядра 
в формирующуюся метабазидию.

Септы в мицелии экзобазидиевых с простыми порами, прикрытыми мембран
ными поровыми колпачками. В состав нейтральных сахаров клеточной стенки 
входит как основной компонент глюкоза, присутствуют также манноза и галакто
за. Наблюдается типичная для устилагиномицетов зона взаимодействия паразита 
и растения-хозяина. Близость этих групп подтверждает анализ нуклеотидных 
последовательностей ДНК.

Порядок экзобазидиевые включает около 10 родов, из которых наиболее извес
тен экзобазидиум (Exobasidium), паразитирующий преимущественно на растениях 
из семейства вересковые. Широко распространен вид Е. vaccinii, обитающий на 
бруснике, голубике и других видах рода Vaccinium. Экзобазидиум вызывает ха
рактерную гипертрофию и деформацию листьев, побегов, иногда и цветков, 
приобретающих белую, розовую, иногда красную окраску. Из видов рода, имею
щих значение для практической деятельности человека, необходимо отметить 
Е. vexans — возбудителя заболевания чайного куста. Он вызывает образование 
на листьях округлых белых пятен до 5—15 см в диаметре и наносит большой 
ущерб культуре чая в Индии.

Класс базидиомицеты 
(Basidiomycetes)1

Базидиомицеты — самый крупный класс отдела Basidiomycota. Он включает 
около 20 ООО видов, т.е. почти 70% всех описанных видов отдела. Класс объеди
няет базидиомицеты с долипоровыми септами и парентесомами различной 
конфигурации. Базидии разных типов: как гомобазидии, так и гетеробазидии, с 
поперечными или продольными перегородками или без перегородок. Полярные 
тельца веретена деления ядра глобулярные. Базидиоспоры прорастают ростковой 
трубкой (у гомобазидиомицетов) или репетивно (у гетеробазидиомицетов). 
Иногда гаплодная стадия дрожжеподобная (тремелломицеты).

На мицелии часто присутствуют пряжки. Базидии за немногими исключе
ниями (например, некоторые паразитные тремелломицеты и представители по
рядка Filobasidiales) образуются на плодовых телах (базидиомах) гимениального 
(базидии образуют открытый слой — гимений на поверхности базидиомы или 
специализированного гименофора) или гастерального типа (базидии образуются 
внутри замкнутых до созревания базидиоспор базидиом).

Спектр нейтральных сахаров клеточной стенки включает глюкозу как ос
новной компонент, а также маннозу и ксилозу. Последняя всегда отсутствует в 
клеточных стенках представителей урединиомицетов и устилагиномицетов.

Базидиомицеты — преимущественно сапротрофы и симбиотрофы, редко — 
паразиты растений, грибов; есть виды, патогенные для животных и человека.

1 Гименомицеты (Hymenomycetes) в системе Э. Сванна и Дж. Тейлора.
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Класс включает три подкласса: гетеробазидиомицеты (Heterobasidiomycetidae), 
тремелломицеты (Tremellomycetidae) и гомобазидиомицеты (Homobasidiomyceti- 
dae), различающиеся строением базидии, ультраструктурой септ, типом прораста
ния базидиоспор и другими признаками. Их выделение хорошо подтверждается 
данными молекулярной филогенетики.

Подкласс гетеробазидиомицеты 
(Heterobasidiomycetidae)

Подкласс объединяет базидиомицеты с гетеробазидиями, обычно разделен
ными поперечными, иногда продольными перегородками на четыре клетки 
(рис. 292). У немногих его представителей гетеробазидии не разделены перего
родками и представляют холобазидии (например, в порядках Dacrymycetales — 
рис. 293 и Ceratobasidiales — рис. 294). Базидиоспоры одноклеточные, очень 
редко многоклеточные, прорастают, как правило, репетивно — вторичными ко
нидиями.
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Базидии образуются на плодовых телах (базидиомах) обычно гимениального 
типа, имеющих в разных порядках подкласса разнообразное строение — от паути
нистых, рыхлых у цератобазидиевых (Ceratobasidiales) до студенистых, имеющих 
вид складчатых подушечек, уховидных, роговидных или разветвленных кустиков 
(см. рис. 292, 293) — у аурикуляриевых (Auriculariales) и дакримицетовых (Dacry- 
mycetales).

Для этого подкласса характерны долипоровые септы с неперфорированными 
парентесомами (см. рис. 269, Г).

Большинство гетеробазидиальных грибов — сапротрофы, развивающиеся на 
гниющей древесине. Представители этой группы наиболее разнообразны и широ
ко представлены в тропиках и субтропиках, например в странах Юго-Восточной 
Азии, однако многие виды распространены в лесных экосистемах умеренной зоны.

Подкласс включает 4 порядка: аурикуляриевые (Auriculariales), дакримицето- 
вые (Dacrymycetales), цератобазидиевые (Ceratobasidiales) и тюлянелловые (Tulas- 
nellales).

ПОРЯДОК АУРИКУЛЯРИЕВЫЕ 
(AURICULARIALES)

К порядку аурикуляриевые традиционно относили базидиомицеты с гетеро- 
базидией, имеющей поперечные перегородки. Однако сейчас объем этого по
рядка существенно пересмотрен. Р. Бандони (Bandoni, 1984) включил в него 
многие виды, имеющие гетеробазидии с продольными перегородками в гипо- 
базидии (см. рис. 268, В) и относившиеся ранее к порядку тремелловые. Позднее 
Э. Сванн и Дж. Тейлор (Swann, Taylor, 1885) исключили из порядка аурикуля
риевые грибы с простыми септами без парентесом, близкие к урединиомице- 
там. Современное понимание объема порядка аурикуляриевые основано на 
комплексе признаков, важнейшие из которых — наличие долипоровых септ 
с неперфорированными парентесомами; репетивное прорастание базидиоспор 
и отсутствие у большинства представителей гаплоидной дрожжеподобной фазы, 
характерной для тремелловых; биглобулярные полярные тельца веретена деле
ния ядра, а также на многочисленных данных молекулярной филогенетики.

Плодовые тела аурикуляриевых обычно студенистые и имеют разнообраз
ную форму — от распростертой до уховидной, реже — в виде шляпок с боковой 
ножкой или иной формы. На поверхности плодовых тел базидии образуют рых
лый гимений. Они погружены в желеобразную массу, из которой выступают 
стеригмы с базидиоспорами (рис. 292, Б).

Аурикуляриевые — самый большой порядок гетеробазидиомицетов. Его 
представители — сапротрофы, обитающие преимущественно на древесине.

Один из центральных родов порядка — аурикулярия (Auricularia), образую
щая крупные, обычно уховидные студенистые базидиомы (рис. 292, А). Базидии 
с поперечными перегородками и длинными стеригмами неравной длины обра
зуют гимений на одной стороне базидиомы, имеющей характерную венозную 
или слегка складчатую поверхность. Базидиоспоры прорастают ростковой труб
кой или репетивно.
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Базидиомы у видов рода Auricularia развиваются на мертвых стволах и ветвях 
лиственных деревьев. Иногда их находят и на живых деревьях, однако базидиомы 
и в этих случаях образуются обычно на отмершей ткани. Только для широко 
распространенного в Европе и европейской части России вида A. mesenterica 
есть сообщения о росте его как факультативного паразита, иногда вызывающего 
гибель ослабленных плодовых деревьев.

Плодовые тела некоторых вицов рода Auricularia съедобны (например, A. auri- 
cula-judae, A. corned). Эти виды культивируют в ряде стран (Китай, Япония и др.) 
для употребления в пищу и применения в медицине.

Виды рода эксидия (Exidia) — наиболее типичные и широко распространен
ные представители порядка. Они образуют хорошо заметные во влажную погоду 
крупные подушковидные, иногда морщинистые студенистые базидиомы корич
невого, бурого или черного цвета (рис. 292, В). В сухую погоду они быстро высы
хают и приобретают вид тонких твердых малозаметных корочек. Такие корочки 
длительно сохраняют жизнеспособность и выживают в неблагоприятные засуш
ливые периоды.

Представители этого рода развиваются на ветвях, коре и древесине хвойных 
и лиственных деревьев. Один из распространенных видов — Exidia glandulosa, 
с крупными (до 10 см в диаметре) подушковидными черными блестящими ба- 
зидиомами со складчатой или морщинистой поверхностью, часто встречается 
на ветвях лиственных деревьев.

Хотя базидии у эксидий тремеллоидного типа, т.е. имеют продольные пере
городки в гипобазидии и длинные эпибазидии и стеригмы, этот род включают 
в порядок аурикуляриевые на основании строения септы, данных по нуклео
тидным последовательностям генов рРНК и другим признакам.

ПОРЯДОК ДАКРИМИЦЕТОВЫЕ 
(DACRYMYCETALES)

К порядку дакримицетовые относятся гетеробазидиальные грибы с вильча
той гетеробазидией без перегородок (рис. 293, Б). Эпибазидии и стеригмы 
длинные, утолщенные. Базидиоспоры часто имеют перегородки или делятся на 
несколько клеток перед прорастанием. Каждая клетка прорастает ростковой 
трубкой или образует конидию.

Базидии образуются на студенистых или хрящеватых базидиомах разнооб
разной формы — распростертых, подушковидных, роговидных, булавовидных 
или разветвленных в виде кустиков (рис. 293, А, В). Они обычно имеют яркую 
оранжевую или желтую окраску вследствие присутствия пигментов из группы 
каротиноидов.

Все представители порядка — сапротрофы, обитающие на опавших ветвях и 
гниющей древесине.

В лесных экосистемах умеренной зоны часто встречается один из видов 
рода калоцера — Calocera viscosa (рис. 293, А). Его базидиомы, имеющие вид 
оранжевых разветвленных хрящеватых кустиков, развиваются на гниющей дре
весине, на пнях, но очень часто — на почве, на погребенной древесине.
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Рис. 293. Представители порядка Dacrymycetales.
Calocera viscosa: А — общий вид, Б — разрез плодового тела, В — Dacrymyces

ПОРЯДОК ЦЕРАТОБАЗИДИЕВЫЕ 
(CERATOBASIDIALES)

Для порядка цератобазидиевые характерны 
гетеробазидии без перегородок (холобазидии) с 
крупными эпибазидиями или стеригмами разной 
формы (рис. 294). Базидиомы обычно малозамет
ные, паутинистые или в виде налета на субстрате. 
Наиболее распространены роды цератобазидиум 
(Ceratobasidium) и танатефорус (Thanatephorus); их

,  виды паразитируют на многих растениях или обра-
Рис. 294. Ceratobasidium: базидии зуют микоризу с орхидными. Они более известны 
в анаморфных стадиях, относящихся к формальному роду ризоктония (Rhizo- 
ctonia). Она представлена стерильным мицелием, ветвящимся под прямым углом, 
без пряжек, состоящим из многоядерных или двухъядерных клеток. На мице
лии обычно формируются склероции. Один из наиболее распространенных па
разитов из порядка цератобазидиевые — Thanatephorus cucumeris с анаморфой 
Rhizoctonia solani. Этот вид развивается в почве и поражает картофель, свеклу и 
многие другие растения, вызывая у них заболевание, называемое ризоктониозом. 
Обнаружены несколько анастомозных групп Т. cucumeris, неспособных к образо
ванию анастомозов друг с другом, т.е. генетически изолированных. Эти группы 
часто отличаются спектром поражаемых ими растений.

Подкласс тремелломицеты 
(Tremellomycetidae)

К подклассу тремелломицеты принадлежат базидиомицеты с гетеробазидия- 
ми, разделенными продольными или скошенными перегородками на четыре 
клетки или не имеющими перегородок (рис. 295, />; 296). Базидии тремелломи-
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цетов образуются на базидиомах разнообразной 
формы или непосредственно на мицелии.

Представители подкласса — диморфные грибы 
с гаплоидной дрожжевой фазой, развивающейся в 
результате почкования базидиоспор, и дикариоти
ческой фазой, представленной мицелием с пряжка
ми. Половой процесс — слияние почкующихся 
клеток дрожжевой фазы. У многих тремелловых об
наружена двухфакторная система контроля спари
вания с двумя аллелями в одном локусе и многоал
лельным вторым локусом.

У грибов, входящих в порядок тремелловые, 
или дрожалковые (Tremellales), септа в мицелии до
липоровая, с очень характерными парентесомами 
в виде плюсковидных мембранных элементов (см. 
рис. 269, В), у других, например относящихся к по
рядку филобазидиевые (Filobasidiales), долипоровые 
септы не имеют парентесом.

Тремелломицеты обитают как сапротрофы на 
древесине или на различных субстратах раститель
ного происхождения (на живых растениях, плодах, 
растительных остатках). Многие виды паразитиру
ют на других фибах (аскомицетах и базидиомице- 
тах), некоторые вызывают заболевания у человека 
(например, Filobasidiella neoform am).

К подклассу тремелломицеты относят 4 порядка, 
из которых ниже рассмотрены два: тремелловые (Tremellales) и филобазидиевые 
(Filobasidiales).

ПОРЯДОК ТРЕМЕЛЛОВЫЕ, ИЛИ ДРОЖАЛКОВЫЕ 
(TREMELLALES)

К порядку принадлежат базидиомицеты с тремеллоидными гетеробазидия- 
ми, состоящими из шаровидной гипобазидии с продольными или скошенными 
перегородками (рис. 295, Б). Септы мицелия типичного строения с парентесо
мами, состоящими из плюсковидных фрагментов (см. рис. 269, В).

Дрожалковые — сапротрофы на древесине или микопаразиты, обитающие 
на плодовых телах других фибов — аскомицетов или базидиомицетов. У ксило- 
трофных представителей порядка базидии образуются на плодовых телах, часто 
имеющих вид складчатых или лопастных студенистых подушечек. У микофиль- 
ных дрожалковых, иногда вызывающих деформации у хозяина, плодовые тела 
мелкие, малозаметные или отсутствуют вообще, и тогда базидии образуются на 
мицелии, развивающемся в гимении фиба-хозяина. У некоторых дрожалковых, 
паразитирующих на фибах, наблюдается прямой контакт протопластов гаусто
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рии паразита и клетки хозяина в результате образования пор в их клеточных 
стенках (Bauer, Oberwinkler, 1990; Zugmaier et al., 1994).

Представители рода дрожалка, или тремелла (Tremella), имеют студенистые 
базидиомы оранжевого или желтого цвета, обычно складчатые или лопастные. 
Наиболее часто встречающийся вид этот рода — Т. mesenterica (рис. 295, А) обра
зует осенью во влажную погоду на сухих ветвях лиственных деревьев ярко-жел- 
тые лопастные базидиомы. Другой вид — Т. Juciformis, с крупными (до 10—12 см) 
плодовыми телами, состоящими из многочисленных белых или почти прозрачных 
лопастей с волнистыми краями, в Китае выращивают в культуре на древесине 
для продовольственного и медицинского использования.

Филобазидиевые — диморфные базидиомицеты, часто (как и порядок спо
ридиевые из класса урединиомицеты) называемые базидиальными дрожжами. 
Базидии у этой группы не имеют перегородок, удлиненные, тонкие, у некото
рых почти нитевидные, формируются на мицелии. На их вершине образуется 
гроздь сидячих базидиоспор (рис. 296), а у рода филобазидиелла — Filobasidiella — 
короткие цепочки базидиоспор. Септы в мицелии долипоровые, без парентесом.

Представители филобазидиевых гетероталличны и имеют однофакторную 
двухаллельную систему несовместимости. После слияния почкующихся клеток 
образуется дикариотичный мицелий с пряжками.

Анаморфы филобазидиевых относятся к формальному роду дрожжей Crypto
coccus. Культуры гаплоидной фазы часто формируют характерные слизистые 
колонии вследствие образования внеклеточных полисахаридов, создающих кап
сулу вокруг клетки.

По морфологии базидии и ультраструктуре септы филобазидиевые отличаются 
от предыдущего порядка дрожалковые, но по многим биохимическим признакам, 
например по составу нейтральных сахаров в клеточных стенках, образованию

ПОРЯДОК ФИЛОБАЗИДИЕВЫЕ 
(FILOBASIDIALES)

внеклеточных полисахаридов, 
диморфному циклу развития 
и нуклеотидным последова
тельностям ряда генов, близки 
к этому порядку и включены

С ? Г )П  \Л  L  / J в современной системе в под
класс тремелломицеты.

Филобазидиевые обитают на 
различных частях живых расте
ний, часто на плодах, а также 
на растительных остатках. Не
которые виды из этого порядка 
вызывают заболевания у чело
века и животных или выделя
ются из клинического материала

Рис. 296. Filobasidium: базидии и базидиоспоры от больных людей.



Отдел базидиомицеты, или базидиальные грибы (Basidiomycota)
----------------------------------------------------------------------------------------------------------------- 435

Наиболее хорошо изученный и практически важный вид из порядка Filoba
sidiales — Filobasidiella neoformans, более известный в анаморфной стадии — 
Cryptococcus neoformans. Для него характерно образование на нитевидной бази
дии коротких цепочек мелких (1—3 мкм) базидиоспор. Этот вид патогенен как 
для человека, так и для животных (кроме птиц) и вызывает тяжелое заболевание, 
называемое криптококкозом. Возбудитель распространен в птичьем помете и 
загрязненных им почвах зон умеренного климата; в тропиках и субтропиках из
вестна его разновидность, ассоциированная с эвкалиптами. Заражение происходит 
мелкими базидиоспорами гриба через дыхательные пути. Криптококкоз пред
ставляет серьезную проблему в последние годы в связи с его распространением 
у людей с ослабленным иммунитетом вследствие применения иммунодепрес
сантов или ВИЧ-инфекции.

Подкласс гомобазидиомицеты 
(Homobasidiomycetidae)

К подклассу гомобазидиомицеты принадлежат грибы, образующие гомоба- 
зидии, обычно булавовидные или цилиндрические. Базидиоспоры всегда про
растают ростковой трубкой, репетивное прорастание или почкование бази
диоспор не наблюдается. Из базидиоспор развивается гаплоидный первичный 
мицелий, существующий непродолжительное время, а после дикариотизации 
в результате образования анастомозов или иным путем развивается дикариоти
ческий мицелий, часто многолетний, на котором образуются плодовые тела с 
базидиями (см. рис. 270). Таким образом, гаплоидная и дикариотическая фазы 
развития этих грибов мицелиальные.

Большинство гомобазидиомицетов гетероталличны, среди них есть также 
первично- и вторично-гомоталличные виды. Система генетического контроля 
гетероталлизма у грибов этого подкласса может быть как однофакторной, так и 
двухфакторной, однако только в этой группе широко распространен двухфак
торный многоаллельный гетероталлизм, определяемый двумя локусами с мно
гочисленными аллелями в каждом из них.

Септы в мицелии грибов этой группы долипоровые, с перфорированными 
парентесомами (см. рис. 269, Д), только у отдельных групп отмечены отклонения 
от типа (например, неперфорированные парентесомы у многих гименохетовых — 
Hymenochaetales).

На дикариотическом мицелии многих гомобазидиомицетов имеются пряжки 
(см. рис. 271), у других они отсутствуют. Мицелий часто образует мицелиальные 
тяжи и ризоморфы, обеспечивающие быстрое распространение грибов в почве 
и подстилке и поиск подходящего субстрата, выполняющие проводящие и за
щитные функции. У немногих видов образуются склероции, из которых разви
ваются плодовые тела (например, у видов рода тифула — Typhula из группы 
афиллофороидных грибов, или у Collybia из агарикоидных).

Базидии всегда формируются на поверхности или внутри плодовых тел (ба- 
зидиом), крайне разнообразных по размерам и морфологии. Выделяют два типа 
плодовых тел: гимениальные и гастеральные.
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Тимениальный тип. Базидии образуют гимений на поверхности базидиом, 
покрывая или всю поверхность, или чаще специализированную его часть — ги- 
менофор. Гимений может закладываться открыто с самого начала (гимнокарп- 
ный тип развития базидиом) либо сначала гименофор или вся базидиома при
крыты покровными структурами, называемыми частным и общим покрывалами 
(см. рис. 311). К моменту созревания базидиоспор покрывало разрывается или 
исчезает и открывает гименофор. Этот тип развития базидиом называют геми- 
ангиокарпным. Базидиоспоры, образующиеся на базидиомах гимениального 
типа, расположены на базидиях апикально и всегда отбрасываются активно, т.е. 
являются баллистоспорами.

Гастеральный тип. Базидии образуются внутри базидиомы разрозненно или 
в гимении, расположенном на поверхности камер. Базидиомы имеют оболочку — 
перидий — и закрыты до полного созревания базидиоспор. Этот тип развития 
базидиом называют ангиокарпным. Базидиоспоры формируются на базидии 
апикально и латерально и освобождаются пассивно, т.е. представляют статис- 
моспоры.

Гомобазидиомицеты широко распространены в наземных экосистемах во всех 
природных зонах земного шара, немногие из них вторично перешли к обитанию 
в водной среде (например, гастеромицет Nia vibrissea). Представители этого под
класса — обычные обитатели лесов, лугов, степей, пустынь и полупустынь.

Большинство гомобазидиомицетов — сапротрофы, развивающиеся на древе
сине, опаде и различных растительных остатках, а также в почве. Сапротрофные 
гомобазидиомицеты — важнейшая группа грибов-деструкторов органических 
остатков растительного происхождения, содержащих стойкие лигно-целлюлозные 
комплексы. Они входят в состав нескольких экологических групп грибов.

Ксилотрофы обитают на мертвой древесине, играя ведущую роль в ее разло
жении. Они поселяются в лесах на свежей или полуразложившейся древесине, 
в том числе и погребенной в почве, некоторые виды могут разрушать обработан
ную древесину в постройках или других сооружениях (например, так называемые 
«домовые грибы» — Serpula lacrymans и Coniophora puteana, а также Gloeophyllum 
sepiarium. Представители этой экологической группы выделяют ферменты, раз
рушающие целлюлозу (целлюлазы и ксиланазы) и лигнин (различные окисли- 
тельно-восстановительные ферменты: оксидазы, например пероксидаза, лакказа 
и др.) — основные компоненты одревесневших клеточных стенок растений.

В зависимости от образования тех или иных ферментов ксилотрофные грибы 
вызывают разные типы гнилей древесины. Целлюлозоразрушающие грибы, не 
образующие оксидаз, вызывают деструктивную, или бурую, гниль. Такая древе
сина легко крошится и изменяет окраску на красноватую или бурую. Грибы, 
образующие оксидазы, разрушают лигнин и вызывают белую гниль, при разви
тии которой древесина белеет, становится волокнистой, мягкой, часто расслаи
вается.

В процессе разложения древесины обычно участвуют несколько групп грибов, 
последовательно сменяющих друг друга. В эту экологическую группу входит 
большинство афиллофороидных гомобазидиомицетов, а также многие ашрико- 
идные (например, многие строфориевые — Strophariaceae, все виды из семейства
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Pleurotaceae) и гастероидные представители подкласса (представители порядка ни- 
дуляриевые — Nidulariales, некоторые дождевики, например Lycoperdon pyriforme).

Подстилочные сапротрофы распространены на опаде в лесах и на ветоши 
в безлесных экосистемах (степях, лугах и т.п.). Их мицелий распространяется 
в подстилке на отмерших частях растений (опавших листьях, остатках травя
нистых растений). Эта группа осуществляет в экосистемах, особенно лесных, 
очень важную функцию — первичное разложение опада, ежегодно в больших 
количествах поступающего в лесную подстилку. К этой группе принадлежат 
многочисленные агарикоидные грибы, а также некоторые афиллофороидные и 
гастероидные гомобазидиомицеты.

Мицелий гумусовых сапротрофов развивается преимущественно в верхнем 
гумусовом горизонте почвы, богатом органическими веществами. К этой группе 
принадлежат, например, многие виды из семейства агариковые (Agaricaceae) из 
родов шампиньон (Agaricus), зонтики (Lepiota и Macrolepiota), почвенные гасте
роидные гомобазидиомицеты и др.

Некоторые гомобазидиомицеты развиваются на субстратах, необычных для 
большинства представителей этой группы. Так, копротрофные грибы (преиму
щественно агарикоидные виды из семейства навозниковые — Сорппасеае) оби
тают на навозе травоядных животных. Немногочисленные карбофильные виды 
можно обнаружить на кострищах, местах пожаров, обугленной древесине (на
пример, агарикоидные грибы Pholiota carbonaria и Tephrocybe anthracophila).

Симбиотрофные гомобазидиомицеты образуют эктотрофные микоризы с 
многочисленными деревьями, являясь одной из важнейших групп в микобиоте 
лесных экосистем (см. с. 284—287). Большинство микоризообразующих грибов 
принадлежит к агарикоидным базидиомицетам, среди которых есть порядки, 
представленные исключительно или преимущественно симбиотрофами, например 
сыроежковые (Russulales) и болетовые (Boletales). Многочисленные симбиотрофы 
есть и в порядке агариковые (Agaricales), например виды из родов Tricholoma, 
Cortinarius, Amanita и др. В меньшей степени симбиотрофия распространена в 
группах афиллофороидных, например у лисички (Cantharellus cibarius), и гасте- 
роидных гомобазидиомицетов, например у видов из родов Scleroderma, Pisolithus, 
Rhizopogon.

Паразиты среди гомобазидиомицетов относительно немногочисленны. К ним 
относятся виды, развивающиеся на живых деревьях, заражение которых проис
ходит через корневую систему или повреждения на стволах и ветвях. В резуль
тате заражения развиваются стволовые и корневые гнили, приводящие через 
несколько лет к гибели дерева. Эта группа включает как афиллофороидные 
грибы, например виды рода Phellinus, корневая губка (Heterobasidion annosum), 
так и некоторые агарикоидные, например сборный вид осенний опенок 
(Armillaria mellea). Микопаразиты, или микофильные грибы, паразитируют на 
других гомобазидиомицетах. Эта небольшая группа включает несколько видов 
агарикоидных грибов из родов Asterophora, развивающихся на плодовых телах 
сыроежек, Collybia (на разных агарикоидных грибах) и Pseudoboletus parasiticus 
(на видах рода Scleroderma).
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Значение гомобазидиальных грибов в жизни и хозяйственной деятельности 
человека разнообразно и многопланово. Многие представители этой группы — 
распространенные съедобные грибы, широко собираемые населением в разных 
регионах России и в других странах. Несколько видов выращивают в культуре. 
Наиболее широко культивируют во многих странах мира шампиньон двуспоровый 
(Agaricus bisporus). По объему промышленного производства на втором месте 
после шампиньона находится ксилотроф вешенка (Pleurotus ostreatus). В странах 
Юго-Восточной Азии традиционно распространена культура некоторых грибов, 
например сиитаке — Lentinula edodes. Культивируемые грибы приобретают все 
большую популярность в связи с ухудшением экологической обстановки и по
вышением уровня загрязнений среды в некоторых регионах и связанной с этим 
опасностью накопления в грибах из природных экосистем токсических соеди
нений.

Грибы, активно разрушающие целлюлозу и лигнин, могут быть использованы 
для переработки отходов сельскохозяйственных и других производств.

Важное направление исследований гомобазидиомицетов — поиск у них 
биологически активных соединений различного действия. Так, некоторые афил
лофороидные и агарикоидные грибы образуют полисахариды и другие соедине
ния, которые обладают иммуномодулирующими свойствами, антибактериальной 
и противовирусной активностью, могут быть использованы при лечении рака, 
способны ингибировать синтез холестерина и др. К ним относятся, например, 
Lentinula edodes, Ganoderma lucidum, Flammulina velutipes, Inonotus obliquus, Pleurotus 
ostreatus, некоторые виды рода Coprinus и др.

Вред, причиняемый представителями гомобазидиомицетов, связан в первую 
очередь со способностью некоторых из них паразитировать на растениях, прежде 
всего на деревьях, вызывая их гибель, а также с повреждением и разрушением 
некоторыми ксилотрофными сапротрофами древесины в различных постройках, 
крепежного леса и т.д. Плодовые тела многих агарикоидных базидиомицетов 
содержат токсины и могут вызывать серьезные отравления при употреблении их 
в пищу.

Первая научная система гомобазидиомицетов была разработана Э. Фризом 
(Fries, 1821, 1874). Она была основана на макроморфологических признаках 
плодовых тел. Соответственно типам плодовых тел гомобазидиомицеты были 
разделены на группы гименомицетов и гастеромицетов («Hymenomycetes» и 
«Gasteromycetes»). В свою очередь «Hymenomycetes» на основании типа гимено- 
фора (пластинчатый, трубчатый, шиповидный или гладкий) и формы плодовых 
тел подразделялись на шесть семейств. В 1900 г. Н. Патуйяр (Patouillard, 1900) 
отметил гетерогенность группы гименомицетов и выделил два порядка: афилло- 
форовые (Aphyllophorales), с гименофором разнообразного строения (от гладкого 
до трубчатого, но не пластинчатого), и агариковые, или пластинниковые (Agari- 
cales), преимущественно с пластинчатым гименофором. В группе гастеромицеты 
также выделяли в разное время разное число порядков.

По мере накопления знаний и расширения круга таксономических критериев 
во второй половине XX в. стало очевидным, что гомобазидиомицеты представ
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ляют крайне гетерогенную группу, включающую несколько эволюционных линий, 
причем во многих из них представлены как гимениальные, так и гастеральные 
виды (Kiihner, 1980; Singer, 1986; и др.). Уже в системе Р. Эйма (Heim, 1934) 
в отдельные таксоны системы агариковых грибов были введены родственные им 
гастеромицеты.

Было установлено, что тип гименофора, один из ведущих признаков в системе
Э. Фриза, не может служить надежным таксономическим критерием. Сходные 
типы могут наблюдаться в разных эволюционных ветвях, в то же время они могут 
быть достаточно разнообразны в одной эволюционной линии. Поэтому класси
фикация гомобазидиомицетов представляет одну из сложнейших проблем совре
менной систематики базидиомицетов.

В 90-х гг. прошлого века и в начале XXI в. появились многочисленные ис
следования по молекулярной филогении гомобазидиомицетов, подтвердившие 
неоднократное возникновение гастерального типа плодовых тел в эволюции 
группы и наличие в этой группе по крайней мере восьми хорошо ограниченных 
эволюционных ветвей (клад) (Hibbett, Thom, 2001; Binder, Hibbett, 2002; Lutzoni 
et al., 2004; рис. 297). Четыре из них включают грибы как с гимениальным, так и 
с гастеральным типом плодовых тел. В соответствии с этими кладами некоторые 
микологи выделяют сейчас порядки в подклассе гомобазидиомицеты (например, 
в последнем издании Словаря Дж. Эйнсворта и Г. Р. Бисби — Dictionary of the 
fungi, Kirk et al., 2001).

В современной микологической литературе гетерогенные сборные группы 
гомобазидиомицетов, соответствующие порядкам системы Н. Патуйяра Aphyllo- 
phorales и Agaricales и группе гастеромицетов, называют соответственно афилло- 
фороидными, агарикоидными и гастероидными грибами. Эти названия подчер
кивают, что группы объединяют грибы только по типам базидиом и признакам 
сходства в их макроморфологии, а не на основании их родства. В современной 
системе представители двух или всех трех групп могут входить в один порядок.

Афиллофороидные и агарикоидные гомобазидиомицеты имеют гимениаль- 
ный тип строения плодовых тел, поэтому они ранее обычно объединялись в 
группу гименомицеты*. На поверхности их плодовых тел образуется гимений — 
плотный палисадный слой, состоящий из базидий и стерильных элементов — 
базидиол, гифид (окончаний гиф) и часто цистид (рис. 298), а у некоторых 
групп — щетинок. Базидии — типичные для гомобазидиомицетов одноклеточ
ные гомобазидии, цилиндрические или булавовидные. Базидиолы напоминают 
по форме базидии, они придают упругость гимению и разделяют базидии, пре
дохраняя базидиоспоры от слипания. В гимении часто присутствуют цистиды 
разнообразной формы, выступающие над гимением и защищающие его от со
прикосновения с другими поверхностями. Гимений образуется непосредствен
но на поверхности плодового тела, но чаще на специализированной его струк
туре — гименофоре разнообразного строения.

* Общее название гименомицеты для групп агарикоидных и афиллофороидных грибов сейчас 
используется редко, отчасти потому, что в упоминавшейся выше (см. с. 404) системе базидиоми
цетов Э. Сванна и Дж. Тейлора выделяется класс гименомицеты — (Hymenomycetes), не соответ
ствующий по объему этой группе.
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—  ПОЛИПОРОИДНЫЕ 
1-ЭУАГАРИКОВЫЕ 

"I— БОЛЕТОИДНЫЕ
—  РУССУЛОИДНЫЕ
—  ГИМЕНОХЕТОИДНЫЕ 
— ТЕЛЕФОРОИДНЫЕ 
— КАНТАРЕЛЛОИДНЫЕ
— ГОМФОИДНО-ФАЛЛОИДНЫЕ

Рис. 297. Филогения гомо
базидиомицетов (схема по 

Hibbett, Binder, 2002)

Рис. 298. Г имений базидио
мицетов.

/ — базидии, 2 — цистиды

Базидиомы у афиллофороидных и агарикоидных грибов имеют разнообраз
ное строение — от распростертых по субстрату, паутинистых или пленчатых ко
рочек до дифференцированных на шляпку и ножку. Их развитие происходит 
по-разному. Базидиомы, состоящие из шляпки и ножки, обычно развиваются в 
две стадии: сначала происходит дифференциация зачатка базидиомы — при- 
мордия, а затем в стадию растяжения — рост базидиомы. У базидиом других 
типов развитие происходит постепенно или ритмично, без стадии дифференциа
ции. Гименофор располагается на верхней поверхности у распростертых плодо
вых тел, но чаще на нижней стороне плодовых тел, имеющих вид отогнутых 
боковых шляпок, копытообразную форму, состоящих из шляпки с центральной 
или боковой ножкой, и т.п.

Гименофор разнообразен по строению. Он может быть гладким (в разных 
семействах афиллофороидных грибов, например у сборной группы рогатиковых 
грибов), складчатым (в виде складок на поверхности плодового тела, например 
в семействе кониофоровые — Coniophoraceae), шиповатым (в виде шипов, зубцов 
или изрезанных зубчатых пластинок), трубчатым (в виде трубочек, на внутренней 
поверхности которых расположен гимений, у многих афиллофороидных грибов и 
представителей порядка болетовые — Boletales — из агарикоидных грибов) 
и пластинчатым (в виде пластинок, радиально расположенных на нижней стороне
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шляпки, у большинства агарикоидных грибов). Существуют многочисленные 
вариации основных форм гименофора, например лабиринтообразный гименофор 
(у дубовой губки — Daedalea quercina), близкий к трубчатому, или анастомози- 
рующие пластинки у некоторых представителей порядка Boletales.

Образование гименофора значительно увеличивает поверхность базидиомы, 
несущую гимений, а следовательно, и общую продукцию базидиоспор. У многих 
афиллофороидных с гладким гименофором наблюдается обильное ветвление 
базидиом, также увеличивающее общую площадь гимения (см. рис. 306).

Стерильная мякоть (трама) плодового тела состоит из рыхлого или плотного 
переплетения гиф разнообразного строения и выполняющих разные функции. 
Различают три типа гиф (рис. 299, А): генеративные гифы тонкостенные, часто

В

Рис. 299. Типы гифальных систем гомобазидиомицетов.

А — типы гиф: 1 — генеративные, 2 — связывающие, 3 — скелетные;
Б — мономитическая, В — димитическая, Г — тримитическая гифальные системы
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с пряжками, образуют базидии и некоторые стерильные элементы гимения; 
скелетные гифы толстостенные, почти не ветвящиеся и обычно не образующие 
пряжек, выполняют механические функции; связывающие гифы толстостенные, 
почти не имеющие просвета, сильноразветвленные и оплетающие другие гифы. 
Генеративные гифы присутствуют в базидиомах всех гименомицетов, а остальные 
типы есть только у отдельных их групп.

В зависимости от присутствия в ткани базидиом тех или иных типов гиф 
разграничивают три основных типа гифалъных систем (рис. 299, Б— Г). В моно- 
митической гифальной системе присутствуют только генеративные гифы; она 
характерна для всех агарикоидных грибов и многих афиллофороидных, имею
щих базидиомы относительно мягкой консистенции. Димитическая гифальная 
система состоит из генеративных и скелетных гиф, а тримитическая — из всех 
трех типов гиф. Две последние гифальные системы распространены у афилло
фороидных грибов с базидиомами кожистой или деревянистой консистенции.

В базидиомах некоторых грибов имеются гифы, содержащие млечный сок 
(например, у рода млечник — Lactarius) или смолы (некоторые трутовые грибы). 
Часто базидиома сверху покрыта кожицей (например, шляпки агарикоидных 
грибов) или коркой, имеющими разнообразную окраску.

Базидии обычно с 4, реже с 2, 6 или 8 базидиоспорами. Базидиоспоры бес
цветные или разнообразно окрашенные (от кремовых или желтоватых до черных), 
шаровидные, эллипсоидные или цилиндрические, иногда угловатые, с гладкой 
или орнаментированной клеточной стенкой (точечные, бородавчатые, шипова
тые и т.п.).

Перечисленные микроскопические признаки широко используются в таксо
номии афиллофороидных и агарикоидных грибов.

А ф и л л о ф о р о и д н ы е  б а з и д и о м и ц е т ы

К гетерогенной группе афиллофороидных базидиомицетов относят грибы с 
гименофором разнообразного строения, но, как правило, не пластинчатым, ранее 
объединявшиеся в порядок афиллофоровые (Aphyllophorales).

Плодовые тела у представителей этой группы крайне разнообразны как по 
внешнему виду, так и по микроскопическому строению.

Распростертые, или ресупинатные, плодовые тела состоят из слоя перепле
тенных гиф — подстилки и расположенного на ней гименофора. У многих ви
дов гименофор гладкий, но может также быть складчатым, шиповидным и даже 
трубчатым. Такие плодовые тела часто малозаметны.

Прямостоящие плодовые тела могут иметь цилиндрическую или булавовид
ную форму или вид разветвленных кустиков. Часто такое плодовое тело имеет 
заметную стерильную ножку, а остальная его часть полностью покрыта гиме- 
нием. Такие плодовые тела имеют, как правило, хрящеватую или мясистую 
консистенцию.

Плодовые тела в виде шляпок, прикрепленных к субстрату боком, или с бо
ковой ножкой, выраженной в разной степени, могут иметь самую разнообраз
ную форму — полукруглую, почковидную, вееровидную, подушковидную или
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копытовидную — и разную толщину. За немногими исключениями они имеют 
жесткую консистенцию — от кожистой до деревянистой или пробковидной. 
Часто встречаются переходные формы от ресупинатных плодовых тел к боко
вым шляпкам. Гименофор у таких плодовых тел может иметь разнообразное 
строение.

Плодовые тела в виде шляпки с центральной или эксцентрической ножкой, 
обычные для агарикоидных базидиомицетов, встречаются и у некоторых афилло
фороидных. Нижняя сторона их шляпки покрыта гладким гимением или несет 
гименофор различного строения — шиповидный, складчатый или трубчатый. 
Такие плодовые тела имеют консистенцию от мясистой до жесткой.

Как макроморфология плодовых тел, так и строение гименофора широко 
варьируют в пределах порядков и семейств современной системы афиллофоро
идных базидиомицетов, а также могут иметь конвергентное сходство в разных, 
даже филогенетически далеких таксонах. Поэтому при построении системы 
этой группы широко используются многочисленные микроморфологические 
признаки, например тип гифальной системы, окраска, орнаментация и другие 
признаки базидиоспор и т.д.

Афиллофороидные грибы — вторая после агарикоидных по количеству ви
дов группа гомобазидиомицетов, включающая около 3000 видов. Система этой 
группы активно разрабатывается, разные авторы выделяют разное число поряд
ков, представляющих, с их точки зрения, эволюционные ветви гомобазидиоми
цетов. Не анализируя многочисленные современные системы этой группы, мы 
принимаем 5 порядков, соответствующих 5 эволюционным ветвям гомобазидио
мицетов, подтвержденным данными молекулярной филогенетики (см. рис. 297). 
Эти порядки приняты в последнем, 9-м издании Словаря Дж. Эйнсворта и Г.Р. Бис- 
би (Kirk et al., 2001) и в ряде вышедших в последние годы публикаций. Ниже 
дается характеристика трех из этих порядков.

ПОРЯДОК ПОЛИПОРОВЫЕ 
(POLYPORALES)

Порядок полипоровые — центральная группа афиллофороидных грибов. 
К полипороидной ветви принадлежит большинство изученных видов этой груп
пы. Полипоровые — разнообразная и, несомненно, гетерогенная группа, что 
было показано как классическими методами (например, работами М.А. Донка — 
Donk, 1961, 1964), так и молекулярными методами С. Хиббетом и М. Донохью 
(Hibbett, Donoghue, 1995) и многими другими исследователями.

В этом порядке известны все существующие у афиллофороидных типы плодо
вых тел и гименофора. В нем преобладают ксилотрофы, но есть и представители, 
обитающие в почве как гумусовые или подстилочные сапротрофы. Некоторые 
виды из этого порядка — паразиты на деревьях (на стволах, реже на корнях).

Порядок полипоровые включает до 30 семейств, некоторые из них также 
полифилетичны, например семейство кортициевые.
■ Семейство кортициевые (Corticiaceae). Плодовые тела представителей этого 
крупного семейства имеют очень простое макроскопическое строение и часто
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малозаметны. Обычно они имеют вид тонких распростертых пленок паутинистой, 
кожистой, иногда мясистой консистенции. Гименофор у большинства видов 
гладкий, но у некоторых бородавчатый, шиповидный, очень редко складчатый; 
есть отдельные виды с трубчатым гименофором. Плодовые тела кортициевых 
обычно обладают положительным геотропизмом, поэтому их гимений ориен
тирован вниз. Они часто развиваются на нижней стороне валежных стволов 
и ветвей.

В гимении представителей этого семейства часто присутствуют цистиды 
разнообразной формы и гифиды. Базидии у большинства видов 4-споровые, но 
встречаются и 6—8-споровые базидии.

Большинство кортициевых — ксилотрофы, обитающие на валеже, пнях, об
работанной древесине, в лесной подстилке. Они вызывают как белую, так и бу
рую гниль древесины. Некоторые виды из этого семейства, обитающие в почве, 
образуют микоризу. Представители семейства широко распространены в природе 
в разных регионах земного шара.

Семейство кортициевые — полифилетичная группа, включающая наряду с 
примитивными формами, имеющими простые базидиомы, вторично упрощен
ные. В современной системе подразделяется на ряд самостоятельных семейств.

Из практически важных для человека представителей выделенного из корти
циевых семейства фанерохетовые (Phanerochaetaceae) можно назвать Phlebiopsis

gigantea (рис. 300). Этот вид образует широко 
распростертые белые или сероватые базидио
мы восковатой или хрящеватой консистен
ции на валежной древесине хвойных; иногда 
он встречается как «домовый гриб» на обра
ботанной древесине. Этот вид является анта
гонистом опасного паразита хвойных деревь
ев — корневой губки (Heterobasidion annosum) 
и может применяться для защиты леса.

Вид Phanerochaete chrysosporium, активный 
разрушитель лигнина, используют в биотех

нологии для биодеструкции лигнина при переработке сырья для производства 
целлюлозы, а также при получении кормового белка.
■ Семейство трутовиковые, или пориевые (Ропасеае). Семейство пориевые 
объединяет большую часть видов афиллофороидных грибов, называемых труто
выми грибами, или трутовиками. Эта сборная группа включает афиллофороид
ные грибы из разных семейств и даже порядков современной системы группы 
(семейства Ропасеае, Ganodermataceae, порядок Hymenochaetales с семейством 
Hymenochaetaceae и др.) с трубчатым или производным от него гименофором. 
Названные грибы являются ксилотрофами, вызывающими гнили древесины. 
Семейство пориевые полифилетично и в современной системе часто подразде
ляется на ряд самостоятельных семейств.

Плодовые тела представителей семейства пориевые разнообразны по форме: 
распростертые, распростерто-отогнутые или сидячие почковидные, шляпковид
ные и копытообразные; их консистенция — от тонкокожистой до деревянистой.

Рис. 300. Phlebiopsis gigantea
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Распростерто-отогнутые плодовые тела различны: их отогнутая часть может иметь 
вид тонких раковинообразных шляпок, часто расположенных в виде черепицы, 
или быть толстой, копытообразной и деревянистой. Плодовые тела положитель
но геотропичны: их гименофор всегда ориентируется вниз, что облегчает рас
пространение базидиоспор. Особенно хорошо это заметно в тех случаях, когда 
многолетние плодовые тела начинают развиваться на вертикально стоящем 
стволе дерева и продолжают рост после его падения.

Ткань плодовых тел в этом семействе, как правило, имеет светлую окраску — 
белую, желтоватую, розоватую или буроватую. Лишь у немногих видов она бурая, 
яркоокрашенная — красная или оранжевая. Поверхность шляпки часто покрыта 
коркой или кожицей, а при их отсутствии она бывает голой или в разной степе
ни опушенной либо щетинистой. Часто на шляпке есть характерная зональность.

Гименофор у большинства пориевых трубчатый, состоящий из сросшихся бо
ками трубочек с ровным или расщепленным краем. Лабиринтообразный (Daedalea 
quercina) и пластинчатый (роды Lenzites, Gloeophyllum и др.) гименофоры порие
вых считают производными от трубчатого.

Плодовые тела у представителей семейства однолетние или многолетние. У мно
голетних плодовых тел трубчатый гименофор ежегодно нарастает, образуя новые 
слои.

Базидиоспоры — от шаровидных до цилиндрических, обычно с тонкими 
стенками, без орнаментации, неокрашенные.

Большинство пориевых — ксилотрофы, обитающие на мертвой древесине 
(на пнях, валежной древесине, сухостое) и вызывющие ее бурую и белую гнили. 
На живых деревьях развиваются немногие виды из этого семейства, например 
корневая губка (Heterobasidion annosum), опасный паразит хвойных (сосны, пихты, 
ели и др.)*.

Наиболее распространен и хорошо всем известен настоящий трутовик (Fomes 
fomentarius) (рис. 301, А). Он образует многолетние бурые или серые копытооб
разные плодовые тела, покрытые серой коркой, на пнях, валежных и сухостойных 
стволах березы и других лиственных деревьев. Очень редко его можно встретить и 
на живых березах. Ткань плодового тела у этого вида, в отличие от большинства 
пориевых, имеет рыжеватую или рыжевато-бурую окраску.

У видов рода фомитопсис (Fomitopsis) плодовые тела также многолетние, ко
пытообразные, с ежегодно нарастающим гименофором и светлоокрашенной 
тканью. Как и предыдущий вид, они растут преимущественно на мертвой дре
весине, иногда — на живых ослабленных деревьях, вызывая бурую гниль. Ши
роко распространен окаймленный трутовик (Fomitopsis pinicola) (рис. 301, Б), 
обычный обитатель мертвой древесины хвойных и лиственных пород в лесах 
умеренной зоны. Изредка этот вид можно обнаружить на живых деревьях, где он 
развивается как раневой паразит. Гриб образует крупные деревянистые копыто
образные плодовые тела с характерной оранжево-красной каймой; в центре по
верхность более темная, до темно-бурой и черной. В пораженной древесине 
обычно развиваются мицелиальные пленки гриба.

* На основании молекулярных данных некоторые микологи исключают род Heterobasidion из 
порядка Polyporales.
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Плодовые тела грибов рода дедалея (Daedalea) имеют характерный лабиринто
образный гименофор в виде анастомозирующих складок, образующих крупные 
ячейки разного размера (рис. 301, В). Виды этого рода обитают на пнях, сухо
стое, валежнике и обработанной древесине. Повсеместно на мертвой древесине 
широколиственных деревьев, особенно часто дуба, встречается дубовая губка 
(Daedalea quercina), вызывающая их бурую гниль.

Заборный гриб (Gloeophyllum sepiarium) часто встречается на пнях и валежнике 
хвойных деревьев и на обработанной древесине — заборах, сваях и др. В поме
щениях он может развиваться и как домовый гриб. Вызывает бурую гниль дре
весины. Этот вид образует довольно тонкие пробковидно-кожистые прикреп
ленные боком шляпки с пластинчатым гименофором. Поверхность шляпок гриба 
темно-коричневая, зональная, у основания бугристая.
■ Семейство ганодермовые (Ganodermataceae). К семейству ганодермовые от
носят трутовые грибы, имеющие крупные плодовые тела в виде шляпок с боко
вой ножкой или сидячих. Шляпка покрыта очень характерной блестящей или 
матовой коркой. Плодовые тела обычно одно-двухлетние, редко многолетние. 
Ткань плодовых тел светлоокрашенная, пробковая или пробково-деревянистая; 
гифальная система тримитическая, с древовидно разветвленными на концах 
скелетными гифами. На мицелии есть пряжки. Необычны базидиоспоры пред
ставителей этого семейства: они шаровидные или эллипсоидные, с двухслойной 
стенкой. Внутренний слой стенки (эндоспорий) окрашен и имеет бородавчатую 
орнаментацию, наружный слой (эписпорий) бесцветный и гладкий, с погру
женной в него орнаментацией эндоспория.

Представители этого семейства — ксилотрофы, обитающие в основном на 
мертвой древесине. Преимущественно тропические виды. Вызывают белую гниль 
древесины.
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Рис. 302. Виды рода 
Ganoderma

Род ганодерма (Ganoderma) включает виды с 
многолетними или однолетними плоскими плодо
выми телами, ткань которых имеет рыжеватую или 
коричневую окраску. Плоский трутовик (Ganoderma 
applanatum) (рис. 302, вверху) образует крупные 
многолетние плоские плодовые тела коричнево-шо- 
коладного цвета на пнях и мертвой древесине многих 
лиственных, реже — хвойных деревьев, изредка — 
на живых деревьях. Вид широко распространен во 
всех природных зонах.

Лакированный трутовик (G. lucidum) (рис. 302, 
внизу) распространен преимущественно в южных 
регионах, хотя встречается и в лесах умеренной зоны на мертвой древесине 
многих, чаще широколиственных деревьев. Иногда развивается у основания 
стволов ослабленных деревьев как паразит. В отличие от плоского трутовика 
его плодовые тела всегда имеют длинную боковую ножку. У этого вида обнару
жены два типа базидиоспор, распространяющихся разными путями. Базидио
споры, формирующиеся в начале, переносятся насекомыми, а более поздние — 
воздушными течениями, как у всех афиллофороидных грибов. Из лакированного 
трутовика изолированы соединения, обладающие иммуномодулирующим дей
ствием и перспективные для применения в медицине.
■ Семейство полипоровые (Polyporaceae). Небольшое семейство полипоровые 
объединяет афиллофороидные грибы с однолетними или зимующими плодовы
ми телами, имеющими центральную, эксцентрическую или зачаточную ножку 
и белую или светлоокрашенную ткань с кожисто-волокнистой, кожистой, жестко
мясистой или пробково-кожистой консистенцией. Гифальная система мономи- 
тическая или амфимитическая, состоящая из генеративных и связывающих гиф. 
Гименофор трубчатый, всегда однослойный, не отделяющийся 
от ткани плодового тела. Представители этого семейства — 
ксилотрофы, вызывающие бурую или белую гниль.

К роду полипорус (Polyporus) принадлежат виды, 
плодовые тела которых всегда имеют боковую, 
эксцентрическую или центральную ножку и 
жестко-мясистую или волокнистую ткань.
Базидиоспоры цилиндрические или верете
новидные, крупные. Чешуйчатый трутовик 
(P. squamosus) развивается на мертвых или 
живых стволах широколиственных деревьев, 
образуя крупные плодовые тела с растрески
вающейся на чешуйки кожицей. Вызывает 
белую гниль древесины. Плодовые тела этого 
вида съедобны.

К этому же роду относится трутовик раз
ветвленный (P. umbellatus) (рис. 303). Плодо

Рис. 303. Polyporus umbellatus
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вые тела этого вида достигают 50 см в диаметре и состоят из многочисленных 
разветвленных ножек со шляпками (до 200), объединенных в основании в об
щую клубневидную ножку. Обитает как сапротроф на погребенной древесине, 
иногда паразитирует на корнях и у основания стволов деревьев, преимуществен
но широколиственных. Хороший съедобный гриб. Этот редкий вид включен в 
Красную книгу России и в региональные Красные книги.

ПОРЯДОК ГИМЕНОХЕТОВЫЕ 
(HYMENOCHAETALES)

Представители порядка гименохетовые — трутовые грибы, хорошо отличаю
щиеся от ранее перечисленных семейств комплексом морфологических призна
ков. По данным молекулярной филогенетики, они образуют самостоятельную, 
хорошо ограниченную эволюционную ветвь (см. рис. 297).

Плодовые тела гименохетовых и их ткань имеют бурую окраску, под дей
ствием раствора КОН приобретают темно-бурый или черный цвет. Форма пло
довых тел разнообразна — от распростертых до дифференцированных на шляпку 
и ножку. Гименофор также различный: гладкий (род Hymenochaete), лабиринто
видный, но у большинства видов трубчатый. Гифальная система у большинства 
видов, имеющих однолетние плодовые тела, мономитическая. Виды рода фелли- 
нус (Phellinus) образуют многолетние плодовые тела с димитической гифальной 
системой.

В гимении гименохетовых всегда присутствуют щетинки. Базидиоспоры име
ют гладкую стенку, окрашенные. Пряжки на мицелии отсутствуют.

Этот порядок отличается от ранее упоминавшихся афиллофороидных гри
бов также проявляющейся у многих его видов тенденцией к паразитизму на де
ревьях и относительно узкой специализацией в отношении растений-хозяев. 
Например, ложный осиновый трутовик (P. tremulae) паразитирует на осине, 
ложный трутовик (P. igniarius) (рис. 304) и трутовик скошенный (Inonotus 
obliquus) — на березе, сосновая губка (P. pini) — на соснах. Другие представите
ли гименохетовых развиваются как сапротрофы на мертвой древесине, напри
мер Onnia tomentosa. Некоторые виды, в частности сухлянка (Coltricia perennis), 
растет на почве, иногда на погребенной и сильно разрушенной древесине. Все

представители порядка вызывают белую гниль.
. I. obliquus образует на березах в разрывах

коры и в местах других повреждений на
росты неправильной формы с черной 
поверхностью, с изрезанной глубоки
ми трещинами. Это стерильная (не 
образующая сформированных плодо
вых тел с гименофором) форма гри
ба, которую называют чагой. Из чаги 
получают препараты, используемые 
в медицинской практике.

% • 7 7 7 7 7 7 7Й

Рис. 304. Phellinus igniarius
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ПОРЯДОК ЛИСИЧКОВЫЕ, ИЛИ КАНТАРЕЛЛОВЫЕ 
(CANTHARELLALES)

Порядок лисичковые объединяет афиллофороидные грибы, образующие од
нолетние, быстро загнивающие плодовые тела с мясистой, кожистой, реже хря
щеватой консистенцией. Форма плодовых тел разнообразна: они бывают була
вовидными или разветвленными в виде кустиков (роды Stichoclavaria, Clavulina), 
воронковидными (род Craterellus, рис. 305, Б), в виде шляпки с ножкой (роды 
лисичка — Cantharellus, рис. 305, А, и ежовик — Hydnum). Часто плодовые тела 
имеют желтую или светло-оранжевую окраску, редко — серые или буроватые. 
Гифапьная система плодовых тел обычно мономитическая, лишь у некоторых 
димитическая (обычно в основании ножки). Гименофор разных типов: гладкий, 
шиповатый или в виде складок, радиально расположенных снизу шляпки и по
хожих на пластинки агарикоидных грибов. Для многих представителей порядка 
характерны стихобазидии (семейства Cantharellaceae и Clavulinaceae), не встре
чающиеся в других группах, у остальных — хиастобазидии. Базидиоспоры ша
ровидные или широкоэллипсоидные, неокрашенные или желтовато-охряные 
(споровый порошок), с тонкими, редко утолщенными гладкими стенками. Вхо
дящие в порядок виды развиваются как сапротрофы на гнилой древесине или 
лесной подстилке, некоторые образуют микоризу с деревьями (например, 
лисички).

Род лисичка (Cantharellus) характеризуется мясистыми плодовыми телами, 
состоящими из шляпки и ножки, обычно центральной. Мякоть ножки и шляп
ки однородная, шляпка не отделяется от ножки (так называемый кантареллоид- 
ный тип плодовых тел). Гименофор состоит из вильчато разветвленных складок 
с тупым закругленным краем, низбегающих по ножке. Наиболее распростра
ненный вид этого рода — лисичка желтая (Cantharellus cibarius, рис. 305, А), 
ярко-желтые плодовые тела которой развиваются на почве в хвойных и смешан
ных лесах. Этот вид образует микоризу с сосной и, вероятно, с другими деревьями. 
Лисичка желтая — один из наиболее известных и популярных съедобных грибов.

Рис. 305. Представители порядка Cantharellales.
А — Cantharellus cibarius, Б — Craterellus
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Плодовые тела этого гриба содержат большие количества витаминов (В, и РР), 
в них никогда не заводятся личинки насекомых (не «червивеют»), так как они 
содержат соединения, ингибирующие линьку у личинок насекомых.

Серая лисичка (Craterellus comucopioides, рис. 305, Б) образует воронковидные 
плодовые тела, внутри черные или коричнево-черные, снаружи серые, со слабо
складчатым или морщинистым гимением. Они развиваются на почве в лесах, 
обычно большими группами. Серая лисичка — малоизвестный съедобный гриб.

К этому же порядку относится род ежовик (Hydnum) с характерным шипо
ватым гименофором на нижней стороне шляпки. Часто встречается в хвойных 
и лиственных лесах ежовик выемчатый (Я. repandum), с беловатыми, светло- 
оранжевыми или светло-охряными плодовыми телами в виде шляпки на ножке. 
Известный съедобный гриб, хотя и невысокого качества.

Таким образом, порядок лисичковые в его современном понимании объеди
няет несколько семейств. Кроме семейства лисичковые (Cantharellaceae) в него 
включены некоторые рогатиковые (семейство Clavulinaceae) и ежовиковые (се
мейство Hydnaceae).

Другие рогатиковые грибы, образующие булавовидные (род Clavariadelphus, 
рис. 306, А) или разветвленные в виде кустиков плодовые тела (род Ramaria, 
рис. 306, Б), включены в порядок гомфовые (Gomphales).

Наконец, небольшой порядок телефоровые (Thelephorales) объединяет афил
лофороидные грибы с коричневыми или бурыми базидиоспорами, имеющими 
хорошо выраженную орнаментацию — шипики или выросты. Плодовые тела в 
этой группе имеют разнообразное строение — от распростертых до состоящих 
из шляпки и ножки, с гладким или шиповатым гименофором. Представители 
порядка обитают на почве, на опаде и на древесине в лесах. Один из видов 
рода телефора ( Thelephora), Т. terrestris (рис. 307), часто встречается в сосновых 
лесах и на лесосеках. Плодовые тела этого гриба имеют вееровидную или во
ронковидную форму и темно-коричневую окраску. Гименофор бугорчатый, се
рый. Этот вид — сапротроф на подстилке, может также формировать микоризу.

Рис. 306. Clavariadelphus (А) и Ramaria (Б) Рис. 307. Thelephora terrestris
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Однако часто Т. terrestris вызывает гибель сеянцев сосны и других деревьев в п и 
томниках, развиваясь рядом с сеянцем. Плодовые тела гриба обволакивают его, 
используя как опору, что приводит к гибели сеянца.

А г а р и к о и д н ы е  б а з и д и о м и ц е т ы

Базидиомы агарикоидных базидиомицетов обычно состоят из ш ляпки и н ож 
ки — центральной, реже эксцентрической или боковой. Сидячие базидиомы  
без нож ки или с боковой нож кой характерны для некоторых видов, развиваю
щихся на древесине, таких, как  веш енка обы кновенная ( Pleurotus ostreatus). 
Обычно нож ка цилиндрическая, но может быть утолщенной у основания или 
вытянутой. Базидиомы образуются одиночно или группами, иногда скученно  
или образуют плотные группы.

Базидиомы однолетние, имеют мягкую , мясистую консистенцию , реже хря
щеватые, волокнистые, кожистые или деревянистые. Гифальная система м оно- 
митическая.

Гименофор пластинчатый или трубчатый, иногда переходного типа. Плас
тинки  образуются на ниж ней стороне ш ляпки и располагаются радиально от 
нож ки к краям ш ляпки. О ни разнообразны — от очень тонких до толстых, час
тые или редкие, иногда редуцированы до складочек или отсутствуют вообще. 
У  большинства представителей порядка болетовые (Boletales) гименофор в виде 
трубочек, которые, в отличие от трубчатого гименофора афиллофороидных ф и 
бов, легко отделяются от мякоти плодового тела; в своем происхождении связаны 
с пластинчатым гименофором. Об этом свидетельствует наличие у Boletales пере
ходных форм гименофора, представленных анастомозирую щ ими пластинками  
(например, у рода Boletinus). Гимений расположен внутри трубочек (рис. 308).

Пластинки агарикоидных грибов в сечении имеют вид треугольника, с двух 
сторон которого расположен гимений. Центральная стерильная часть пластинки  
или трубочки называется трамой гименофора (рис. 308, 309). Трамы могут быть 
организованы по-разному. О ни подразделяются на шесть типов в соответствии 
с расположением составляющих их гиф. Тип  трамы — важный таксономический

Рис. 308. Разрез трубчатого гименофора.
А — расположение гименофора; Б — поперечный разрез трубочек



452
ГРИБЫ И Г Р И Б О П О Д О Б Н ЫЕ  ОРГАНИЗМЫ

признак на уровне порядка, семейства или рода. Правильная трама состоит из 
гиф с цилиндрическими клетками, расположенных более или менее параллель
но. Иногда гифы переплетаются, сохраняя это направление (рис. 309, А). Не
правильная трама состоит из неупорядоченного переплетения гиф (рис. 309, Б).

Для порядка сыроежковые (Russulales) характерна неправильная гетеромерная 
трама как пластинок, так и базидиомы в целом. В ее структуру кроме гиф ми
целия входят крупные шаровидные клетки — сфероцисты (рис. 309, В). Била
теральная трама в центральной части образует тонкий, сложенный из парал
лельных гиф слой. От этого слоя гифы расходятся в двух противоположных на
правлениях к краям пластинки, образуя боковой слой трамы (рис. 309, Г).

Типичную билатеральную траму имеют пластинки видов рода мухомор, или 
аманита (Amanita), и трубочки и пластинки представителей порядка Boletales. 
Если центральный слой параллельных гиф в траме хорошо выражен, а кончики 
дивергирующих гиф вздуты, такую траму называют псевдобилатеральной. 
Инвертированная (перевернутая, или обращенная) трама сходна по строению 
с билатеральной, но гифы боковых слоев как бы перевернуты и направлены 
к центру пластинки (рис. 309, Д). Такая трама типична для семейства плюгейные 
(Pluteaceae).

Прикрепление пластинок к ножке — важный таксономический признак. 
Оно варьирует от свободных пластинок, не достигающих ножки или достигаю
щих ножки, но не прикрепленных к ней (например, семейства Agaricaceae, 
Pluteaceae, Amanitaceae), до приросших разными способами и низбегающих.
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Они могут прикрепляться к ножке всем краем или зубцом или нисходить по 
ножке (рис. 310).

Плодовые тела развиваются разными путями. Традиционно выделяют три 
типа — гимнокарпный, гемиангиокарпный и ангиокарпный.

При гимнокарпном типе развития гименофор залагается открыто. Этот тип 
характерен для сыроежек (род Russula), большинства представителей семейства 
рядовковые (Tricholomataceae) и некоторых других видов (рис. 311, А). У других 
агарикоидных грибов гименофор, несущий гимений, сначала прикрыт сплете
нием гиф — покрывалом. Это гемиангиокарпный тип развития базидиом. У неко
торых гемиангиокарпных групп (например, у родов Amanita, Volvariella и др.) 
образуется общее покрывало, окружающее защитным слоем молодое плодовое 
тело. Одетое общим покрывалом плодовое тело имеет вид беловатого или серова
того яйца или шара. Затем по мере роста плодового тела ножка вытягивается, 
вынося шляпку вверх. Общее покрывало при этом разрывается и остается в 
виде вольвы у основания ножки и хлопьевидных чешуек на поверхности шляпки 
(рис. 311, Б). Вольва может быть свободной, мешковидной (например, у бледной 
поганки — Amanita phaloides) или приросшей к ножке. В последнем случае она 
имеет вид узкой оторочки или концентрических валиков, чешуек или бородавок

Рис. 311. Типы развития плодовых тел:
А — гимнокарпный; Б — гемиангиокарпный; 1 — общее покрывало;

2 — частное покрывало; 3 — вольва; 4 — кольцо на ножке; В — кортина
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на основании ножки. У красного мухомора (A. muscaria) на поверхности шляпки 
хорошо заметны белые чешуйки, а у вздутого основания ножки — вольва с при
росшим к ножке краем.

Частное покрывало у молодого плодового тела соединяет края шляпки с нож
кой, прикрывая только формирующийся гименофор с гимением. При созревании 
края шляпки развертываются. Частное покрывало разрывается и остается в виде 
кольца на ножке, а у ряда видов — как бахрома по краю шляпки (рис. 311, Б). 
Частное покрывало с хорошо сохраняющимся кольцом на ножке характерно 
для родов шампиньон (Agaricus), гриб-зонтик (Macrolepiota) и многих других.

У представителей семейства паутинниковые (Cortinariaceae) покрывало тон
кое, паутинистое (кортина), поэтому кольцо быстро исчезает и остается только 
в виде следов на ножке, иногда и по краю шляпки (рис. 311, В). У немногих 
видов, например у мокрухи еловой (Gomphidius glutinosus), покрывало слизистое.

Плодовые тела агарикоидных грибов могут иметь частное покрывало (род 
Agaricus), общее покрывало (род вольвариелла — Volvariella) и одновременно общее 
и частное покрывала (род Amanita).

К агарикоидным базидиомицетам в современной системе относят некото
рые группы, ранее относимые к гастеромицетам и имеющие ангиокарпный тип 
развития плодовых тел. Так, секотиоидный тип представлен в семействе шам- 
пиньоновые (Agaricaceae) родом Endoptychum. Базидиомы имеют типичный ага- 
рикоидный вид (см. рис. 327, В), но закрыты до созревания пор, пластинки 
деформированы и базидии статисмоспоровые, в противоположность баллисто
споровым у большинства других. Экстремальный случай секотиоидного типа 
представляют клубневидные подземные плодовые тела с гимением, выстилаю
щим внутренние полости (камеры). Такие грибы относятся к семействам ризо- 
погоновые (Rhizopogonaceae), шамониксиевые (Chamonixiaceae) — порядок 
Boletales, и эласмомицетовые (Elasmomycetaceae) — порядок Russulales.

Базидиоспоры агарикоидных грибов, как правило, асимметричные, с хилумом 
(см. рис. 273), с ростковой порой или без нее. Они имеют разнообразную форму — 
от шаровидных до цилиндрических, иногда угловатые (например, в семействе 
энтоломовые — Entolomataceae), гладкие или разнообразно орнаментированные 
(точечные, шиповатые, бородавчатые, сетчатые и т.п.). Окраска спорового порош
ка также разнообразна: белая, кремовая, желтая, охряная, розовая, коричневая 
или черная. Часто в гимении присутствуют цистиды разнообразного строения.

Пряжки на мицелии агарикоидных грибов присутствуют или отсутствуют, 
обычно это признак уровня рода или семейства, иногда — порядка. Так, они 
отсутствуют у всех Russulales, у большинства Boletales, но присутствуют у всех 
строфариевых Strophariaceae, большинства рядовковых (Tricholomataceae) и пау- 
тинниковых (Cortinariaceae).

Мицелий агарикоидных базидиомицетов однолетний или многолетний. Бази
диомы обычно существуют недолго — несколько дней или недель. Исключение 
составляют некоторые представители семейства Tricholomataceae (например, 
Panellus), базидиомы которых могут сохраняться месяц и более. Особый случай 
представляют виды рода негниючник (Marasmius), которые засыхают в сухую 
погоду, но возвращаются к нормальному размеру и функционированию после
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увлажнения. Максимальное плодоношение у представителей группы наблюда
ется поздним летом и осенью, но некоторые сапротрофы могут плодоносить 
всю зиму в периоды оттепелей (например, зимний гриб — Flammulina velutipes).

Большинство видов агарикоидных грибов — сапротрофы, растущие на почве, 
растительных остатках (опаде, лесной подстилке и травянистых остатках) и дре
весине разной степени разложения. О ни относятся к группам гумусовых (почвен
ных) и подстилочных сапротрофов и ксилотрофов. Некоторые виды приурочены  
к определенным субстратам или растениям, другие используют их ш и роки й  
спектр. О ни играют важную роль в круговороте биогенных элементов в лесных 
экосистемах, разрушая стойкие лигно-целлюлозные комплексы подстилки и дре
весины.

Большое число видов группы — симбиотрофы, образующие эктотрофные 
микоризы с многочисленны ми древесными растениями. О ни распространены  
почти исключительно в лесных экосистемах. Гифы таких грибов образуют на 
корнях микоризный чехол и частично проникаю т внутрь корня (см. рис. 188, 2 ). 
М икоризные грибы характеризуются разной специализацией в отнош ении дре
весных растений. Одни из них образуют микоризу с многими видами деревьев, 
другие имеют узкую специализацию в отнош ении отдельных видов или групп  
близких видов. Т ак, белый гриб формирует микоризу с многими деревьями — 
березой, дубом, грабом, буком, сосной, елью и имеет ряд специализированных  
форм, связанных с теми или иными видами. Виды рода масленок (Suillus) образу
ют микоризы с узким кругом видов деревьев: например, масленок лиственнич
ный (S . grevillei) — с лиственницей, распространенные в лесах умеренной зоны 
масленок желтый (S . luteus) и масленок зернистый (S . granulatus) —  с двухвой
ными соснами, например сосной обыкновенной.

Симбиотрофы получают от растений углеродное питание. Свободный мице
лий гриба распространяется в почве, заменяя корню  корневые волоски. О н по
лучает из почвы воду, минеральные и органические соединения, часть которых 
поступает в корни. В исследованиях изотопными методами была показана не
посредственная передача к  дереву через гифы грибов таких важнейш их элемен
тов, как фосфор, азот, калий и др. Через мицелий грибов происходит такж е  
обмен органическими веществами между растениями. Грибы образуют биологи
чески активные вещества (антибиотики, витамины и др.), влияющие на развитие 
растений и защищаю щие их от заражения патогенными организмами. С им био- 
трофные отношения важны, таким образом, как для гриба, так и для растения. Если 
мицелий симбиотрофов способен развиваться в почве или на искусственны х  
питательных средах в отсутствие корней дерева, то в этих случаях плодовые тела 
обычно не образуются. С этим связаны неудачи попыток культивирования наибо
лее ценных съедобных грибов, таких, как белый гриб ( Boletus edulis). Для деревьев 
образование микоризы такж е очень важно, особенно при росте на почвах с ма
лодоступными для них источниками фосфора и других элементов. В отсутствие 
микоризы деревья развиваются хуже, отстают в росте и легко подвергаются забо
леваниям. Это было показано при создании лесных полос в засушливых условиях 
степей нашей страны. М ногочисленны е исследования посвящены использова
нию микоризных фибов в лесном хозяйстве, в том числе при лесовосстановлении 
и защите деревьев от фитопатогенных грибов.
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Симбиотрофия наблюдается преимущественно в эволюционно продвинутых 
группах агарикоидных грибов. Микоризы образуют все сыроежковые (Russulales), 
большинство болетовых (Boletales), паутинниковых (Cortinariaceae), виды рода 
мухомор (Amanita), среди представителей семейства рядовковых (Tricholomata
ceae) — виды родов Tricholoma и Laccaria.

Распространенная форма роста многочисленных сапротрофов с многолетними 
мицелиями, реже микоризообразующих грибов — так называемые «ведьмины 
кольца». Мицелий таких грибов растет радиально во всех направлениях, а пло
доношение формируется по периферии в виде кольца. Они могут достигать воз
раста нескольких сотен лет и диаметра от нескольких метров до нескольких 
десятков и даже до нескольких сотен метров. Кольца правильной формы на
блюдаются обычно на открытых пространствах — в прериях, степях, на газонах. 
Так, луговой опенок — Marasmius oreades часто образует кольца плодовых тел на 
газонах. В лесах, где растущий мицелий встречает на своем пути многочислен
ные препятствия, плодовые тела часто располагаются незамкнутыми кольцами 
или отдельными дугами.

Паразитизм редко наблюдается среди агарикоидных грибов, но немногие 
паразиты известны на растениях и других грибах. Виды рода Armillaria, парази
тирующие на широком круге деревьев и кустарников, — один из немногих па
разитов, имеющих экономическое значение. Некоторые виды развиваются на 
старых деревьях, например Oudemansiella mucida, виды рода вешенка (Pleurotus), 
но характер их взаимодействий неясен: являются ли они сапротрофами или 
слабыми паразитами?

Известны немногочисленные виды агарикоидных грибов, паразитирующие 
на других грибах. Два вида рода Asterophora развиваются на плодовых телах ви
дов сыроежка — Russula, три вида рода Collybia — на различных агариковых, 
Pseudoboletus parasiticus — на Scleroderma citrinum и др. Специальная форма па
разитизма обнаружена у Gomphidius roseus, эктомикоризный мицелий которого 
паразитирует на эктомикоризном мицелии Suillus bovinus. Хотя эти виды всегда 
обитают только на агарикоидных грибах, характер их взаимодействия с хозяином 
практически не изучен.

Лихенизация известна у представителей рода Omphalina, в котором некото
рые виды, особенно в условиях холодного климата, лихенизированы (см. также 
разд. «Лишайники»).

Большинство видов агарикоидных грибов встречается в лесах. Другие их мес
тообитания — поля, луга, степи и дюны. Лишь немногие встречаются на безлес
ных болотах и в тундрах с Betula папа, Salix spp. Специальные местообитания 
представляют выжженные места и помет травоядных животных, где обитают 
многие виды этой группы (например, представители семейства навозниковые — 
Coprinaceae).

К агарикоидным грибам относится основная масса шляпочных грибов — съе
добных и ядовитых, многие представители этой группы образуют биологически 
активные вещества, поэтому они всегда привлекали внимание многочисленных 
исследователей.
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Группа агарикоидных грибов полифилетична: имеет по крайней мере три 
эволюционные ветви гомобазидиомицетов, включающих как агарикоидные, так 
и гастероидные формы (см. рис. 297), поэтому разработка ее естественной сис
темы сопряжена с большими трудностями.

Система агарикоидных базидиомицетов за почти два века ее разработки 
претерпела большие изменения. В упоминавшейся выше системе шведского бо
таника Э.М. Фриза (Fries, 1794—1878), основанной на макроскопических при
знаках плодовых тел, прежде всего в строении гименофора, все представители 
этой группы были включены в семейство Agaricaceae. В дальнейшем М. Патуйяр 
(PatouiUard, 1900) выделил порядок Agaricales.

С начала XX в. основное направление исследований в систематике агари- 
ковых грибов представляли попытки создать филогенетическую систему этой 
группы. Полифилетичность ее была очевидна для агарикологов уже в первой 
половине прошлого века, что привело к пересмотру старой системы. Изучение 
онтогенеза плодовых тел, ряда микроскопических признаков, таких, как строе
ние спор, тип трамы пластинок, некоторые характерные химические реакции 
плодовых тел и т.д., привело к увеличению числа семейств, включаемых в этот 
порядок.

Учитывая приведенные признаки, Р. Эйм (Heim, 1934) разделил порядок 
Agaricales М. Патуйяра на три самостоятельных порядка: болетовые (Boletales), 
агариковые (в узком смысле) (Agaricales sensu stricto) и сыроежковые (Russulales). 
Эти порядки в дальнейшем были признаны большинством микологов (Kreisel, 
1969; Moser, 1978, 1983). Они хорошо подтверждаются современными данными 
молекулярной систематики и соответствуют в целом трем кладам — эуагариковых, 
болетовых и руссулоидных грибов, выделяемых на основании анализа последо
вательностей ядерных и митохондриальных рДНК (Binder, Hibbett, 2002), а также 
других генов (Lutzoni et al., 2004). Эти же порядки приняты в последнем, девятом 
издании «Dictionary of the fungi» (Kirk et al., 2001).

P. Зингер в фундаментальном труде «Agaricales в современной таксономии» 
(Singer, The Agaricales in modem taxonomy, 1962, 1975) принял только порядок 
Agaricales в понимании его М. Патуйяром. Он выделил в нем 17 семейств по 
строению плодового тела (по наличию или отсутствию частного и общего покры
вала, строению и типу расположения пластинок по отношению к ножке), типу 
трамы гименофора, строению и окраске спор и т.д.

В последние 25 лет наблюдается общая тенденция к увеличению числа по
рядков и семейств, связанная с повышением в ранге до порядка ряда семейств 
(например, семейств Tricholomataceae, Cortinariaceae, Amanitaceae и др.), дроб
ления семейств системы Р. Зингера (например, разделение семейства Tricholo
mataceae на 15 семейств В. Юлихом — Jiilich, 1981) и введения в порядки Р. Эйма 
связанных с ними филогенетически семейств афиллофороидных и гастероид- 
ных грибов (например, введение в порядок Boletales семейств Coniophoraceae, 
Sclerodermataceae, Rhizopogonaceae и др.). Таким образом, понимание порядков 
и их объема у разных авторов существенно различается. Наиболее взвешенной 
и удобной для упорядочения и определения грибов и в то же время не противоре
чащей современным молекулярным филогенетическим построениям мы считаем
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систему, принятую М . Мозером (Moser, 1978, 1983), в которой выделены поряд
ки Boletales, Agaricales и Russulales (по Р. Эйму) и семейства системы Р. Зингера 
(с некоторыми модиф икациями). Она и использована в настоящем учебнике.

ПОРЯДОК БОЛЕТОВЫЕ 
(BOLETALES)

У  представителей порядка Boletales базидиомы большей частью мягкомясис
тые, быстро загниваю щ ие, с трубчатым, пластинчатым гименофором или гиме
нофором переходного типа, из анастомозирующих пластинок. Трубочки легко  
отделяются от трамы ш ляпки. Трама пластинок и трубочек билатеральная. Раз
витие базидиом гимнокарпное или гемиангиокарпное с частным покрывалом. 
Споровый порош ок — от светлоокрашенного до оливково-охряного, розового, 
бурого и почти черного. Ростковая пора в базидиоспорах отсутствует или мало
заметна. У  многих представителей в гимении есть цистиды.

В базидиомах или мицелии представителей Boletales присугствуют разнооб
разные производные пульвиновой кислоты или А -Д О Ф А  (А-диоксифенилала- 
нина), ш ироко используемые в хемотаксономии этого порядка.

Важнейшие агарикоидные семейства этого порядка — болетовые (Boletaceae), 
свинуш ковы е (Paxillaceae) и мокруховые (G om phidiaceae). М н о ги е  микологи  
вклю чаю т в этот порядок такж е ряд семейств афиллофороидных (например, 
Coniophoraceae) и гастероидных (например, Rhizopogonaceae и Chamonixiaceae) 
базидиомицетов.

а Семейство болетовые (Boletaceae). Гименоф ор трубчатый, легко отделяю
щ ийся от трамы плодового тела, по происхождению  связан с пластинчатым. 
Споровый порош ок бурый, оливково-бурый, желтый, розовый, белый. Базиди
оспоры гладкие, без нор. Семейство включает около 300 видов, подавляющее 
большинство которых — симбиотрофы, образующие эктотрофную микоризу с 
древесными растениями. Представители семейства распространены исклю чи
тельно в лесных экосистемах. К  этому семейству относятся распространенные 
съедобные грибы: белый гриб — Boletus edulis (рис. 312, А)\ подосиновики — 
Leccinum aurantiacum (рис. 312, Б); L. versipelle, L. percandidum\ подберезовики — 
L. scabrum, L. melaneum ; маслята — Suillus luteus, S. granulatus, S. grevillei и др.; 
моховики — Boletus subtomentosusy В. chrysenteron и др.

Белый ф иб характеризуется большим внутривидовым разнообразием. У  него 
выделено 18 форм, отличающихся друг от друга окраской ш ляпки, наличием 
или отсутствием сеточки на нож ке, приуроченностью к древесной породе и т.д. 
Некоторы е микологи выделяют их как самостоятельные виды. Наиболее рас
пространены следующие формы: еловая, типовая с буровато-коричневой шляп
кой; дубовая с сероватым оттенком ш ляпки; сосновая, так называемая боровая, 
с буровато-вишневой или даже красноватой ш ляпкой; березовая с белой, бело
ватой или охристо-желтой ш ляпкой и т.д.

и Семейство свинушковые (Paxilaceae). Свинушковые — грибы с крупными мя
систыми базидиомами с центральной, эксцентрической или боковой ножкой.
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А — Boletus edulis\ Б ■
Рис. 312. Порядок Boletales.

Leccinum aurantiacum; В — Paxillus involutus\ Г — Gomphidius glutinosus

Гименофор пластинчатый, причем нисходящие пластинки многократно разветв
лены или соединены между собой многочисленными анастомозами, образую
щими сеточку, что сближает это семейство с Boletaceae. Споровый порошок — 
от белого до охряного. Споры гладкие, без поры. Семейство включает около 
20 видов. Основной род свинушка — Paxillus. Наиболее распространены два 
вида: свинушка тонкая (P. involutus, рис. 312, В) и свинушка толстая (P. atro- 
tomentosus). Первый вид встречается в разнообразных лесах, часто в изреженных, 
а также в нарушенных экосистемах, обычно большими группами. По данным 
многих авторов, вид ядовит.
■ Семейство мокруховые (Gomphidiaceae). У представителей этого семейства 
гименофор пластинчатый. Пластинки низбегающие или широко приросшие, 
толстые, тупые, восковидной консистенции, редкие, вильчато-разветвленные, 
беловатые, серые, охряно-розовые или оранжевые, затем темнеющие, до чер
ных. Споровый порошок темно-бурый или черный. Базидиоспоры гладкие. 
Плодовые тела гемиангиокарпные, со слизистым или волокнистым частным 
покрывалом, быстро исчезающим. Виды этого семейства образуют микоризу с 
представителями семейства сосновых. Семейство включает два рода. В еловых 
лесах очень часто в августе и сентябре встречается мокруха еловая — Gomphidius 
glutinosus (рис. 312, Г), с толстым слизистым частным покрывалом, гладкой сли
зистой серо-коричневой шляпкой и очень характерной ножкой, ярко-лимонно- 
желтой в нижней части. Гриб съедобен.



460
ГРИБЫ И Г Р И Б О П О Д О Б Н ЫЕ  ОРГАНИЗМЫ

ПОРЯДОК АГАРИКОВЫЕ, ИЛИ ПЛАСТИННИКОВЫЕ 
(AGARICALES)

Базидиомы у представителей этого порядка мясистые, иногда хрящеватые, 
жесткие, кожистые, с центральной, эксцентрической или боковой ножкой, из
редка сидячие. Гименофор пластинчатый, но у немногих видов редуцирован и 
тогда слабоскладчатый и даже гладкий. Трама пластинок разных типов, иногда 
даже в пределах одного семейства. Окраска спорового порошка также разнооб
разна — от белой до черной. Развитие базидиом гимнокарпное и гемиангиокарп- 
ное, могут присутствовать общее и/или частное покрывала. Группа, по много
численным данным молекулярной систематики и традиционным таксономиче
ским признакам, несомненно, филогенетически гетерогенна. Ниже приведены 
основные семейства, включаемые в этот порядок.
■ Семейство радовковые, или трихоломовые (Tricholomataceae). Это самое круп
ное семейство в порядке агариковые: включает до 70 родов и составляет около 
25% всех видов этого порядка. Базидиомы рядовковых обычно мясистые или 
волокнисто-мясистые, с центральной, эксцентрической или боковой ножкой. 
Гименофор пластинчатый, очень редко редуцирован до гладкого. Пластинки 
приросшие или нисходящие. Трама пластинок правильная или неправильная. 
Базидиоспоры гладкие или орнаментированные (шероховатые, точечные, из
редка шиповатые). Споровый порошок всегда светлоокрашенный — белый, 
кремовый, розоватый, бледно-охристый или бледно-буроватый. Пряжки на ми
целии присутствуют или отсутствуют, причем часто этот признак варьирует 
даже в пределах одного рода (например, Мусепа). Среди рядовковых представ
лены виды почти из всех экологических групп грибов: микоризообразователи, 
гумусовые и подстилочные сапротрофы, ксилотрофы, карбофилы, микофилы 
и т.д. Наиболее крупные роды: рядовка — Tricholoma (рис. 313, А), говорушка — 
Clitocybe (рис. 313, Б), коллибия — Collybia, мицена — Мусепа (рис. 313, В). 
Сюда относится широко известный сборный вид опенок осенний — Armillaria 
mellea (рис. 313, Г), разделенный сейчас на несколько биологических видов, 
один из немногих опасных паразитов деревьев и кустарников в группе агарико
идных грибов. Он распространяется при помощи ризоморф и часто занимает 
в лесах большие площади. В Северной Америке обнаружены клоны A. ostoyae и 
A. gallica, занимающие в лесах огромные площади (до 15 га). Виды этого рода 
образуют плодовые тела на деревьях и почвенных ризоморфах в августе—ок
тябре. Зимний гриб (Flammulina velutipes) плодоносит поздней осенью и зимой 
во время оттепелей. Этот съедобный гриб культивируется в странах Дальнего 
Востока. У рода негниючник (Marasmius) плодовые тела не загнивают, а засыха
ют, а при увлажнении оживают и продолжают образование базидиоспор. К нему 
относятся съедобные луговой опенок (М. oreades, рис. 313, Д) и чесночник 
(М. scorodonius). Луговой опенок часто развивается на газонах и спортивных по
лях, образуя на них многочисленные «ведьмины кольца» и ухудшая их качество.
■ Семейство вешенковые, или плевротовые (Pleurotaceae). Семейство выделено 
из предыдущего и объединяет ксилотрофные грибы, обитающие преимущественно
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Рис. 313. Семейства Tricholomataceae (А—Г) и Pleurotaceae (£).

А — Tricholoma', Б — Chtocybe: В — Мусепа; Г — Armillaria; Д  — Marasmius oreades;
Е — Pleurotus ostreatus

на мертвой древесине и имеющие базидиомы в виде шляпок с эксцентрической 
или чаще боковой ножкой, иногда сидячие. Трама базидиом обычно плотная, 
в основании ножки часто жесткая. Пластинки низбегающие или приросшие. 
У некоторых видов на ножке присутствует кольцо. Споровый порошок белый 
или кремовый. К семейству относится род вешенка (Pleurotus), включающий
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39 видов. Наиболее распространенный вид этого рода — вешенка устричная 
(P. ostreatus, рис. 313, Е ), культивируется во многих странах. Этот вид способен 
активно разлагать субстраты, содержащие целлюлозу и л и гни н , и может ис
пользоваться для утилизации различных отходов сельскохозяйственного произ
водства. В последние годы установлено, что грибы рода Pleurotus образуют ан
тибиотики , полисахариды с противоопухолевой активностью, действующие как 
иммуномодуляторы. У  нескольких видов этого рода обнаружено образование 
ловастина — вещества, ингибирую щ его синтез холестерина.

■ Семейство мухоморовые, или аманитовые (Amanitaceae). Базидиомы у пред
ставителей этого семейства мягкомясистые, всегда с центральной ножкой. Гиме
нофор состоит из свободных или почти свободных пластинок, трама пластинок 
всегда билатеральная. Базидиомы развиваются гемиангиокарпно, у всех пред
ставителей рода мухомор (Amanita) имеется общее покрывало, а у большинства 
видов этого рода — и частное покрывало. Вольва обычно хорошо выражена, 
свободная или приросшая (см. рис. 311, Б). Базидиоспоры гладкие. Споровый 
порош ок белый или зеленоватый. Представители семейства — симбиотрофы. 
Семейство включает два рода. Центральный род мухомор (Amanita) с белым 
споровым порош ком, вольвой и у большинства видов с кольцом на ножке. Этот 
род содержит ряд ядовитых видов, из которых бледная поганка (A. phalloides, 
рис. 314, А) и мухомор вонючий, или белая поганка (A. virosa), смертельно ядо
виты. Токсические вещества этих видов (фаллоидины и аманитины ) относятся 
к  группе циклических полипептидов. Токсины  из этой группы вызывают некроз 
клеток печени, а в более тяжелых случаях — и почек. Особенно опасны эти ток
сины потому, что не вызывают заметных симптомов отравления в течение дли
тельного времени (до 24—48 ч), после чего помочь пострадавшему уже трудно.

М енее ядовиты мухомор поганковидны й (А. тарра), мухомор пантерный 
(A. pantherina) и мухомор красный (A. muscaria) (рис. 314, Б). О ни содержат ток
сины с психотропным действием, т.е. вызывающие в первую очередь наруше
ния деятельности центральной нервной системы. Это три близких по структуре 
соединения — иботеновая кислота, мусцимол и мусказон.

Есть среди мухоморов и съедобные виды: мухомор толстый (A. spissa) и мухо
мор розовый (А . rubescens), растущие в лесах, однако их трудно отличить от ядо
витых видов, поэтому они практически в пищ у не употребляются.

■ Семейство плютейные (Pluteaceae). Представителей этого семейства долгое 
время относили к семейству Amanitaceae, хотя они отличаются по ряду ключевых 
таксономических критериев. Пластинки у них свободные, как и в предыдущем 
семействе, но трама пластинок инвертированная. Базидиоспоры гладкие, без 
поры, но споровый порош ок всегда розовый. Развитие базидиом может быть 
гем иангиокарпны м , но в этом случае присутствует только общее покрывало, 
остатки которого хорошо заметны в виде свободной вольвы в основании ножки. 
Н аконец, это семейство отличается от мухоморовых и по экологии. Его предста
вители обитают на древесине, почве, иногда паразитируют на других агарикоид
ных грибах. К  семейству относятся роды плютей и вольвариелла. Род плютей 
( Pluteus) вклю чает съедобный вид плютей олений (P. cervinus) (рис. 314, В),
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Рис. 314. Семейства Amanitaceae (А, Б) и Pluteaceae (В, Г).
А — Amanita phalloides; Б — A. muscaria; В — Pluteus cervinus\ Г — Volvariella

растущий в лесах на гниющих пнях и валежнике и образующий крупные пло
довые тела без вольвы, с серовато-коричневой шляпкой. В его гимении кроме 
базидий с базидиоспорами и парафиз имеются крупные циститы. Виды рода 
вольвариелла ( Volvariella, рис. 314, Г) развиваются на древесине, часто в дуплах, 
реже на богатой перегноем почве. Они всегда имеют вольву. Этот род включает 
съедобные виды, из которых V esculenta и V volvacea широко культивируют на 
рисовой соломе в странах Юго-Восточной Азии.
■ Семейство шампиньоновые, или агариковые (Agaricaceae). Базидиомы у пред
ставителей этого семейства большей частью крупные, мясистые, загнивающие, 
с центральной ножкой. Пластинки свободные, с правильной или неправильной 
трамой. Развитие базидиом гемиангиокарпное, всегда имеется частное покры
вало, оставляющее на ножке кольцо или следы в виде чешуек. У некоторых 
представителей есть общее покрывало. Окраска спор различна: от белой (род 
зонтики — Lepiota) до пурпурно-коричневой и черно-бурой (род шампиньон — 
Agaricus). Споры гладкие.
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Шампиньоновые обитают на почве, часто на лесном и луговом перегное, на 
муравейниках, на растительных остатках, изредка на живых растениях. В отли
чие от большинства агарикоидных грибов, обитающих преимущественно в лес
ных экосистемах, представители этого семейства часто встречаются в степях и 
полупустынях, на песчаных дюнах, полях, часто в теплицах и на городских га
зонах.

Наиболее крупные и широко распространенные роды семейства: шампиньон 
(Agaricus, рис. 315, А), зонтик (Lepiota), гриб-зонтик (Macrolepiota, рис. 315, Б), 
виды которого имеют очень крупные плодовые тела с высотой ножки до 30 см 
и диаметром шляпки до 25 см. Шампиньон двуспоровый — A. bisporus, имею
щий на базидии по две базидиоспоры вместо типичных четырех, — гумусовый 
сапротроф. Это один из немногих грибов, который успешно культивируют 
в специальных помещениях на конском навозе или других особым образом 
приготовленных субстратах во многих странах. История его культивирования 
насчитывает уже более 300 лет. Вид легко выращивается и в лабораторных усло
виях в вазонах. Плодовые тела можно получать даже в чашках Петри, что делает 
его удобным объектом для физиологических, биохимических, генетических и ряда 
других исследований.

Рис. 315. Семейства Agaricaceae (А, Б) 
и Сорппасеае (В).

А — Agaricus; Б — Macrolepiota; В — Coprmus
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■ Семейство навозниковые (Coprinaceae). Базидиомы с центральной н ож кой  и 
с колокольчатой, яйцевидной или цилиндрической ш ляпкой (рис. 315, В). М я 
коть базидиом от м ясистой до пленчатой, часто очень хрупкая и л ом кая. 
У  представителей рода навозник — Coprinus при созревании она расплывается, 
образуя чернильно-черную  жидкость, содержащую  базидиоспоры. П л астинки  
приросшие или нисходящие, редко свободные, черные от спор. Трама пласти
нок всегда правильная. Развитие базидиом чаще гемиангиокарпное, есть виды с 
общим и /ил и с частным покрывалами, но последние обычно быстро исчезают, 
не оставляя следов. Базидиоспоры гладкие или шероховатые, с толстой клеточ
ной стенкой и хорошо заметной ростковой порой. Споры темноокраш енны е: 
черные, оливково-, фиолетово- или темно-бурые.

Представители этого семейства — сапротрофы, обитаю щ ие на подстилке, 
древесине, навозе. Род навозник ( Coprinus) наиболее обширны й: он включает 
около 100 видов. Н а богатой перегноем почве особенно часто встречается очень 
крупный и съедобный в молодом возрасте навозник белый — С. comatus. У  на
возника домового — С. domesticus и некоторых других видов этого рода в лабора
тории на искусственных питательных средах легко удается получать типичны е  
плодовые тела. Эти грибы используют для генетических исследований, а такж е  
для изучения активности ферментов. У  некоторых видов обнаружена способ
ность синтезировать антибиотики.

■ Семейство строфариевые (Strophariaceae). Семейство строфариевые объединя
ет роды с характерной окраской спор: преимущественно пурпурно-коричневой  
или с лиловым оттенком — от черно-л илового до светло-коричнево-лилового. 
Споры гладкие, с порой. П ластинки от полусвободных до приросш их, иногда 
нисходящие по нож ке. Трама пластинок правильная или неправильная. Бази
диомы большей частью мягкомясистые, разного размера — от очень мелких, 
с диаметром ш ляпки 1— 2 см, до крупны х — до 15— 20 см. Общее покрывало 
отсутствует. У  ряда видов образуется частное покрывало, остатки которого часто 
сохраняются в виде кольца на нож ке.

Представители семейства Strophariaceae — сапротрофы на древесине, травя
нистых растительных остатках, реже на почве, немногие — паразиты на деревьях. 
Они распространены в лесах, парках, а некоторые виды — на лугах и пастбищах. 
Большинство видов этого семейства активно разрушают древесину и растительные 
остатки, участвуя в круговороте веществ.

Р. Зингер (Singer, 1986) включает в это семейство 9 родов. И з них ш ироко  
распространены обитаю щие на древесине виды из рода гифолома ( Hypholoma), 
включающего лож ноопенок серно-желтый — Н. fasciculare (рис. 316, А) и л ож - 
ноопенок кирпично-красны й (Н. sublateritium), и рода чешуйчатка ( Pholiota). К  ним  
близок также род кю неромицес ( Kuehneromyces), к которому относится ш ироко  
распространенный на древесине различных пород и всем хорош о известный  
вид летний опенок (К. mutabilis, рис. 316, Б). Этот вид успеш но культивируется 
в ряде стран Европы на древесине и опилках. Ш и р о ко  используется в культуре
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Рис. 316. Семейство 
Strophariaceae.

А — Hypholoma fasciculare\ 
Б — Kuehneromyces mutabilis; 

В — Stropharia aeruginosa

и кольцевик (Stropharia ru- 
goso-annulata). Этот сапро- 
трофный вид с крупными 
плодовыми телами легко вы

ращивается на соломе и кар
тофельной ботве в ряде стран. 

Технология его выращивания 
была разработана специалис- 

тами-микологами в Германии в 
60-х гг. прошлого века. К этому 

же роду относится распространен
ный съедобный гриб Stropharia 

aeruginosa (рис. 316, В), отличаю
щийся редкой для грибов синева

то-зеленой окраской. Этот вид об
разует небольшие группы базидиом 

в лесах на почве, часто у основания 
пней.

Род Psilocybe, принадлежащий к 
данному семейству, образует мелкие 
базидиомы с коническими или коло
кольчатыми шляпками и тонкими длин

ными ножками. Многочисленные виды 
этого крупного рода образуют галлюциногенные соединения псилоцибин и пси- 
лоцин, впервые полученные из гриба P. mexicana и близкие по действию к диэти- 
ламиду лизергиновой кислоты (ЛСД). Многие виды этого рода хорошо растут и 
образуют базидиомы в культуре.
■ Семейство паутинниковые (Cortinariaceae). У представителей семейства пау- 
тинниковые образуется частное покрывало, большей частью паутинистое (кор- 
тина), реже слизистое или пленчатое; кольцо от него быстро исчезает или оста
ется на ножке в виде волокон, часто расположенных кольцами (см. рис. 311, В). 
Ножка часто утолщена к основанию. Пластинки приросшие, иногда широко 
приросшие или нисходящие. Трама пластинок правильная. Базидиоспоры всегда 
без поры, разнообразные по форме и строению клеточной стенки. Споровый 
порошок ржаво-бурый. Виды этого семейства — часто микоризообразователи или 
гумусовые сапротрофы, редко — подстилочные сапротрофы, обитающие в лесах.

Семейство паутинниковые — одно из ведущих в микобиоте лесных экосистем. 
Оно включает до 14 родов, однако некоторые из них в настоящее время перено
сят в другие семейства. Наиболее крупные роды этого семейства — паутинник 
(Cortinarius) и волоконница (Inocybe). В первом из них насчитывают до 400 видов, 
преимущественно симбиотрофных. В еловых лесах часто встречается паутинник 
вонючий — С. traganus желтовато-лиловатого цвета (рис. 317, А). Паутинник 
кроваво-красный — С. sanguineus также распространен в хвойных лесах. Этот 
вид легко узнается по кроваво-красной окраске базидиом. Повсеместно также
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в хвойных лесах распрост
ранен паутинник красный —
С. armillatus (рис. 317, Б).
У этою вида кортина имеет 
буровато-красную окраску, 
и ее остатки образуют на 
ножке красные поперечные 
зоны.

В семействе паутинни
ковые известны смертельно 
ядовитые грибы. Эго паугин- 
ник оранжево-красный —
С. orellanus и близкие к нему 
виды, образующие группу 
токсинов орелланинов. По 
продолжительности латент
ного периода они превосхо
дят даже токсины бледной 
поганки — аманитины. Пер
вые симптомы отравления 
появляются не ранее 48 ч, 
а иногда — через две недели.
Токсины отличаются очень 
высокой летальностью дей
ствия. Другой смертельно ядовитый вид из этого семейства — волоконница 
Патуйяра (Inocybe patouillardii, рис. 317, В) содержит в базидиомах большие коли
чества алкалоида мускарина.

Рис. 317. Семейство 
Cortinariaceae.

Л — Cortinarius traganus;
Б — С. armillatus;

В — Inocybe patouillardii

ПОРЯДОК СЫРОЕЖКОВЫЕ 
(RUSSULALES)

Этот порядок характеризуется прежде всего гетеромерной трамой базидиом, 
содержащей кроме гиф крупные пузыревидные округлые клетки — сфероцисты 
(см. рис. 310, В), придающие ей на разломе слегка зернистый вид. Развитие бази
диом происходит гимнокарпно, исключение составляют некоторые тропические 
виды и представители гастероидных семейств, включаемых многими микологами 
в этот порядок. Порядок включает одно агарикоидное семейство — сыроежковые.
■ Семейство сыроежковые (Russulaceae). Мякоть базидиом хрупкая, гетеромер- 
ная. У видов рода млечник — Lactarius в траме присутствуют толстостенные 
гифы, содержащие белый или окрашенный млечный сок. Пластинки прирос
шие, выемчатые, слабонисходящие, при созревании часто почти свободные. Ба
зидиоспоры имеют орнаментированную сетчатую оболочку. Споровый порошок 
и пластинки белые, кремовые или светло-охряные. Практически все виды этого 
семейства микоризообразователи.
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Семейство объединяет два рода и более 340 видов. Виды рода млечник 
(Lactarius) широко распространены в различных типах лесов. В хвойных лесах 
растут рыжик (L. deliciosus, рис. 318, А), волнушка (L. torminosus, рис. 318, Б), 
груздь настоящий (L. resimus) и др. К роду сыроежка (Russula) принадлежат 
виды, не содержащие млечного сока. К нему относятся такие широко распростра
ненные грибы, как подгруздок белый (Russula delica), валуй (Rfoetens) и многочис
ленные виды сыроежек (рис. 318, В). Большинство видов семейства — съедобные 
грибы различных категорий.

Г а с т е р о и д н ы е  б а з и д и о м и ц е т ы

К сборной группе гастероидных базидиомицетов относят гомобазидиомице
ты, имеющие плодовые тела гастерального типа. Развитие таких плодовых тел 
происходит ангиокарпно, т.е. они остаются закрытыми до полного созревания 
базидиоспор. Базидии к моменту созревания базидиоспор обычно разрушаются 
и не принимают активного участия в их освобождении. Базидоспоры гастеро
идных базидиомицетов — статисмоспоры, в отличие от активно отбрасываю
щихся баллистоспор гомобазидиомицетов с гимениальным типом плодовых тел.

Форма плодовых тел у гастероидных грибов очень разнообразна. Они бывают 
шаровидными или (например, род порховка — Bovista, см. рис. 323, В) полуша- 
ровидными, клубневидными (роды Rhizopogon, Pisolithus, см. рис. 322, /), в виде
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ножки с головкой (например, род Tulostoma, см. рис. 322, А) или шляпкой на 
вершине (веселка — Phallus impudicus, см. рис. 326, А), бокальчатыми или чаше
видными (роды Crucibulum и Cyathus, рис. 324, А, Б), звездчатыми (род Geastrum, 
рис. 323, Г) и т.п. Некоторые тропические представители группы имеют не
обычную причудливую форму, например род решеточник (Clathrus, рис. 326, Б). 
Размеры плодовых тел варьируют от нескольких миллиметров (например, у рода 
Sphaerobolus, см. рис. 325) до 50—70 см, иногда более метра в диаметре, как у 
лангерманнии гигантской (Langermannia gigantea).

Плодовые тела гастероидных грибов бывают подземными, полу погруженны
ми в почву, развиваются под опавшими листьями в подстилке или на поверх
ности почвы. Подземные и полупогруженные 
плодовые тела обычно бывают сидячими; фор
мирующиеся на почве также могут быть сидя
чими, но часто имеют ножку — настоящую или 
ложную. Последняя образуется вследствие раз
растания перидия или стерильной части (тра
мы) плодового тела (рис. 319, А, Б), а также 
срастания ризоморф или мицелиальных тяжей.
У некоторых представителей порядка весел ко- 
вые (Phallales) — P. impudicus (см. рис. 326, А),
Mutinus caninus и др. — образуется специальная 
структура — рецептакул в виде ножки, имеющей 
губчатую структуру и выносящей наверх споро
носную часть плодового тела — глебу.

Плодовые тела гастероидных грибов одеты 
перидием — оболочкой различного строения.
У некоторых представителей этой группы пери
дий простой, слабо дифференцированный, иногда исчезающий, например у 
клубневидных полуподземных плодовых тел видов рода Gautieria. У большин
ства видов перидий хорошо развит и состоит из двух или более слоев, иногда 
функционально дифференцированных. В этом случае различают наружный 
слой — экзоперидий и внутренний слой — эндоперидий (рис. 319, Б). Экзоперидий 
часто бывает покрыт чешуйками, шипами или бородавками (рис. 319, А), он мо
жет слущиваться, открывая тонкий перепончатый эндоперидий.

У порядка дождевиковые (Lycoperdales) наблюдаются разные способы вскры
вания экзоперидия. Так, у рода дождевик (Lycoperdon, рис. 319, Б) перидий двух
слойный. Экзоперидий имеет вид многочисленных шипиков и бородавочек или 
чешуек, которые отпадают, освобождая эндоперидий. У видов рода звездовик 
(Geastrum) толстый гладкий перидий раскалывается лопастями (см. рис. 323, Г). 
Лопасти отгибаются и поднимают плодовое тело, одетое эндоперидием, над по
верхностью почвы. В свою очередь эндоперидий вскрывается у представителей 
этого порядка одним (роды Lycoperdon, Geastrum), многочисленными отверстиями 
на вершине плодового тела, трещинами или в результате разрыва по экватору и 
опадения верхней части эндоперидия (род головач — Calvatia, см. рис. 323, Б). 
В порядке веселковые — Phallales эндоперидий толстый, студенистый, предохра
няющий спорообразующую часть от пересыхания.

Рис. 319. Строение плодового 
тела Lycoperdon perlatum.

А — внешний вид; Б —  разрез: 1 — 
перидий, 2 — ложная ножка, 3 — ка

меры, 4 —  трама
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Внутри плодового тела располагается спороносная часть, называемая глебой. 
Глеба представляет сплошную массу и расположена в закрытых или сообщаю
щихся камерах, стенки которых образованы стерильной тканью (сплетением 
гиф) — трамой (см. рис. 319, Б). Глеба в молодых плодовых телах белая или 
желтоватая, она меняет окраску на темную (оливковую, коричневую, бурую, 
иногда с фиолетовым оттенком) по мере созревания базидиоспор.

Форма базидий и расположение на них базидиоспор варьируют в широких 
границах — от недифференцированных, похожих на гифы, до яйцевидных, 
почти шаровидных и булавовидных. У некоторых представителей группы бази
диоспоры сидячие, у других образуются стеригмы. Базидиоспоры формируются 
на базидиях апикально и латерально (рис. 320, А), их число часто больше четы
рех (6—14). Такое варьирование признаков базидий связано с тем, что они не 
участвуют в рассеивании базидиоспор, которые всегда освобождаются пассивно. 
Базидиоспоры имеют шаровидную, эллипсоидную, иногда цилиндрическую 
форму. Их стенка гладкая или орнаментированная (бородавчатая или бородав
чато-сетчатая, рис. 320, Б), часто утолщенная и многослойная.

Базидии расположены в глебе или камерах неупорядоченно, например у 
представителей порядков тулостомовые (Tulostomatales) и склеродермовые 
(Sclerodermatales), или образуют гимений на стенках камер, например в поряд
ках дождевиковые (Lycoperdales) и веселковые (Phallales). В настоящем гимении

Рис. 320. Гастеромицеты.
А — базидии, Б — капиллиций (/) и базидиоспоры (2)



базидии всегда выходят в полость камеры. У некоторых гастероидных грибов ба
зидии образуют слой, но он не обращен в полость, а закрыт переплетением гиф. 
Такую структуру, типичную для порядка гнездовковые (Nidulariales), называют 
псевдогимением.

Глеба гастероидных грибов может иметь разнообразную консистенцию — 
порошистую, студенистую или мясистую. В плодовых телах многих видов с по- 
рошистой глебой присутствуют волокна капиллиция, образующиеся из остатков 
трамы (см. рис. 320, Б). Капиллиций обладает гигроскопичностью: длина его 
нитей изменяется в зависимости от влажности воздуха; они изгибаются, что 
способствует разрыхлению споровой массы и облегчает ее рассеивание. У неко
торых видов трама сохраняется до созревания плодового тела. Так, у видов рода 
Scleroderma на разрезе плодового тела хорошо заметны белые участки трамы на 
фоне черных камер, заполненных окрашенными базидиоспорами. В порядке 
Nidulariales глеба распадается на небольшие округлые участки, одетые собствен
ным перидием — перидиоли, лежащие внутри бокаловидного или чашевидного 
плодового тела (см. рис. 324).

Выделяют несколько типов развития плодовых тел у гастероидных грибов:
• равномерный — базидии равномерно расположены по всей глебе и не обра
зуют гимения (порядок Tulostomatales);
. лакунарный (рис. 321, А) — в плодовом теле формируются замкнутые каме
ры, на стенках которых неупорядоченно или в псевдогимении развиваются 
базидии (порядки Sclerodermatales и Nidulariales);
• корам видный, или форатный (рис. 321, Б), — в центре плодового тела распо
лагается трама, образующая коралловидные выросты и лопасти, формирующие 
камеры; базидии образуют на стенках этих камер гимений; центральная часть 
трамы образует столбик — колумеллу (порядок Lycoperdales);
• аулеатный — развитие, обратное кораллоидному: трама закладывается по пе
риферии плодового тела и дает коралловидные выросты и лопасти к его центру; 
как и в предыдущем типе, образуются камеры, в которых развиваются базидии, 
собранные в гимений (род Rhizopogon);
• многошляпочный (рис. 321, В) — спорообразующие участки глебы развиваются 
независимо в нескольких местах плодового тела; трама часто образует рецептакул 
(род Clathrus)',
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Рис. 321. Типы развития гастероидных плодовых тел.
А —  лакунарный; Б —  кораллоидный; В —  многошляпочный; Г —  одношляпочный
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• одношляпочный (рис. 321, Г) — трама развивается в верхней части плодового 
тела, образуя выросты в виде пластинок, которые растут, ветвятся и анастомо- 
зируют, формируя камеры; базидии всегда образуют гимений. Из центральной 
части трамы развиваются колумелла или рецептакул; тип характерен для гас
тероидных грибов, образующих плодовые тела с ножкой или рецептакулом на 
поверхности почвы — семейства Phallaceae и так называемых агарикоидных гас- 
теромицетов, плодовые тела которых очень похожи на плодовые тела агарико
идных грибов (см. рис. 327), а пластинки трамы и стенки камер напоминают их 
пластинчатый или трубчатый гименофор.

Хотя у гастероидных грибов не происходит активное отбрасывание спор, 
в процессе эволюции у этой группы возникли другие разнообразные механизмы 
эффективного рассеивания спор. Так, у видов рода Sphaerobolus (см. рис. 325) 
в результате внезапного расслоения перидия и выворачивания его внутреннего 
слоя глеба с базидиоспорами целиком выбрасывается из плодового тела на рас
стояние до нескольких метров. У большинства видов гастероидных грибов ба
зидиоспоры переносятся токами воздуха. У видов, обитающих на открытых 
пространствах — в степях, полупустынях, пустынях, на лугах, споровая масса 
иногда почти полностью открывается и легко переносится ветром. Так проис
ходит, например, у представителей родов Battarea и Calvatia, у которых отделя
ется или разрушается верхняя часть перидия. У других шаровидные или почти 
шаровидные плодовые тела целиком отрываются от субстрата и, перемещаясь 
под действием ветра, рассеивают базидиоспоры.

У видов из порядка Lycoperdales, обитающих преимущественно в лесах, эф
фективность освобождения базидиоспор из плодовых тел повышается вслед
ствие образования гигроскопичного капиллиция, способствующего разрыхлению 
массы базидиоспор.

В распространении базидиоспор многих гастероидных грибов участвуют 
животные. Так происходит перенос спор у некоторых грибов с подземными 
плодовыми телами, имеющими мясистую или студенистую в зрелости глебу 
(например, у видов из родов Melanogaster и Hymenogaster). Их запах привлекает 
насекомых или грызунов, которые поедают плодовые тела и переносят базидио
споры. Хороший пример зоохории спор — представители порядка Phallales. 
Ослизняющаяся глеба Phallus impudicus издает резкий запах падали, привлекаю
щий мух, которые переносят на теле слизистую массу с базидиоспорами гриба. 
У видов из семейства Clathraceae, принадлежащего к тому же порядку, слизистая 
глеба расположена внутри решетчатого рецептакула, яркая окраска которого, 
как и сильный запах, привлекают насекомых, переносящих их базидиоспоры.

Мицелий у гастероидных базидиомицетов хорошо развит и часто образует 
мицелиальные тяжи и ризоморфы толщиной до нескольких миллиметров, дости
гающие в длину нескольких метров. Такие мицелиальные тяжи образуют, напри
мер, Phallus impudicus, виды из родов Lycoperdon и многие другие. Образование 
тяжей повышает эффективность пространственного расселения и поиска под
ходящего субстрата.
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Гастероидные базидиомицеты, в отличие от большинства агарикоидных ф и
бов, часто обитают на открытых пространствах теплых регионов земного шара — 
степей, пустынь и полупустынь. Это — многочисленные виды из порядка Tulo- 
stomatales (например, виды из родов Battarea, Tulostoma, Phellorinia), некоторые 
представители порядка Lycoperdales, так называемые «агарикоидные гастероми- 
цеты», плодовые тела которых похожи на агарикоидные грибы (например, виды 
из родов Montagnea, Galeropsis, см. рис. 327) и др. Эти виды имеют многочис
ленные адаптации к обитанию в условиях сухого климата. Их мицелиальные 
тяжи и ризоморфы часто проникают в почву на большую глубину и образуют 
песочные чехлы с многочисленными капиллярами, по которым поступает вода. 
Они имеют обычно толстый перидий, у некоторых видов с желатинозным сло
ем, хорошо защищающий глебу от высушивания. Нередко у таких видов плодо
вые тела имеют ножку, поднимающую глебу над поверхностью почвы, что 
улучшает рассеивание спор.

Большое разнообразие представителей гастероидных грибов наблюдается 
также в лесах. Виды из этой группы, обитающие в лесах от умеренной зоны до 
зоны тропиков, разнообразны в экологическом отношении. Среди них есть 
ксилотрофы (например, виды из порядка Nidulariales и некоторые представите
ли порядка Lycoperdales), многочисленные почвенные грибы (представители 
порядков Phallales, Lycoperdales и др.), а также симбиотрофы, образующие ми
коризу с деревьями (виды из родов Scleroderma, Pisolithus, Rhizopogon и др.). Сре
ди гастероидных гастеромицетов очень мало паразитов (например, Rhizopogon 
parasiticus, развивающийся на корнях некоторых видов сосен в Сев. Америке).

Гастероидные гомобазидиомицеты в традиционных системах группы объеди
няют в 9—12 порядков. Как отмечалось выше (с. 439), в классе гомобазидиоми
цеты представлено несколько эволюционных линий, в некоторых из них есть 
как гимениальные, так и гастеральные представители. Они имеют много общих 
черт в строении трамы плодовых тел, наличии стерильных элементов в гиме- 
нии, строении и орнаментации базидиоспор и др. (например, присутствие сфе- 
роцист в траме и сетчатая орнаментация базидиоспор у Russulales и близких 
к этому порядку гастероидных грибов).

Данные молекулярной филогении подтверждают неоднократное возникно
вение гастерального типа плодовых тел в эволюции агарикоидных (Hibbett, 
Thom, 2001; Binder, Hibbett, 2002). Поэтому многие микологи вводят в порядки 
и семейства агариковых грибов родственные им гастероидные группы (Heim, 
1934; Kiihner, 1980; Moser, 1983; Singer, 1986; Kirk et al., 2001). Так, семейства 
склеродермовые (Sclerodermataceae), ризопогоновые (Rhizopogonaceae), мелано- 
споровые (Melanosporaceae) и ряд других включают в порядок Boletales; дождеви
ковые (Lycoperdaceae), нидуляриевые (Nidulariaceae), готьериевые (Gautieriaceae) 
и др. — в порядок агариковые (Agaricales). Некоторые гастероидные роды отно
сят к семействам порядков Agaricales, Boletales и Russulales. Например, гастеро
идные роды Elasmomyces, Macowanites и др. включены в семейство Russulaceae, 
род Torrendia — в семейство Amanitaceae, Endoptychum — в Agaricaceae, Mon
tagnea — в Coprinaceae, Galeropsis — в Bolbitiaceae и т.д. В некоторых системах 
(Kirk et al., 2001) сохраняется только один гастероидный порядок Phallales,
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в который, однако, отнесены некоторые афиллофороидные семейства (Gom- 
phaceae и др.).

Для удобства характеристики мы группируем гастероидные грибы в тради
ционные порядки, хотя они не всегда представляют монофилетичные группы. 
При их выделении учитывается комплекс признаков: тип развития плодового 
тела, образование базидий в гимении или неупорядоченно, характер глебы и 
трамы, строение и длительность сохранения перидия и др. По длительности 
сохранения перидия эти порядки можно разделить на две группы.

У первой группы глеба обнажается только после полного созревания базидио
спор, когда она почти или полностью разрушена. Глеба обычно превращается 
в порошок, содержащий споры и часто капиллиций. Лишь у немногих трама 
сохраняется до освобождения базидиоспор. Базидии расположены в камерах 
неупорядоченными группами или образуют гимений на стенках камер. Тип раз
вития плодовых тел равномерный, лакунарный, или коралловидный. Ниже 
приводится описание основных порядков.

ПОРЯДОК ТУЛОСТОМОВЫЕ 
(TULOSTOMATALES)

Развитие плодовых тел тулостомовых происходит по равномерному типу. 
Глеба не образует камер, базидии располагаются в ней одиночно или группами. 
Зрелая глеба распадается в порошок и не разделена стерильными участками. 
У части видов образуется капиллиций. Плодовые тела наземные, с вытянутым 
деревянистым стерильным основанием или у некоторых в зрелости — с хорошо 
развитой деревянистой ножкой, на вершине которой формируется головка, со
держащая глебу. Перидий двухслойный. Экзоперидий быстро исчезает или, раз
рываясь, образует вольву у основания ножки. Эндоперидий, одевающий глебу, 
тонкий, кожистый или бумагообразный, раскрывается на вершине правильным 
отверстием (род Tulostoma) (рис. 322, А) или экваториальным разрывом, после 
чего верхняя часть эндоперидия опадает, оставляя на ножке нижнюю часть 
с порошащей глебой (род Battarea, рис. 322, Б). У рода Phellorinia эндоперидий 
вскрывается неправильной щелью или разрывается и опадает. Представители 
порядка — сапротрофы на почве, распространенные преимущественно в степных 
и пустынных регионах земного шара. Представители родов Battarea и Phellorinia 
часто встречаются на такырах и солончаках.

ПОРЯДОК ЛОЖНОДОЖДЕВИКОВЫЕ, ИЛИ СКЛЕРОДЕРМОВЫЕ
(SCLERODERMATALES)

Развитие плодовых тел у этой группы происходит по лакунарному типу. Ти
пичного гимения нет, базидии располагаются группами в камерах глебы. Пло
довые тела шаровидные или клубневидные, сидячие или изредка с ложной 
ножкой, часто с хорошо развитыми мицелиальными тяжами. Перидий одно
слойный, толстый, кожистый или корковидный, часто чешуйчатый или боро
давчатый. Глеба сначала белая, плотномясистая, позднее разделяется на камеры
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Рис. 322. Порядки Tulostomatales (А, Б) и Sclerodermatales (В, Г).
А — Tulastoma; Б — Battarea; В — Scleroderma; Г — Pisolithus

и приобретает черноватую, с фиолетовым оттенком окраску с белыми прожил
ками трамы. Вследствие длительного сохранения трамы глеба у представителей 
этого порядка сохраняет жесткую консистенцию до освобождения спор. Глеба в 
зрелости порошистая, капиллиций не образуется. Представители этого порядка 
обитают преимущественно в лесах и образуют микоризу с деревьями.

Виды рода ложнодождевик, или склеродерма (Scleroderma), образуют клубне
видные или округлые плодовые тела на поверхности почвы. В лесах разного типа 
очень часто встречается ложнодождевик обыкновенный (S. citrinum, рис. 322, В) 
с толстым, кожистым, бородавчатым или чешуйчатым однослойным перидием. 
Базидиоспоры гладкие. Плодовые тела с приятным пряным запахом. Вид ядо
вит. У видов рода пизолитус (Pisolithus, рис. 322, Г) плодовые тела имеют була- 
вовидно-грушевидную форму и ложную ножку. Их глеба распадается в зрелости
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на гороховидные перидиоли с базидиями и шаровидными базидиоспорами. 
Виды этого рода активно образуют микоризы с деревьями и используются в 
последние годы при восстановлении лесов. P. arrhizus образует биологически 
активные вещества, защищающие деревья от инфекции фитопатогенными гри
бами.

ПОРЯДОК ДОЖДЕВИКОВЫЕ 
(LYCOPERDALES)

Развитие плодовых тел у дождевиковых происходит по кораллоидному или 
лакунарному типу. В камерах глебы базидии образуют гимений. Плодовые тела 
наземные, разнообразной формы — шаровидные, грушевидные, булавовидные 
или звездообразные, сидячие или со стерильным основанием, часто вытянутым 
в ложную ножку (рис. 323). Перидий состоит из двух—четырех слоев. Экзопе
ридий распадается на чешуйки или куски или разрывается радиально на пра
вильные отгибающиеся лопасти (рис. 323, Г). Эндоперидий кожистый или бу
магообразный, вскрывается одним отверстием на вершине, многочисленными 
отверстиями или его верхняя часть отпадает, обнажая глебу (рис. 323, Б). Глеба 
состоит из многочисленных извилистых камер и пластинок трамы, при созревании 
распадается в порошкообразную массу с капиллицием. Порядок включает большое

Рис. 323. Порядок Lycoperdales.
А — Lycoperdon; Б — Calvatia\ В — Bovista; Г — Geastrum
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число видов, разнообразных по местообитанию. Это почвенные сапротрофы 
или ксилотрофы, распространенные в лесах, на лугах, в степях и пустынях. Основ
ные роды этого порядка — дождевик (Lycoperdon, рис. 323, А), головач (Calvatia, 
рис. 323, Б), порховка (Bovista, рис. 323, В), звездовик (Geastrum, рис. 323, Г).

Виды рода Lycoperdon — всем хорошо известные «дождевики». Обычный 
вид, часто встречающийся на почве в лесах, на лесных полянах и на лугах, — 
дождевик шиповатый — L. perlatum, с экзоперидием, покрытым крупными пи
рамидальными бородавочками или шипами. Белая мякоть этого вида в молодом 
возрасте до образования базидиоспор и автолиза трамы и базидий съедобна. 
В лесах на гниющей древесине широко распространен другой вид этого рода — 
ксилотроф L. pyriforme с мучнистым или мелкощетинистым экзоперидием. 
Представители рода Calvatia с головчатыми сидячими или имеющими ложную 
ножку плодовыми телами обычно распространены на почве в лесах, на лугах, в 
степях, иногда в полупустынях. В зрелом плодовом теле эндоперидий в верхней 
части разрушается, и оно приобретает форму чаши или кубка, наполненного 
массой базидиоспор с капиллицием (рис. 323, Б). В лесах, на лугах, в садах, на 
пашне можно встретить С. utriformis с крупными плодовыми телами размером 
до 16 см.

Представители рода звездовик, или земляные звездочки, — Geastrum 
(рис. 323, Г), растущие преимущественно на песчаной почве в хвойных лесах, 
вначале имеют округлую форму. При созревании экзоперидий звездчато разры
вается на лопасти, которые отгибаются книзу. На вершине эндоперидия обра
зуется отверстие, через которое рассеиваются базидиоспоры. Благодаря гигро
скопичности лопасти экзоперидия в сырую погоду отгибаются вниз, а в сухую 
загибаются кверху, прикрывая глебу. Сейчас этот род на основании молекуляр
ных данных отнесен к порядку Phallales (см. с. 479).

Молодая глеба дождевиков и головачей, находящаяся под перидием, оста
ется стерильной и может использоваться как кровоостанавливающее средство. 
Из плодовых тел и культуры видов рода Calvatia и близкого к нему рода 
Langermannia выделен антибиотик кальвацин, обладающий противоопухолевой 
активностью.

ПОРЯДОК ГНЕЗДОВКОВЫЕ, ИЛИ НИДУЛЯРИЕВЫЕ 
(NIDULARIALES)

Развитие плодовых тел гнездовковых происходит по лакунарному типу. Ба
зидии образуют псевдогимений. Плодовые тела значительно отличаются от 
плодовых тел других гастероидных грибов. Они обычно небольшого размера (от 
0,1—0,2 до 1,5 см), чашевидные, бокаловидные или воронковидные, сидячие, 
с однослойным или многослойным перидием. В них лежат, как яйца в гнезде, 
округлые тельца — перидиоли (рис. 324), откуда и произошло русское назва
ние группы. Перидиоли формируются в результате разрушения средних слоев 
трамы, образующей стерильные прослойки между камерами. Слои трамы, окру
жающие камеры, формируют оболочку перидиолей. Перидиоли или лежат 
в перидии свободно (род Nidularia), или прикреплены к внутренней поверхности
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А Б

Рис. 324. Порядок Nidulariales. 
А — Crucibulum; Б — Cyathus

перидия канатиком (роды Crucibulum и 
Cyathus). Перидиоли имеют шаровидную 
или линзовидную форму, часто с очень 
твердой оболочкой. Перидиоли выпадают 
из плодовых тел целиком или выбиваются 
из них каплями дождя на расстояние в не
сколько десятков сантиметров. Базидио
споры освобождаются после разрушения 
оболочек перидиолей.

К порядку принадлежат преимущест
венно ксилотрофы, обитающие на валеж
нике, небольших гнилушках, есть и сапро
трофы на остатках травянистых растений. 
Основные роды порядка — гнездовка (Ni- 
dularia), бокальчик (Cyathus, рис. 324, Б), 
круцибулюм (Crucibulum, рис. 324, А), сфе- 
роболюс (Sphaerobolus, рис. 325). Виды рода 
Sphaerobolus образуют очень мелкие плодо
вые тела (1—2 мм ширины), растущие ску
ченными группами на гниющей древесине 
и содержащие всего одну крупную пери- 
диолю. У сфероболюса звездчатого (S. stel- 
latus) перидий многослойный, он звездчато 
разрывается от вершины к основанию на 

пять—восемь лопастей, после чего внутренний слой (эндоперидий) быстро выво
рачивается наизнанку. Вследствие этого перидиоля получает сильный толчок и 
выбрасывается из плодового тела на большое расстояние.

Рис. 325. S p h a e r o b o l u s .

А — внешний вид плодовых тел на суб
страте; Б — последовательные стадии от
брасывания перидиоли; В — строение  

плодового тела
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ПОРЯДОК ГИМЕНОГАСТРОВЫЕ 
(HYMENOGASTRALES)

Развитие плодовых тел у многих представителей этого порядка происходит 
по аулеатному типу. Базидии — от неравномерно разбросанных по стенкам ка
мер до собранных пучками или образующих сплошной гимений. Плодовые тела 
подземные или выступающие на поверхность почвы, сидячие, иногда с ножкой. 
Перидий плодовых тел одно- или многослойный, иногда исчезающий, часто 
покрыт многочисленными мицелиальными тяжами. Камеры глебы имеют раз
нообразную форму — от полушаровидных до вытянутых и извилистых. Трама 
состоит из мясистых пластинок, в зрелости соединенных с перидием; в этот пе
риод они часто расплываются, поэтому глеба в зрелости слизистая. Гименогаст- 
ровые обитают исключительно в лесах, где многие из них образуют микоризу с 
деревьями.

У видов рода ризопогон (Rhizopogon) плодовые тела клубневидные, 2—5 см 
в диаметре, образуются в почве на небольшой глубине и в зрелости часто высту
пают на поверхность почвы. При созревании перидий растрескивается, открывая 
слизистую зеленовато-желтую глебу. Виды этого рода — микоризообразователи, 
перспективны при лесовосстановлении.

У второй группы порядков гастероидных базидиомицетов глеба обнажается 
рано, у зрелых плодовых тел она слизистая или в виде порошка базидиоспор 
без капиллиция. Базидии образуют гимений. Тип развития плодового тела 
одно- или многошляпочный, реже кораллоидный.

К этой группе принадлежат порядок веселковые (Phallales) и многочислен
ные «агарикоидные гастеромицеты», включавшиеся ранее в порядок подаксо- 
вые (Podaxales), а сейчас разнесенные по разным семействам порядков Boletales, 
Agaricales и Russulales.

ПОРЯДОК ВЕСЕЛКОВЫЕ, ИЛИ ФАЛЛЮСОВЫЕ 
(PHALLALES)

Молодые плодовые тела представителей этого порядка имеют шаровидную 
или яйцевидную форму, реже цилиндрическую; одеты толстым белым или свет
лоокрашенным перидием. В зрелости перидий разрывается, и из него выходит 
рецептакул различного строения, несущий глебу. Глеба мясистая или желатиноз
ная, вначале разделена на лабиринтообразные камеры. В зрелости происходит 
автолиз стенок камер, и глеба превращается в слизистую массу, содержащую 
базидиоспоры. Виды порядка Phallales обладают резким неприятным запахом, 
напоминающим запах падали и связанным с разложением глебы. Запах привле
кает насекомых, распространяющих базидиоспоры этих грибов.

Веселковые распространены преимущественно в тропических областях зем
ного шара, где в тропических дождевых лесах их видовое разнообразие наибо
лее высоко. Они часто встречаются в субтропиках. Некоторые экзотические



480
ГРИБЫ И Г Р И Б О ПО Д ОБ Н ЫЕ  ОРГАНИЗМЫ

виды (например, цветохвостник яванский — Anthurus javanicus, решеточник 
красный — Clathrus ruber, рис. 326, Б), могут заноситься с почвой или растениями 
в оранжереи и акклиматизироваться в условиях умеренного климата. В лесах 

умеренной зоны широко распространена веселка обыкновенная —
Молодое плодовое тело этого вида 
и имеет вид крупного яйца. Внутри 
него дифференцируются рецептакул 
в виде цилиндрической полой ножки 
с губчатыми стенками и спороносная 
глеба в виде надетого на рецептакул 
колокола. При созревании рецепта
кул быстро вытягивается в длину до 
30 см (скорость вытягивания может 
достигать 5 мм в минуту), разрывает 
перидий и выносит на вершине зеле
новато-оливковую глебу в виде кону
совидной ячеистой шляпки. Вскоре 
глеба расплывается в черно-зеленую 
слизь, содержащую базидиоспоры. 
В это время гриб легко обнаружить 
по издаваемому им неприятному за
паху падали, привлекающему мух, 

разносящих его базидиоспоры. Иногда у этого вида образуется индузий — ажур
ный сетчатый колокол, спускающийся из-под шляпковидной глебы и имеющий 
разную длину — до середины или до основания рецептакула. В народной ме
дицине этот вид применяют как средство против подагры и ревматизма под 
названием «земляное масло», при этом используют внутренний слизистый слой 
перидия. Молодое плодовое тело в стадии яйца съедобно.

В подзоне широколиственных лесов большими группами встречается мутинус 
собачий (Mutinus caninus), по форме напоминающий веселку. Рецептакул у этого 
вида бледно-оранжевый или красноватый, переходящий на вершине в малень
кую головку, несущую оливковую слизистую глебу. У решеточника красного 
(Clathrus ruber, рис. 326, Б), распространенного в тропиках и субтропиках, рецеп
такул в виде сетчатого или решетчатого яйцевидного образования ярко-красного 
цвета, внутри которого находится темно-оливковая глеба, выстилающая его 
толстым слизистым слоем. Цветохвостник яванский (Anthurus javanicus) имеет 
сходное строение, но его рецептакул образует короткую ножку. От нее вверх от
ходят три—восемь лопастей, сросшихся на вершине, отчего плодовое тело имеет 
веретеновидную форму. Снаружи лопасти розовато-красные, внутри покрыты 
оливковой глебой. Причудливые формы плодовых тел и контрастные яркие 
краски рецептакула придают плодовым телам веселковых очень своеобразный 
красивый вид, за что они получили у ботаников название «грибы-цветы».

Рис. 326. Порядок Phallales. 
А — Phallus’, Б — Clathrus
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А г а р и к о и д н ы е  г а с т е р о м и ц е т ы
Так называемые «агарикоидные гастеромицеты» — группа гастероидных 

грибов, включаемых сейчас в различные семейства порядков агарикоидных гри
бов — Boletales, Agaricales и Russulales. Молодые плодовые тела у этой группы 
грибов яйцевидные или цилиндрические, одетые перидием. Затем перидий раз
рывается и глеба приобретает вид шляпки, сидящей на центральной ножке. 
Тип развития плодового тела одношляпочный. Глеба состоит вначале из лаби
ринтовидных камер, из стенок которых затем образуются пластинки, прикреп
ленные к внутренней стороне перидия. У части родов пластинки сохраняются 
(например, род монтанея — Montagnea, рис. 327, А), у других при полном со
зревании они превращаются в порошок (например, род подаксис — Podaxis, 
рис. 327, Б). Представители этой группы обитают преимущественно в степных 
и пустынных зонах земного шара.

Виды рода Montagnea образуют плодовые тела с сильно удлиняющейся нож
кой, у основания которой остатки перидия образуют вольву. На вершине ножки
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располагается шляпковидный диск. Глеба состоит из пластинок, которые ради
ально прикреплены к внутренней стороне или краю диска. Пластинки глебы 
частые, немного извитые, твердые, черные. По внешнему виду такое плодовое 
тело напоминает шляпочные грибы. Род близок к семейству навозниковые 
(Coprinaceae), куда его и относят многие микологи. Montagnea arenicola широко 
распространена в песчаных пустынях и степях.

К этой группе относятся также роды галеропсис (Galeropsis, рис. 327, Г), 
плодовые тела представителей которого состоят из веретеновидной шляпки с тон
кой длинной ножкой без вольвы, близкий к семейству Bolbitiaceae; эндоптихум 
(Endoptychum, рис. 327, В), характеризующийся долго закрытыми плодовыми те
лами с очень короткой ножкой и ширококонической или шаровидной шляпкой, 
близкий к семейству Agaricaceae, и многие другие.

ОТДЕЛ ДЕЙТЕРОМИЦЕТЫ,
ИЛИ АНАМОРФНЫЕ ГРИБЫ 

(DEUTEROMYCOTA)
Дейтеромицеты, или анаморфные грибы, наряду с аскомицетами и базидио- 

мицетами представляют один из крупнейших отделов грибов, включающий 
около 30% всех известных видов. Этот отдел объединяет грибы с септирован- 
ным мицелием, весь жизненный цикл которых проходит в анаморфной, гапло
идной стадии, без смены ядерных фаз. Поэтому в прошлом эту группу грибов 
часто называли «несовершенными грибами» в противоположность имевшим в 
цикле развития телеоморфу «совершенным грибам».

Часто к группе дейтеромицетов относят как анаморфные виды, полностью 
утратившие способность образовывать телеоморфы, так и виды, обычно разви
вающиеся в анаморфной стадии, но в определенных условиях образующие те
леоморфу, и анаморфы холоморфных видов (т.е. видов, всегда имеющих в цикле 
развития телеоморфу и анаморфу, см. также с. 338). Формально виды, обра
зующие телеоморфы хотя бы спорадически, должны быть отнесены к таксону 
согласно этой телеоморфе, т.е. к соответствующим группам аскомицетов или, 
реже, базидиомицетов, и только строго анаморфные виды могут быть включены 
в Deuteromycota. В то же время в ключи для определения дейтеромицетов 
обычно включают и анаморфы холоморфных видов, так как в природе и в 
культуре на питательных средах исследователь чаще имеет дело именно с этой 
стадией.

Многие микологи возражают против выделения этого отдела, так как дейте
ромицеты являются группой, гетерогенной по происхождению. В прошлом 
дейтеромицеты часто рассматривали как временную искусственную группу, 
объединяющую грибы, у которых известны только конидиальные стадии, а поло
вые стадии — (сумчатые или базидиальные) пока не обнаружены. Предполагали, 
что по мере накопления знаний для всех несовершенных грибов будут найдены 
телеоморфы и эти грибы займут соответствующее место в системе среди аско
мицетов или базидиомицетов.
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Этот взгляд поддерживался тем, что у многих аскомицетов и некоторых ба
зидиомицетов телеоморфы образуются редко, их трудно найти в природе и по
лучить в условиях культуры. В процессе исследования дейтеромицетов многие 
из них действительно удалось связать с телеоморфными стадиями, доказать, что 
они представляют конидиальные стадии высших грибов (аскомицетов, значи
тельно реже — базидиомицетов). Например, сумчатые стадии были найдены у 
многих видов аспергиллов (Aspergillus), фузариумов (Fusarium), представителей 
родов Bipolaris, Drechslera и многих других дейтеромицетов. Однако для боль
шинства представителей этой группы связь с телеоморфами не установлена.

Особенно распространился такой взгляд на дейтеромицеты в последние два 
десятилетия, когда в систематике и филогенетике грибов стали широко исполь
зоваться молекулярные методы и соответственно кладистский подход к системе, 
поскольку с позиций кладистики таксоном может быть только монофилетичная 
группа, а дейтеромицеты таковой заведомо не являются. Редукция полового 
процесса и увеличение роли анаморф в сохранении вида хорошо прослежива
ются в разных, далеко отстоящих друг от друга группах аскомицетов, например 
у эвроциевых (Eurotiales), гипокрейных (Hypocreales), некоторых леоциевых 
(Leotiales) и в некоторых группах базидиомицетов. Утрата половых спороноше
ний, по-видимому, происходила независимо в разных группах аскомицетов и 
базидиомицетов, поэтому полифилетичность дейтеромицетов очевидна.

Таким образом, дейтеромицеты существенно отличаются от других таксонов 
грибов, представители которых имеют общих предков, и могут образовать только 
формальный таксон. Искусственность любой системы такого таксона очевидна, 
а включение его составляющих в естественную систему возможно только путем 
установления их связей с исходными группами. Для некоторых из них аффинитет 
прослеживается достаточно четко (например, роды Aspergillus, Penicillium — 
Eurotiales; Trichoderma, Fusarium — Hypocreales), однако для большинства ана- 
морфных видов установление таких связей сложно и требует специальных ис
следований методами, ставшими доступными только в последние годы. Следует 
отметить, что анаморфы мучнисторосяных (Erysiphales) и ржавчинных грибов 
(Uredinales), связи которых с телеоморфами очевидны, всегда помещались в со
ответствующие телеоморфные таксоны, а не в группу дейтеромицетов.

Молекулярные филогенетики считают необходимой интеграцию анаморфных 
видов в систему телеоморфных грибов. Как результат такого подхода дейтероми
цеты отсутствуют во многих современных системах в качестве самостоятельного 
отдела, а распределены по соответствующим таксонам аскомицетов.

Для практической интеграции анаморфных грибов в систему аскомицетов и 
базидиомицетов рекомендуют использовать молекулярные методы. Однако, хотя 
сейчас уже собраны обширные данные о связях анаморфных видов с телеоморф
ными, они далеко не полностью охватывают все их разнообразие. Дейтероми
цеты (анаморфные виды) — реально существующая группа грибов. Их полная 
интеграция в общую систему грибов — дело будущего, классификация же группы 
для практических целей требуется сейчас. Например, для идентификации видов 
необходимы таксоны и названия.
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Исходя из этого мы сохраняем в системе грибов отдел дейтеромицеты (Deute
romycota), принимая во внимание, что это — искусственная формальная груп
па, выделяемая только на основании одного признака — отсутствия в цикле 
развития телеоморфы. Ниже приводится характеристика этого отдела.

Вегетативное тело дейтеромицетов представляет собой хорошо развитый 
ветвящийся гаплоидный мицелий, большей частью состоящий из многоядерных 
клеток. В мицелии всегда имеются септы (перегородки), обычно с простыми 
порами, как у аскомицетов (см. рис. 233). Существуют немногочисленные дей
теромицеты и с септами, характерными для базидиомицетов. У аспорогенных 
дрожжей мицелий отсутствует, а вегетативное тело представлено почкующимися 
клетками (см. рис. 240).

Большинство дейтеромицетов размножаются при помощи конидий, лишь у 
немногих конидиальное спороношение отсутствует. Такие грибы часто образу
ют склероции (например, Rhizoctonia), а иногда встречаются только в виде сте
рильного мицелия.

Споры бесполого размножения — конидии — образуются на гаплоидном 
мицелии на многоклеточных, реже одноклеточных конидиеносцах, представляю
щих собой ветви мицелия, обычно поднимающиеся над ним. Они могут быть ма
лодифференцированными, могут не отличаться от вегетативных гиф мицелия, 
но чаще хорошо развиты. Увеличение продукции конидий достигается путем раз
личного ветвления конидиеносцев (мутовчатое, моноподиальное, симподиальное, 
дихотомическое) (рис. 328, А), образования расширений или вздутий, несущих 
группы спор и расположенных на вершине конидиеносцев или интеркалярно 
(рис. 328, В), а также формированием конидий в длинных акропетальных и ба- 
зипетальных цепочках (рис. 328, Б).

У многих дейтеромицетов конидиеносцы объединены в группы на мицелии 
или внутри споровместилищ — пикнид. Простейшая форма такой агрегации ко
нидиеносцев — коремии. Многочисленные конидиеносцы развиваются тесно 
сближенным пучком, обычно склеиваясь своими боками, а иногда анастомози- 
руя. В результате этого образуется компактная колонка, на вершине которой на 
веточках конидиеносцев синхронно развиваются конидии (рис. 328, Г). У ряда 
дейтеромицетов конидиеносцы образуют слой на поверхности выпуклого спле
тения гиф или стромы в виде подушечек. Этот тип конидиального спороноше- 
ния называют спородохиями (рис. 328, Д). Если конидиальные спороношения 
такого типа имеют слизистую или желеобразную консистенцию, а в основании 
более рыхлое сплетение гиф мицелия, их называют пионнотами. Конидии, 
формирующиеся в пионнотах, всегда погружены в слизь.

Ложа по характеру агрегации конидиеносцев напоминает спородохии, но 
конидиеносцы в них образуют тесный слой не на выпуклой строме, а на более 
или менее плоском сплетении гиф. Они часто встречаются у дейтеромицетов — 
паразитов растений. Ложе представляет собой в этом случае тесно скученные 
многочисленные конидиеносцы, сначала развивающиеся в ткани хозяина под 
кутикулой или эпидермисом, а затем прорывающие их и выступающие наружу 
(рис. 328, Е).
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Е Ж

Рис. 328. Типы конидиальных спороношений.
А—В — одиночные конидиеносцы; Г — коремия; Д  — спородохия; Е — ложе; Ж  — пикнида

Наиболее сложная конидиальная структура — пикниды. Они имеют обычно 
шаровидную или кувшиновидную форму, одеты плотной светлой или тем неокра
шенной оболочкой с узким отверстием — порусом на вершине. Внутри пикниды 
плотным слоем образуются короткие конидиеносцы, на которых развиваются
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конидии, выходящие затем из пикниды через порус или трещины в оболочке, 
часто в массе слизи (рис. 328, Ж).

Формирование конидий из конидиогенных клеток может происходить разны
ми способами. По типу развития конидии дейтеромицетов относят к двум типам. 
Таллические конидии, или таллоконидии (артроконидии, меристемартроконидии 
и др.) образуются в результате трансформации элемента мицелия (конидиеносца 
или гифы). Увеличение размеров и дифференциация таких конидий происходят 
после отделения их септой от конидиогенной клетки; таким образом, конидии 
этого типа развиваются из целой клетки. Артроконидии образуются в результа
те фрагментации конидиеносца или гифы, например у видов рода Geotrichum 
(рис. 329, А). У некоторых грибов, например дерматофитов, образуются оди
ночные терминальные таллоконидии, или алевриоспоры (рис. 329, Б).

Второй тип образования конидий — бластический — характеризуется замет
ным увеличением зачатка конидии до его отделения перегородкой от конидио
генной клетки. Таким образом, конидии развиваются здесь из части клетки в 
отличие от конидий первого типа. На основе участия стенки конидиогенной 
клетки в формировании стенки конидии разграничивают три типа бластоген- 
ных конидий. У бластоконидий (или бластоспор) наблюдается холобластический 
тип развития: все слои стенки конидиогенной клетки участвуют в образовании 
стенки конидии. Бластоконидия развивается как вздутие конца конидиогенной 
клетки, которое затем отделяется перегородкой (этот процесс напоминает поч
кование у сахаромицетов). Часто наблюдаются акропетальные цепочки бласто
конидий, например у видов из рода Cladosporium (рис. 329, В).

Для пороконидий и фиалоконидий характерен энтеробластический тип развития. 
В формировании клеточной стенки пороконидий (или пороспор) принимает 
участие только внутренний слой клеточной стенки конидиогенной клетки. Они 
образуются путем почкования через поры в стенках конидиогенных клеток. Поро- 
конидии обычно толстостенные, располагаются по одной на вершине и по бокам 
конидиеносца. Конидии этого типа известны у представителей родов Bipolaris, 
Drechslera, Curvularia и некоторых других гифомицетов (рис. 329, Г). Наконец, 
при образовании третьего типа бластогенных конидий — фиалоконидий (или 
фиалоспор) клеточная стенка конидии формируется заново, и стенка конидио- 
геной клетки не участвует в ее возникновении.

Для некоторых видов грибов предполагают участие внутреннего слоя стенки 
конидиогенной клетки в построении стенки фиалоконидий, как и пороконидий. 
Фиалоконидии развиваются на фиал идах — конидиогенных клетках, обычно 
утолщенных у основания и слегка оттянутых в верхней части (рис. 329, Д). Важ
ный отличительный признак фиалид — стабильный конидиогенный локус, т.е. 
их длина в процессе образования конидий не изменяется. Фиалоконидии обра
зуют базипетальные цепочки или собираются в ложные головки, часто в слизи, 
на вершине фиалиды. Конидии такого типа характерны, например, для грибов 
из родов Acremonium, Penicillium, Aspergillus, Fusarium и многих других.

Близкий к фиалоконидиям тип конидий — аннелоконидии. Они образуются на 
конидиогенных клетках — аннелидах — энтеробластически, но в процессе их 
формирования аннелиды удлиняются в результате пролиферации через рубец 
отделившейся конидии. В результате повторения этого процесса на вершине
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Рис. 329. Типы морфогенеза конидий.
А — артроспоры; Б — алевриоспоры; В — бластоспоры; Г — пороспоры; Д  — фиалоспоры

аннелиды образуются многочисленные следы рубцов от последовательных ко
нидий (рис. 328, Б).

Конидии дейтеромицетов разнообразны по морфологии. Они могут быть 
одноклеточными или с различным числом перегородок, иногда муральными 
(с поперечными и продольными перегородками). Обычно они шаровидные или 
эллипсоидные, но у некоторых известны нитевидные, звездчатые или спираль
но закрученные конидии. У водных гифомицетов они чаще всего три- или тет- 
рарадиальные, реже сигмоидные (см. рис. 189, А). Окраска конидий светлая 
или темная, буровато-коричневая, что связано с наличием в них меланинов.
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Конидии несовершенных грибов, имеющие сухую поверхность, распространя
ются в основном воздушными течениями. В воздухе можно в больших количествах 
обнаружить конидии таких грибов, как виды из родов Altemaria, Cladosporium, 
Penicillium и многих других. В распространении представителей несовершенных 
грибов, конидии которых погружены в слизь, участвуют вода (часто капли дождя) 
или мелкие животные. При низкой влажности воздуха и высыхании слизи такие 
конидии переносятся также токами воздуха. Конидии дейтеромицетов, как пра
вило, освобождаются пассивно.

Дейтеромицеты размножаются только бесполым путем, как клональные орга
низмы, поэтому можно было бы предположить, что все особи, происшедшие из 
конидий, образовавшихся в одной колонии, и последующие их поколения бу
дут изменяться очень мало — только за счет немногочисленных спонтанных 
мутаций — и развиваться практически в виде чистых линий. Однако в природе 
у несовершенных грибов этого никогда не наблюдается. Напротив, они пред
ставляют одну из наиболее вариабельных и подвижных в экологическом отно
шении групп грибов, именно поэтому весьма широко распространенную в при
роде и заселяющую самые разнообразные субстраты. Это объясняется тем, что у 
несовершенных грибов очень часто мицелий гетерокариотичен, т.е. содержит 
генетически различные ядра. Происхождение гетерокарионов может быть раз
личным — в результате мутации, изменений генома под воздействием мобильных, 
генетических элементов, формирования многоядерных конидий из многоядерных 
конидиогенных клеток, содержащих ядра разных типов, наконец, в результате 
образования анастомозов между мицелиями. Однако образование гетерокарио- 
тического мицелия у дейтеромицетов в результате анастомозирования в значи
тельной степени ограничено существованием вегетативной, или гетерогенной, 
несовместимости.

Гетерокариоз известен в различных таксономических группах грибов и гри
боподобных организмов — у аскомицетов, оомицетов и др., но у анаморфных 
грибов он представляет собой основной механизм изменчивости. В процессе 
развития гетерокариотического мицелия число ядер того или иного типа может 
варьировать в зависимости от изменения условий среды, обеспечивая таким об
разом адаптацию гриба к этим изменениям. Колебания числа ядер разных типов 
в зависимости от условий обитания обнаружены, например, у некоторых пред
ставителей родов Fusarium и Penicillium.

В некоторых случаях гетерокариоз может быть основой рекомбинации призна
ков. Однако в этом случае происходит не мейотическая, а митотическая реком
бинация: при митозе в изредка образующихся в гетерокариотическом мицелии 
диплоидных ядрах. Такие ядра, как правило, нестабильны и могут гаплоидизиро- 
ваться в результате утраты ими хромосом. Процесс рекомбинации такого типа 
был назван парасексуальным процессом (Дж. Понтекорво). Парасексуальный 
процесс наблюдается в лабораторных экспериментах у разных групп грибов, од
нако его роль в природе пока остается неясной.

Дейтеромицеты широко распространены в природе во всех зонах земного 
шара. Многие из них обитают как сапротрофы в почве, составляя большую часть 
почвенных грибов. Они в изобилии встречаются на различных растительных
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субстратах, реже на субстратах животного происхождения. Эти группы прини
мают активное участие в разложении органических остатков и почвообразова
тельном процессе. Например, виды рода Trichoderma — активные разрушители 
целлюлозы. Некоторые сапротрофные дейтеромицеты вызывают плесневение 
пищевых продуктов и порчу различных промышленных изделий.

Многочисленная группа несовершенных грибов паразитирует на высших 
растениях. Они вызывают серьезные болезни сельскохозяйственных культур, 
принося большой экономический ущерб: увядание (Fusarium oxysporum и Verti- 
cillium dahliae, поражающие хлопчатник и другие растения), различные пятнис
тости (виды Septoria, Cercospora и др.), гнили (виды Fusarium и др.).

Некоторые представители этого класса вызывают заболевания у животных и 
человека, например дерматомикозы. Развиваясь на зерне и других продуктах 
питания, отдельные несовершенные грибы выделяют в них токсины, которые 
могут вызывать тяжелые отравления при использовании таких продуктов в пищу 
человеком или при кормлении ими животных (например, трихотецены, образуе
мые многочисленными видами из родов Fusarium, Stachybotrys, Myrothecium и др.).

Среди несовершенных грибов известны многочисленные продуценты био
логически активных веществ, используемые при производстве антибиотиков 
(пенициллина, гризеофульвина, фумагиллина, трихотецина, фузидина), различ
ных ферментов и органических кислот. Несовершенные грибы, паразитирующие 
на насекомых-вредителях (энтомофильные грибы) и грибах, патогенных для рас
тений (микопаразиты или микофильные грибы), используются для разработки 
биологических методов защиты растений от вредителей и болезней.

Основой для современной системы дейтеромицетов послужила система не
совершенных грибов, разработанная в конце XIX в. П.А. Саккардо. На основе 
строения конидиального аппарата этот отдел подразделяют на три класса. 
Класс гифомицеты (Hyphomycetes) включает дейтеромицеты, образующие оди
ночные конидиеносцы и конидиеносцы, соединенные в коремии и спородо- 
хии, и соответствует порядку гифомицеты (Hyphomycetales) системы Саккардо. 
Класс целомицеты (Coelomycetes) объединяет дейтеромицеты, формирующие 
ложа и пикниды (порядки меланкониевые — Melanconiales и сферопсидные — 
Sphaeropsidales системы Саккардо). Третий класс (Agonomycetes) соответствует 
группе Mycelia sterilia системы Саккардо и объединяет дейтеромицеты, у которых 
отсутствуют конидиальные спороношения, а развивается только стерильный 
мицелий, иногда со склероциями. Эта система искусственная и служит лишь 
для упорядочения большого разнообразия анаморфных видов.

Следует учитывать, что хотя в системе дейтеромицетов пользуются теми же 
таксономическими категориями, что и для других групп грибов, в них вкладыва
ется иной смысл: это искусственные формальные группы, выделяемые на основе 
чисто внешнего сходства организмов, а не их родства. Например, род дейтеро
мицетов часто не соответствует истинному роду в обычном понимании — группе 
близкородственных видов. Он представляет искусственную группу, объединяю
щую виды со сходными конидиальными спороношениями, называемую обычно 
(в отличие от родов других организмов) формальным родом. Известно, что один 
род аскомицетов часто включает виды с разными конидиальными стадиями.
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Так, у рода Mycosphaerella известны конидиальные спороношения типа Ramularia, 
Cercospora, Septoria и др., у рода Nectria — Acremonium, Fusarium, Tubercularia, 
Cylindrocarpon. С другой стороны, конидиальные спороношения различных родов 
аскомицетов, даже относящихся к разным порядкам, часто очень похожи. В ре
зультате этого в один род дейтеромицетов нередко входят роды, связанные по 
происхождению с представителями не только разных родов, но и разных поряд
ков высших грибов.

Класс гифомицеты 
(Hyphomycetes)

Гифомицеты — наиболее обширный и разнообразный в морфологическом и 
экологическом отношении класс дейтеромицетов. Они объединяют виды с оди
ночными конидиеносцами, а также с конидиеносцами, собранными в коремии 
и спородохии. Представители этого класса широко распространены в природе 
и имеют большое значение в практической деятельности человека. Они обитают 
как сапротрофы в почве и на растительных остатках, активно участвуя в про
цессах разложения органического вещества и образования гумуса. Некоторые из 
них могут служить индикаторами типа и стадии загрязнения водоемов. Водные 
гифомицеты играют существенную роль в разложении органических остатков 
растительного происхождения и образования детрита в водоемах.

Среди гифомицетов много паразитов, развивающихся на растениях, некоторых 
животных и грибах. Сюда относятся, в частности, дерматофиты так называемой 
антропофильной группы (заражают только человека), полностью утратившие 
телеоморфы. Многие болезни возделываемых растений, вызываемых гифомицета- 
ми, приносят большой ущерб сельскому хозяйству. Грибы—паразиты насекомых- 
вредителей и фитопатогенных грибов нередко значительно снижают численность 
популяций своих хозяев и используются для разработки биологических методов 
их контроля.

Известны хищные грибы, способные при помощи специальных ловчих при
способлений улавливать микроскопических животных (нематод и др.) и исполь
зовать их в пищу. Многие гифомицеты — продуценты антибиотиков, ферментов 
и других веществ — широко используются в микробиологической промышлен
ности. Большая группа представителей этого класса образует микотоксины, вы
зывающие токсикозы у человека и животных.

Наиболее широко распространенная группа гифомицетов — представители 
рода пеницилл (Penicillium) (см. также с. 362). Конидиеносцы у видов этого рода 
образуются на мицелии одиночно; у некоторых видов объединяются в коремии. 
Они разветвлены на вершине в виде кисточки. Наиболее просто устроенные 
кисточки пенициллов состоят из мутовки фиалид, расположенных на вершине 
конидиеносца, однако чаще они сложены из веточек, на которых развиваются 
метулы, а на них — мутовки фиалид (см. рис. 243). У некоторых пенициллов 
есть телеоморфы; такие виды относятся к отделу аскомицеты (см. с. 362). Однако 
у большинства видов этого рода сумчатые стадии неизвестны.
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Пенициллы широко распространены в почве, они часто развиваются в виде 
плесеней на различных субстратах преимущественно растительного происхожде
ния. Среди них известны немногочисленные паразиты невегетирующих частей 
растений — плодов, луковиц и др. Как пример можно привести виды пеницил
лов, поражающие плоды цитрусовых и вызывающие их гниение, — P. digitatum 
и P. italicum. Развиваясь на апельсинах или других цитрусовых, эти грибы об
разуют на их поверхности хорошо заметную плесень — налет конидиеносцев 
зеленовато-оливкового или сине-зеленого цвета.

Большое значение имеют представители этого рода, синтезирующие биоло
гически активные вещества — антибиотики. Первым антибиотиком, получив
шим широкое распространение в медицине, был пенициллин, продуцируемый 
P. chrysogenum и другими видами этого рода. P. chrysogenum встречается в почве и 
на различных органических остатках. В культуре на питательных средах он обра
зует зеленые колонии, выделяющие в среду желтый пигмент. Этот вид использу
ется как продуцент пенициллина в производстве. Пенициллин подавляет разви
тие многочисленных патогенных грамположительных бактерий — стафилококков 
и др. Сейчас получены полусинтетические производные этого антибиотика, дей
ствующие на более широкий круг болезнетворных бактерий (грамотрицательные, 
бактерии, устойчивые к природным пенициллинам, и др.).

Пенициллы используются и для производства другого антибиотика — гризео- 
фульвина, применяемого в медицине для лечения дерматомикозов, вызываемых 
грибами-дерматофитами.

Представители широко распространенного рода аспергилл (Aspergillus) обра
зуют конидиеносцы, верхняя часть которых имеет вздутие в виде пузыря. На 
нем развиваются фиалиды, а на них — базипетальные цепочки фиалоконидий 
(см. рис. 242). Как и у пенициллов, у некоторых аспергиллов известны сумчатые 
стадии, относящиеся к порядку эвроциевые (с. 361).

Аспергиллы обитают в почвах и на различных субстратах преимущественно 
растительного происхождения. Хорошо известный вид этого рода — A. niger. Он 
встречается в почвах всего земного шара, а также часто образует черную пле
сень на различных продуктах и материалах. В культуре этот гриб формирует ха
рактерные черные колонии. Он широко используется в микробиологической 
промышленности для получения органических кислот (например, лимонной) 
и ферментов — амилаз, протеиназ и др.

Распространенный в почвах и особенно на продуктах растительного проис
хождения (зерно, земляные орехи и др.), A. flavus образует микотоксины — аф- 
латоксины, обладающие гепатотоксическим и канцерогенным действием.

Среди гифомицетов известны многочисленные паразиты растений, нередко 
вызывающие их серьезные заболевания, например гнили различных органов 
(серая гниль многих растений, вызываемая грибами из рода Botrytis, корневые 
гнили злаков и др.), поражения проводящей системы, приводящей к увяданию 
(вилт хлопчатника и других растений, вызываемый грибами из родов Verticillium 
и Fusarium), некрозы тканей, проявляющиеся в виде пятнистостей различных 
органов (церкоспороз сахарной свеклы, вызываемый Cercospora beticola), гельмин- 
тоспориозы многих растений, вызываемые грибами из родов Bipolaris, Drechslera,
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и многие другие. Некоторые из этих грибов вызыва
ют большие потери урожая.

Примером грибов этой группы могут служить 
виды рода Fusarium. У его представителей образуются 
два типа конидий — макроконидии и микроконидии. 
Макроконидии имеют веретеновидную или серпо
видную форму, состоят из нескольких клеток (4—10) 
и имеют довольно крупные размеры. Они образуются 
на конидиеносцах, часто собранных в спородохии. 
Микроконидии — мелкие одноклеточные конидии, 
реже они имеют одну-две поперечные перегородки 
(рис. 330).

Грибы этого рода широко распространены в при
роде как сапротрофы в почве и на растительных ос
татках, но большинство из них — паразиты растений, 
вызывающие увядание, корневые гнили и другие 
заболевания. Некоторые виды образуют микоризы. 
У немногих видов этого рода известны телеоморфы, 
относящиеся порядку гипокрейные (с. 370).

Один из наиболее важных видов — F. oxysporum, 
возбудитель вилта (увядания) многих культурных ра
стений (хлопчатника, льна, овощных и декоратив
ных культур). При поражении этим грибом у растений 
замедляется рост, они теряют тургор, желтеют, а затем 
полностью усыхают. Иногда растения гибнут в тече
ние нескольких дней после заражения. Многие виды 
служат причиной корневых гнилей злаков и ряда дру
гих растений.

Большое значение имеет способность грибов рода 
Fusarium образовывать токсины. Развиваясь на зерне 
или других растительных продуктах, многие фузариумы 

выделяют токсические вещества, вызывающие пищевые отравления у людей и 
животных. Известно несколько токсинов различной химической структуры, на
пример сесквитерпеновые токсины — трихотецены и др.
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Рис. 330. Fusarium.
Л — конидиеносец с конидия
ми; Б — макроконидии; В — 

микроконидии

Класс целомицеты 
(Coelomycetes)

Класс объединяет дейтеромицеты, образующие конидии в специальных спо- 
ровместилищах — пикнидах (порядок сферопсидные — Sphaeropsidales) или на 
ложах (порядок меланкониевые — Melanconiales).
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ПОРЯДОК МЕЛАНКОНИЕВЫЕ 
(MELANCONIALES)

К порядку меланкониевые относятся дейтеромицеты, у которых конидие
носцы собраны на сплетении гиф мицелия, образуя плотный слой. Такой тип 
спороношения называется ложем (см. рис. 328, Е). Ложе обычно погружено в 
субстрат и сверху прикрыто эпидермисом, кутикулой или перидермой растения- 
хозяина.

Среди представителей этого порядка известны как сапротрофы на расти
тельных остатках, так и паразиты растений. Паразиты вызывают у растений 
пятнистости и так называемый антракноз — пятнистость, сопровождающуюся 
изъязвлением тканей. Некоторые меланкониевые служат причиной опасных за
болеваний культурных растений: например, виды рода Gleosporium — возбудители 
антракноза винограда, смородины и других растений, а виды рода Colletotrichum — 
антракноза цитрусовых и фасоли. У некоторых представителей этих родов из
вестны телеоморфы.

ПОРЯДОК СФЕРОПСИДНЫЕ 
(SPHAEROPSIDALES)

В порядок сферопсидные объединены дейтеромицеты, образующие конидии 
в пикнидах (см. рис. 328, Ж; 331, А). Пикниды имеют шаровидную или груше
видную форму, иногда приплюснуты и открываются отверстием на вершине. 
Конидии развиваются на конидиеносцах, расположенных в полости пикниды 
на внутренней поверхности ее стенки. Иногда хорошо выраженные конидие
носцы отсутствуют, а конидиогенные клетки формируют слой на внутренней 
поверхности полости пикниды. Конидии в пикнидах обычно погружены в слизь 
и выходят наружу при ее набухании.

Сферопсидные обитают как сапротрофы на растительных остатках, иногда 
встречаются в почве, могут вызывать повреждения различных материалов и про
мышленных изделий. Большое число видов этого порядка — паразиты. Многие 
из них развиваются на высших растениях, вы
зывая у них пятнистости, некрозы и другие по
ражения. Среди них известны также паразиты 
грибов и насекомых (например, Coniothyrium).

Представители обширного рода септория 
(Septoria) образуют в шаровидных или при
плюснутых пикнидах веретеновидные или ни
тевидные конидии с поперечными перегород
ками (рис. 331). У некоторых видов известны 
телеоморфы. Все виды рода — паразиты расте
ний, вызывающие у них пятнистости — сеп- 
ториозы. Известны возбудители септориозов 
злаков, томатов и многих других растений.

А

Рис. 331. Septoria.
А — пикнида; Б — конидии
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Виды другого широко известного рода сферопсидных — Ascochyta — образуют 
прямые или слегка изогнутые конидии с одной перегородкой. Они паразитируют 
на растениях, у которых вызывают пятнистости различных органов, называемые 
аскохитозами. Широко распространены такие виды, как A. pisi — возбудитель 
аскохитоза гороха, A. cucumeris — возбудитель аскохитоза огурцов и др.

Опасное заболевание цитрусовых — усыхание, или мальсекко, вызываемое 
Phoma tracheiphila. Развиваясь в тканях растения, гриб синтезирует токсины, вы
зывающие их гибель. Пикниды гриба образуются на отмерших тканях дерева и 
содержат массу мелких одноклеточных конидий, выходящих из них в длинных 
слизистых шнурах.

Из сапротрофных сферопсидных можно назвать часто встречающийся на сухих 
стеблях травы и участвующий в их разложении вид из рода Phoma — P. herbarum. 
Он образует массу темных пикнид, содержащих одноклеточные эллипсоидные 
конидии. Конидиеносцы у этого гриба отсутствуют, и конидии развиваются из 
конидиогенных клеток, располагающихся слоем на внутренней поверхности 
стенки пикниды.

Л И Ш А Й Н И К И  
( Л И Х Е Н И З И Р О В А Н Н Ы Е  Г Р ИБ Ы)

Лишайники — симбиотрофные организмы, состоящие из микобионтов 
(грибы) и фотобионтов: популяций водорослей (включая цианобактерии), рас
положенных экстрацеллюлярно между грибными гифами. В отличие от грибов, 
паразитирующих на водорослях, лихенизированные грибы (грибы, образующие 
лишайники) не уничтожают своих фотоавтотрофных партнеров, от которых по
лучают необходимые для жизни органические соединения.

Вегетативное тело лишайников — слоевище, может быть белым, серым, си
зым, зеленоватым, различных желтоватых, оранжевых и коричневатых оттенков, 
почти черным. Окраска обусловлена наличием различных пигментов. Лишай
ники нередко смешивают с мхами, но они отличаются от последних отсутствием 
дифференциации слоевища на органы и отсутствием типично зеленой окраски.

Двойственная природа лишайников была открыта в 60-х гг. XIX в. немецким 
ботаником С. Швенденером. Доказательством такой природы служат: 1) морфо- 
лого-анатомическое строение лишайников; 2) отсутствие генетических связей 
между фотобионтом и микобионтом; 3) возможность изолирования в чистую куль
туру микобионта и фотобионта; 4) возможность ресинтеза лишайника из спор 
микобионта и соответствующей культуры фотобионта на синтетических средах.

Ископаемые находки лишайников редки. Самая ранняя находка — остатки 
цианолишайника Winjrenatia retuculata, современника самых ранних арбускулярных 
микоризных грибов, — датируется ранним девоном.



Лишайники (лихенизированные грибы)
495

ОБЩАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА
КОМПОНЕНТЫ ЛИШАЙНИКОВ

Известно 15—20 тыс. видов лишайников. Около 98% лихенизированных 
грибов относится к аскомицетам (из известных аскомицетных грибов лихенизи- 
ровано 46%) и только 2% — к базидиомицетам. Около 85% лихенизированных 
аскомицетов образуют ассоциацию с одноклеточными или нитчатыми зелеными 
водорослями, приблизительно 10% — с синезелеными водорослями (цианобак
териями), и 3—4% объединяются и с зелеными водорослями, и с цианобактериями 
(в цефалодиях). Из цианобактерий в лишайниках встречаются Dichotrix, Chloro- 
coccus, Hyella, Calothrix, Scytonema, Stigonema, но наиболее часто Nostoc и Gloeo
capsa, из зеленых водорослей — Myrmecia, Соссотуха, Chlorococcum, Gloeocystis, 
Trentepohlia, Stichococcus, Asterochloris. У 50% лихенизированных аскомицетов 
встречаются представители рода Trebouxia, которых известно около 20 видов. 
Изредка в лишайниках встречаются желтозеленые (Heterococcus) и бурые (Petro- 
derma) водоросли.

Некоторые фотобионты широко распространены и встречаются вне лишай
ников как компоненты аэрофильных водорослевых или цианобактериальных 
сообществ, но водоросли из класса Trebouxiophyceae, характерные для многих 
видов лишайников, вне лишайниковых слоевищ встречаются очень редко. Так 
же редко встречаются вне лишайников Соссотуха, Lobococcus и ряд других родов 
водорослей.

Фотобионты определены до вида менее чем у 2% лишайников (около 100 ви
дов фотобионтов). У многих лишайников неизвестен даже род водоросли. Это 
связано с тем, что определить вид водоросли можно, только выделив ее в куль
туру, так как в лихенизированном состоянии у фотобионтов наблюдаются изме
нения в росте клеток и отсутствует половая стадия.

Внутри слоевищ лишайников у фотобионтов полностью или в значительной 
степени отсутствуют запасные вещества — крахмал, липиды, зерна цианофици- 
на, гликогена и некоторые другие. Многие нитчатые водоросли распадаются на 
отдельные клетки. Половой процесс у водорослей подавлен, и внутри лишай
никового таллома они размножаются апланоспорами.

В лихенизированном состоянии у водорослей рода Trebouxia в субапикальных 
частях слоевищ лишайников наблюдается задержка клеточного цикла, за счет 
чего увеличиваются размеры материнских водорослевых клеток, образующих ав
тоспоры, и таким образом поддерживается определенный размер водорослевых 
клеток внутри слоевища. В старых, нерастущих частях слоевищ микобионт тор
мозит рост водорослевых клеток.

В отличие от многих родов фотобионтов, встречающихся вне лишайникового 
слоевища, микобионты в свободном состоянии в природе не найдены. Строение 
гиф микобионтов несколько отличается от строения гиф нелихенизированных 
грибов. Гифы микобионтов имеют утолщенные клеточные стенки, более широкие 
поперечные перегородки. В местах утолщения поперечных перегородок гифы 
расширены, что способствует увеличению диаметра перфораций в перегородках
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и соответственно утолщению плазматического тяжа, обеспечивающего обмен 
веществами между соседними клетками.

Во внешних слоях оболочки гиф слизистых лишайников содержится большое 
количество пектина, поэтому при увлажнении такие оболочки сильно разбухают 
и ослизняются.

У лишайников, развивающихся на карбонатных породах, в гифах нижней 
части слоевища, контактирующей с субстратом, образуются крупные вздутые, 
мешковидной или шаровидной формы клетки с большим количеством жира. 
В слоевищах лишайников, которые растут на гранитах или на древесном субстра
те, жировые клетки образуются очень редко.

По периферии внутри клеток большинства исследованных микобионтов 
встречаются концентрические белковые тельца неизвестного происхождения и 
функции. Однако эти тельца не найдены у водных лишайников. Долгое время 
считалось, что концентрические тельца встречаются только у лихенизированных 
грибов, но они обнаружены также у некоторых групп сапротрофных нелихенизи- 
рованных грибов.

Коэволюция с фотобионтами способствовала развитию у микобионтов специ
альных типов гиф, отсутствующих у других групп грибов: ищущих, охватываю
щих и двигающих. Ищущие гифы представляют собой боковые ответвления 
обычных гиф и имеют вид длинных тонких нитей с перегородками лишь у самого 
основания. Они служат для поиска фотобионтов. Эти гифы особенно хорошо 
заметны после прорастания споры. После того как ищущие гифы обнаружат 
водоросль, у них образуются тонкие боковые ответвления, с помощью которых 
они захватывают и оплетают клетки или нити водоросли. Эти повторно ветвя
щиеся гифы называются охватывающими. Если водоросль подходит для обра
зования нового слоевища, то охватывающие гифы делятся поперечными пере
городками на короткие, обычно слегка вздутые клетки и вступают в контакт с 
будущим фотобионтом.

Двигающие гифы образуются в зоне развития фотобионта и служат для пере
мещения его клеток в растущий край слоевища, туда, где фотобионт отсутствует. 
Двигающие гифы окружают клетку фотобионта. Постепенно они увеличиваются 
в размерах и образуют пучок, обращенный к периферии слоевища. От сдавли
вания гифами фотобионт приобретает элипсоидную или грушевидную форму. 
Пучок двигающих гиф растет в направлении края слоевища и давит на окружаю
щие гифы, в результате чего впереди пучка гифы расходятся и между ними об
разуется маленькая клиновидная полость, в которую и проталкивается клетка 
фотобионта. Так постепенно двигающие гифы переносят клетки фотобионта 
в растущий край слоевища.

МОРФОЛОГИЯ И АНАТОМИЧЕСКОЕ СТРОЕНИЕ 
СЛОЕВИЩ АСКОМИЦЕТНЫХ ЛИШАЙНИКОВ

Внешне лишайниковые слоевища кардинально отличаются от образующих 
бионтов. Поскольку большая часть слоевища большинства видов аскомицетных 
лишайников образована грибом, то такие лишайники можно рассматривать как
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симбиотический фенотип грибов. Слоевище лишайника фактически представ
ляет собой специализированные камеры для клеток фотобионтов, которые 
обычно обладают слабой конкурентной способностью в отношении лихенизи
рованных грибов.

Морфологически наиболее простым симбиотическим фенотипом является 
лепрозное слоевище. Оно встречается у некоторых порошкоплодных лишайников 
из подпорядка Lecanorineae порядка Lecanorales (например, у видов рода 
Chaenotheca) и представителей порядка Arthoniales (виды рода Chrysothrix), у сте
рильных лишайников неопределенной таксономической принадлежности (виды 
рода Lepraria). Внешне лепрозное слоевище выглядит как белый, палевый или 
сернисто-желтый налет пудры на скалах или коре деревьев. В лепрозном слое
вище гифы микобионта хаотически переплетены и оплетают группы однокле
точных зеленых водорослей. Многие виды лепрозных лишайников почти не на
мокают, поскольку поверхности клеточных стенок гиф гидрофобны и способны 
отталкивать воду. Слоевища лепрозных лишайников получают необходимую 
для жизнедеятельности влагу из воздуха. Они часто развиваются в сухих, но за
тененных местах, нередко под нависшими скалами.

Примитивные слоевища встречаются также у некоторых лишайников, фото- 
бионтом которых являются нитчатые зеленые водоросли из семейства Trente- 
pohliaceae (виды родов Trentepohlia или Physolinum) или нитчатые цианобактери
альные колонии Scytonema. Такие слоевища имеют микронитчатое строение, 
так как микобионт повторяет форму роста фотобионта.

Накипное слоевище (рис. 332) встречается во всех порядках. Исключение 
составляют виды из подпорядка Peltigerineae. Оно развивается на поверхности 
или внутри субстрата, и тогда его можно заметить только по плодовым телам, 
выступающим наружу. На поверхности субстрата слоевище выглядит как тон
кая или толстая, гладкая или бородавчатая корочка. Корочка бывает сплошной 
или поделенной трещинками на маленькие площадочки — ареолы. Ареолиро- 
ванные слоевища развиваются только на каменистом субстрате. Иногда по краям 
накипного слоевища развиваются маленькие лопастинки. У некоторых накип
ных лишайников по краю слоевища имеется нелихенизированная зона — под- 
слоевище, в котором отсутствуют клетки фотобионта. Подслоевище нередко 
окрашено иначе, чем слоевище, и тогда оно выглядит как кайма вокруг слоеви
ща, обычно черного или белого цвета. Накипное слоевище настолько прочно 
срастается с субстратом, что отделить его от субстрата, не повредив, практически 
невозможно.

Строение накипного слоевища может быть гомеомерным (однородным, не 
разделенным на слои) или гетеромерным (слоистым): с развитым коровым сло
ем, обособленной зоной фотобионта и сердцевиной, которая контактирует с суб
стратом.

Особое положение занимают слизистые лишайники, фотобионтом которых яв
ляются цианобактерии: виды рода Nostoc у представителей порядка Lecanorales 
(250 видов из 8 родов) и виды родов Calothrix, Dichothrix, Stigonema у представи
телей порядка Lichinales (260 видов из 37 родов). Для слизистых лишайников 
характерно гомеомерное слоевище.
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А

Рис. 332. Graphis scripta. Рис. 333. Анатомическое строение Рис. 334. Hypogymnia 
Накипное слоевище гомеомерного слоевища. physodes. Листоватое

с гистеротециями д — СоНета flaccidum; Б — Leptogium слоевище
satuminum: I  — коровый слой, 2 — ризоиды

Гомеомерное слоевище (рис. 333) характеризуется 
отсутствием обособленной зоны фотобионта и воз
душной полости внутри слоевища. Гифы микобион
та в таком слоевище растут внутри желатинового 
чехла цианобактериальной колонии, контактируя с 
клетками фотобионта, но, как правило, не проника
ют в их муреновые мешочки. Желатиновые чехлы 
способны абсорбировать большое количество воды, 
и при полном насыщении водой слоевище лишайни
ка становится желеподобным, слизистым на ощупь.
В слизистых лишайниках фотобионт играет значи
тельную роль: он влияет на морфологию, водный 
обмен, определяет окраску слоевища. Коровый слой 
у большинства слизистых лишайников отсутствует; 
он развивается лишь у представителей некоторых 
родов (например, Leptogium). У видов сем. Collema- 
taceae слоевище лопастное (чешуйчатое или листо
ватое), у видов сем. Lichinaceae — ветвящееся.

Рис. 335. Cladonia stellaris. Кустистое слоевище
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Большинство листоватых (рис. 334) и кустистых (рис. 335) лишайников име
ют гетеромерное, т.е. состоящее из нескольких слоев, слоевище (рис. 336).

Слоевище листоватых лишайников обычно распростерто по субстрату и име
ет вид чешуек, розеток или довольно крупных, обычно разрезанных на лопасти 
пластинок. Слоевище кустистых лишайников имеет форму ветвящихся лент или 
разветвленных стволиков, срастающихся с субстратом только своим основани
ем. У кустистых лишайников слоевище растет вертикально вверх или вбок от 
субстрата или свисает вниз в виде более или менее длинных прядей.

У морфологически продвинутых таксонов есть коровый слой, который разви
вается с обеих сторон или только с одной стороны слоевища. Нередко верхний и 
нижний коровые слои у листоватых лишайников отличаются по цвету, размерам 
и анатомическому строению.

Б

Рис. 336. Анатомическое строение гетеромерного слоевища.
А — листоватый лишайник: / — верхний коровый слой, 2 — зона водорослей, 3 — сердцевина, 
4 — нижний коровый слой; Б — кустистое слоевище Usnea: 1 — коровый слой, 2 — зона водорослей, 

3 — периферическая часть сердцевины, 4 — осевой тяж (центральная часть сердцевины)
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Коровый слой (псевдопаренхима) образован параллельно или перпендикулярно 
(такой слой называется палисадным) расположенными по отношению к поверх
ности слоевища, плотно прилегающими друг к другу гифами микобионта. Эти 
гифы имеют гидрофильные клеточные оболочки и обычно выделяют большое 
количество глюканов типа лихенина или пустулина, которые склеивают гифы, 
так что они оказываются в желатиновом матриксе.

Одиночные коровые клетки могут вытягиваться в нити, образуя на поверх
ности слоевища войлок. Нередко коровый слой сверху бывает покрыт тонкой 
полисахаридной пленкой, называемой эпикортексом. Эпикортекс защищает 
нижележащие слои от потери воды. Иногда на поверхности корового слоя встре
чается эпинекральный налет. Он образуется в результате отмирания клеток ко
рового слоя, реже — клеток водорослей или состоит из кристаллов оксалата 
кальция. У некоторых лишайников эпинекральный налет образован отмершими 
клетками корового слоя и кристаллами оксалата кальция. Он способствует рас
сеиванию света, а оксалат кальция в засушливых местообитаниях может быть 
также источником воды для лишайников.

Толстый коровый слой, который развивается у многих видов лишайников, 
особенно в аридных областях или в условиях высокой освещенности, препятству
ет газовому обмену. Поэтому в коровом слое таких лишайников имеются аэра- 
ционные поры: цифеллы или псевдоцифеллы. Цифеллы образуются в результате 
расхождения гиф корового слоя, а псевдоцифеллы (рис. 337) — при разрыве гиф. 
Гифы, окаймляющие цифеллы или псевдоцифеллы, имеют гидрофобную по
верхность, поэтому в отличие от гиф корового слоя они не смачиваются водой, 
что способствует газообмену в насыщенном водой слоевище.

Коровый слой играет ключевую роль в водо- и газообменах и световой аб
сорбции. Поступление света к фотобионтам обусловлено гидратацией корового 
слоя. Свет частично задерживается корой. В этом процессе нередко участвуют и 
вторичные метаболиты («лишайниковые кислоты»), выделяемые микобионтом. 
Многие из них ярко окрашены и образуют кристаллы на поверхности корового 
слоя или в его желатиновом матриксе. Некоторые из них способны поглощать, 
преобразовывать или отражать свет, другие обладают антибиотической актив
ностью и защищают лишайники от поедания животными. Коровый слой при
дает лишайникам также эластичность и механическую прочность, что препят
ствует разрыву слоевища.

Сердцевинный слой (плектенхима) образован слабо переплетенными гифами 
микобионта, которые покрыты слоем гидрофобного белка гидрофобина. Прост
ранство между гифами заполнено воздухом. У многих лишайников в сердцевин
ном слое откладывается большое количество кристаллов вторичных метаболитов 
(«лишайниковых кислот»). В отличие от вторичных метаболитов нелихенизиро- 
ванных грибов, у лишайников это в основном полифенольные соединения, почти 
не растворимые в воде. Откладываясь на поверхности или внутри гидрофобного 
белкового чехла, они повышают гидрофобность гиф сердцевинного слоя.

Некоторые кустистые лишайники (виды рода Cladonia) имеют в сердцевине 
полость; у других, например у видов рода Usnea, в центре слоевища проходит 
сердцевинный тяж. Он образован параллельно идущими, плотно прижатыми друг
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к другу гифами микобионта (рис. 336, Б). Длина слоевищ некоторых видов рода 
Usnea достигает десятков сантиметров, и сердцевинный тяж наряду с коровым 
слоем повышает прочность, препятствуя разрыву слоевища.

Зона фотобионта расположена у периферии сердцевинного слоя, ближе к 
верхней поверхности. Клетки фотобионта не имеют непосредственного доступа 
к воде и растворенным питательным веществам. Трехмерная дифференциация 
слоевища позволяет фотобионту располагаться в пространстве в некотором отрыве 
от субстрата, в оптимальных условиях освещенности и в оптимальном положении 
для осуществления газового обмена. Этому способствует и возможность переме
щения клеток фотобионта в оптимальное для их жизнедеятельности положение 
внутри слоевища, осуществляемое гифами микобионта.

Некоторые лишайники помимо первичного фотобионта — зеленой водоросли, 
фиксирующей углерод, — имеют также вторичный фотобионт — цианобактерию, 
которая фиксирует также азот. Вторичный фотобионт располагается в специ
альных вместилищах, получивших название цефалодии. У большинства видов 
лишайников цефалодии внешние (рис. 338). Они представляют собой галлопо
добные образования на верхней поверхности слоевища. Внутренние цефалодии 
расположены в сердцевинном слое; они характерны для небольшого числа ви
дов (Nephroma arcticum, Solorina сгосеа и т.п.). Обычно в цефалодиях встречается 
только один вид цианобактерии. При этом для некоторых видов характерна 
удивительно высокая специализация. Например, у Peltigera aphthosa в цефалодиях 
развивается только Nostoc punctiformis. Но имеются лишайники, например виды 
рода Stereocaulon, у которых в цефалодиях несколько видов цианобактерий, от
носящихся к разным таксонам.

Процесс образования цефалодий изучен у ограниченного числа видов ли
шайников. Волосовидные грибные выросты корового слоя верхней или нижней 
поверхности или гифы нижней поверхности, при отсутствии нижнего корового 
слоя, при контакте с подходящей цианобактерией изменяют направление роста, 
выделяют слизистое вещество и обволакивают цианобактериальную колонию, 
формируя вокруг нее коровый слой. При образовании внешних цефалодий коро
вый слой слоевища в местах контакта с цефалодиями постепенно разрушается, 
и цефалодии оказываются непосредственно над слоем водорослей (первичного 
фотобионта), выступая на поверхности слоевища в виде крупинок или борода- 
вочек. При образовании внутренних цефалодиев гифы нижнего корового слоя 
расходятся, и колонии цианобактерий проталкиваются внутрь слоевища, где 
располагаются под слоем водорослей.

Микобионт стимулирует у цианобактерий, заключенных в цефалодии, образо
вание большого числа гетероцист, в которых фиксируется азот, и таким образом 
получает дополнительное азотное питание.

Лишайники прикрепляются к субстрату гифами сердцевинного слоя, ризоида
ми, ризинами или гомфом. Накипные лишайники не образуют специализиро
ванные органы прикрепления. Они плотно прирастают к субстрату всей своей 
нижней поверхностью. Листоватые чаще прикрепляются с помощью ризоидов, 
ризин, реже гомфом (род Umbilicaria), а кустистые — с помощью псевдогомфа 
или ризоидами. Органы прикрепления образованы микобионтом. Очень редко



502
ГРИБЫ И Г Р И Б О П О Д О Б Н ЫЕ  ОРГАНИЗМЫ

Рис. 337. Слоевище Cetraria 
islandica (1  — псевдоцифеллы)

Рис. 338. Peltigera aphthosa.
А — внешний вид слоевища: 1 — цефало
дии; Б — анатомическое строение слоевища 
с цефаподием: /  — коровый слой вокруг це- 
фалодия, 2 — грибные тяжи, соединяющие 
цефалодий со слоевищем, 3  — коровый слой 

слоевища

у листоватых слоевищ органы прикрепления отсутствуют, и тогда они прикреп
ляются к субстрату отдельными малюсенькими выростами корового слоя (род 
Hypogymnia).

Ризоиды представляют собой тонкие нити, состоящие из одного ряда клеток. 
Они образуются из клеток гиф корового слоя. В образовании ризин принимают 
участие гифы нижнего корового слоя и сердцевины. Такой прикрепительный 
тяж снаружи покрыт гифами корового слоя, а внутри него располагаются гифы 
сердцевины. Гифы ризин плотно прилегают друг к другу и нередко склеены 
между собой желатинообразным веществом. Вблизи субстрата у самого кончика 
ризины гифы расходятся в стороны, образуя кисточку или формируя прикрепи
тельную пластинку. На конце некоторых ризин выделяется желатинообразная 
капля, способствующая приклеиванию кончика ризины к субстрату. Образование 
ризин обычно начинается после соприкосновения слоевища с субстратом.

Ризины могут быть простыми, или в виде косиц, лохматых пучков, или фиб- 
риллезными, т.е. внешне походить на маленькие ершики. Хорошо развитые, 
густые ризины способствуют капиллярному поднятию воды от субстрата к слое
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вищу, что важно для лишайника, поскольку у него нет специальных структур 
для проведения и удержания воды внутри слоевища.

Гомф также образован гифами нижнего корового слоя и сердцевины, но внеш
не похож на толстую короткую ножку. В месте прикрепления гифы гомфа обра
зуют зубцы, с помощью которых плотно прикрепляются к субстрату. В отличие 
от гомфа псевдогомф образован только гифами сердцевины.

ВЗАИМОДЕЙСТВИЕ МИКОБИОНТА С ФОТОБИОНТОМ

Лишайники — комплексная система взаимодействия симбионтных партне
ров, которая развилась в процессе коэволюции, однако регуляторные механизмы 
симбиоза до сих пор неясны. Близкий контакт между обоими бионтами в ли
шайниковом симбиозе следует за попыткой гриба паразитировать на хозяине — 
фотобионте. У микобионтов имеются гифы, которые формируют апрессории 
и гаустории, проникающие в клеточную стенку, но не проникающие обычно 
в плазмолему фотобионта. За исключением очень небольшого числа плохо сба
лансированных лишайников, микобионты большинства лишайников перевари
вают только мертвые клетки водорослей.

Выделяемые микобионтом секреты представляют собой гидрофобный мат
рикс, располагающийся на поверхности гиф. В результате этого гриб и водоросль 
образуют структурное и функциональное единство. При этом фотобионт получает 
от микобионта только воду и питательные соли, а микобионт получает от водо
рослей продукты фотосинтеза, а от цианобактерий еще и азотистые соединения.

Тип взаимодействия определяется таксономической принадлежностью мико- 
и фотобионта, тонкой структурой и составом клеточной стенки фотобионта, а 
также уровнем морфологической дифференциации слоевища. Морфогенетиче
ское влияние фотобионта на симбиотические взаимоотношения велико, об этом 
свидетельствует тот факт, что у некоторых видов подпорядка Peltigerineae мико
бионт образует морфологически различные слоевища — кустистые или листова
тые, в зависимости от того, зеленая водоросль или цианобактерия являются 
первичным фотобионтом. Такие морфы называют фотосимбиодесмами.

В местах контакта лихенизированных аскомицетов с цианобактериями гифы 
микобионта образуют выросты, проникающие в желатиновые чехлы цианобак
териальной колонии, но которые не проникают в их муреновые мешочки.

У накипных и листоватых лишайников, фотобионтами которых являются 
зеленые водоросли Соссотуха или Elliptochlorus, обычно наблюдается взаимо
действие по типу «стенка к стенке» (рис. 339, А). В наружном слое клеточных 
стенок этих водорослей содержится спорополенин — энзиматически неразру- 
шаемое вещество, подобие биополимера.

В слоевищах накипных лишайников, фотобионтами которых являются зеле
ные водоросли (например, из родов Trentepohlia, Trebouxia), имеющие целлю
лозные клеточные стенки, микобионты образуют внутриклеточные гаустории 
пальцеобразной формы (рис. 339, Б).



504
ГРИБЫ И ГРИ Б О П О Д О Б Н ЫЕ  ОРГАНИЗМЫ

Рис. 339. Типы взаимодей
ствия микобионта с фото

бионтом.
А — взаимодействие «стенка к 
стенке»; Б — внутриклеточная 
гаустория, В — внутристенная 
гаустория 1-го типа; Г — внут
ристенная гаустория 2-го типа

Однако у многих лишайников контакт микобионта с водорослями осуществ
ляется с помощью внутримембранных гаусторий, не проникающих внутрь клет
ки. Различают 2 типа такого контакта. Для первого типа характерны короткие 
палочковидные гаустории, проникающие внутрь клеточной стенки Trebouxia. 
В месте проникновения гаустории стенка фотобионта утолщается (рис. 339, В). 
Такой тип контакта встречается у представителей порядка Lecanorales, имеющих 
накипное или чешуйчатое слоевище, например у видов семейства Cladoniaceae.

Второй тип контакта обнаружен у лишайников с листоватыми и кустистыми 
слоевищами, фотобионтом которых является Trebouxia. Микобионт образует едва 
различимые внутристенные гаустории, не деформирующие клеточные стенки 
фотобионта (рис. 339, Г). Этот тип контакта характерен для представителей под- 
порядков Teloschistineae и Lecanorineae (особенно для видов сем. Parmeliaceae).

РАЗМНОЖЕНИЕ ЛИШАЙНИКОВ

У лишайников существует три типа размножения: вегетативное, бесполое и 
половое. Размножается либо только микобионт, либо лишайник.
■ Наиболее часто наблюдается вегетативное размножение, основанное на спо
собности слоевища лишайника регенерировать из отдельных участков. Оно осу
ществляется путем фрагментации (отделение участков) слоевища или с помощью 
специальных образований — соредий или изидий.

Фрагментация происходит механически. Хрупкие в сухую погоду лишайники 
легко ломаются от прикосновения проходящих животных или людей, которые 
и переносят фрагменты слоевищ на различные расстояния. Обломки слоевищ, 
попав в соответствующие условия, развиваются в новые слоевища, однако фраг
ментация возможна только при механическом повреждении или разрушении 
слоевища. Обломки обычно остаются и развиваются в новое слоевище недалеко 
от материнского организма, что мало способствует расселению лишайников.

В процессе длительной эволюции лишайники выработали для размножения 
специальные приспособления, в которых присутствуют гифы микобионта и клет
ки фотобионта, но которые нередко значительно легче фрагментов слоевищ и 
поэтому могут расселяться на большие расстояния, — это соредии и изидии. 
Благодаря им микобионту не нужно затрачивать усилия на поиск подходящего 
фотобионта.

Соредии состоят из одной или нескольких клеток фотобионта, окруженных 
сплетением тонких, состоящих из коротких клеток, гиф микобионта. Скопле
ния соредий в виде порошистой или гранулированной массы называются сора-
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А Б
Рис. 340. Строение соралей.

А — сораль; Б — отдельные соредии

лями (рис. 340). Их форма и расположение на слоевище постоянна для вида. 
Они могут быть точковидными, головчатыми, щелевидными, манжетовидными, 
губовидными, шлемовидными; краевыми или поверхностными. Соредии обра
зуются в зоне фотобионта. В некоторых местах фотобионты начинают усиленно 
делиться. Гифы микобионта, соприкасающиеся с делящимися клетками, начина
ют расти, вклиниваются между дочерними клетками фотобионта, разветвляются, 
разъединяют их и обвивают каждую клетку. Разрастаясь, гифы микобионта, как 
оберткой, покрывают клетки фотобионта. Постепенно образуются слои из таких 
клеток. Они давят на коровый слой, который от сильного давления разрывается, 
и соредии выходят на поверхность.

У некоторых лишайников, например у Lobaria pulmonaria или некоторых на
кипных лишайников, началу процесса деления водорослей предшествует усилен
ное разрастание гиф микобионта. И только после того, как образуется рыхлая 
масса гиф, начинается процесс деления клеток фотобионта.

Накипные лишайники значительно реже, чем листоватые и кустистые, обра
зуют соредии. У слизистых лишайников соредии не образуются.

На образование соредий влияют экологические факторы — освещение, влаж
ность и даже ориентация поверхности субстрата. На горизонтальных субстратах 
соредии образуются реже, чем на вертикальных.

Изидии представляют собой маленькие выросты на верхней поверхности 
слоевища (рис. 341). Они повторяют строение таллома лишайника, т.е. если ли
шайник покрыт верхним коровым слоем, то изидии также будут с коровым 
слоем, а если у лишайника, как, например, у Collema, коровый слой отсутству
ет, то его у изидий тоже не будет. Форма изидий различна: шаровидная, палоч
ковидная, шпателевидная, коралловидная. Цвет изидий обычно такой же, как у 
слоевища, или чуть темнее. Строение изидий, их форма и местоположение явля
ются значительными таксономическими характеристиками на видовом уровне.



506
ГРИБЫ И Г Р И Б О ПО Д ОБ Н ЫЕ  ОРГАНИЗМЫ

Рис. 341. Изидии.
А — форма изидий: / — шаровидная, 2 — булавовидная, 3 — цилиндрическая, 4 — коралловидная;

Б — поперечный разрез через слоевище с изидиями: / — изидия

У лишайников с коровым слоем изидии образуются путем разрастания и 
выпячивания гиф корового слоя. В дальнейшем сюда переходят клетки фотоби
онта. Расположение основных плектенхим внутри изидий соответствует такому 
же в слоевище.

Когда изидии отламываются и попадают на подходящий субстрат, из них 
развивается новое слоевище. Изидии не только участвуют в размножении ли
шайников, они увеличивают ассимиляционную поверхность слоевища. Кроме 
того, большое количество близко расположенных друг к другу изидий способ
ствует задержке на поверхности слоевища влаги, которая так необходима для 
жизнедеятельности лишайников. У некоторых видов лишайников изидии раз
виваются только в очень засушливых местах, а в местах с высокой относитель
ной влажностью воздуха изидии не образуются. На вершине изидий некоторых
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Рис. 342. Поперечный разрез через 
слоевище с пикнидией.

1 — коровый слой слоевища; 2 — серд
цевина; 3 — конидиеносец; 4 — конидии

видов лишайников развивается воз
душная пора, и, таким образом, 
эти изидии участвуют также в аэра
ции внутренних слоев слоевища.

Визы, образующие соредии или 
изидии, реже образуют апотеции 
или перитеции.
■ Почти 60% известных лихе
низированных грибов образуют 
конидиальные анаморфы. Кони
дии обычно образуются в кониди- 
омах, которые могут быть шаро
видной или грушевидной формы 
и имеют одиночную пору, от
крывающуюся на вершине. Эти 
структуры называют также пикни
ками (рис. 342). Конидии образу
ются конидиогенными клетками, 
которые могут быть простыми или 
ветвящимися и анастамозирую- 
щими. Конидии лишайников очень разнообразны по форме и величине. У не
которых видов лишайников одновременно развиваются разные типы конидий: 
микро-, мезо- и макроконидии. Конидии используют как диагностический 
критерий при разграничении видов и некоторых родов лишайников.

Роль конидий у лишайников до сих пор дискутируется. Имеются указания, 
что некоторые конидии могут функционировать как спермации. Другие исследо
ватели считают их структурами бесполого размножения. Однако ни одна из этих 
точек зрения не имеет убедительных подтверждений.
■ Половое размножение у лишайников свойственно только микобионту. При 
половом размножении на слоевищах лишайников в результате полового про
цесса образуются плодовые тела, дающие споры много лет.

Плодовые тела лихенизированных аскомицетов принципиально не отлича
ются от нелихенизированных грибов. У лишайников встречаются апотеции, пе
ритеции, псевдотеции и гистеротеции (исключение — клейстотеции, которые 
у лишайников не найдены). Развиваются плодовые тела у лишайников так же, 
как и у нелихенизированных грибов, по аскогимениальному или асколокулярному 
типу. Большинство лихенизированных грибов относится к аскогимениальным 
грибам.

ч*. \ / V
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Рис. 343. Внешний вид апотециев и гистеро- 
тециев.

А — апотеции: 1 — край апотеция, 2 — диск апоте
ция; Б — гистеротеции

При асколокулярном типе развития 
сумки появляются в полостях на ранних 
этапах формирования стромы, которая в 
дальнейшем будет образовывать гомока- 
риотичную часть зрелого плодового тела. 
При аскогимениальном типе плодовое тело 
образуется после возникновения дикарио
тичной фазы.

Развитие плодового тела асколокуляр- 
ных лишайников начинается с возникно
вения особой ткани, состоящей из тесного 
сплетения гиф, — стромы. В строме закла
дывается архикарп (женский половой ор
ган), а затем появляются особые каме
ры — локулы, в которых формируются 
сумки со спорами. Большая часть грибной 
части между локулами отмирает, и от нее 
остаются лишь отдельные вертикально 
расположенные гифы, сросшиеся своими 
верхушками, — парафизоиды. 

у аскогимениальных лишаиников архикарп закладывается в верхней части 
сердцевинного слоя непосредственно среди вегетативных гиф. В плодовых телах 
формируется настоящий гимениалышй слой, образованный вертикально стоящи
ми сумками со спорами и развивающимися между ними грибными гифами — 
парафизами. Парафизы — это тонкие, простые или ветвящиеся, нитевидные 
гифы, толщиной не более 1,5—2 мкм, верхушки которых не срастаются.

Большинство лишайников образуют плодовые тела открытого типа — апо
теции (рис. 343, А). Это округлые дисковидные образования, внешне похожие 
на маленькие блюдца. Если несколько апотециев развивается рядом, то они не
редко становятся угловатыми. Гистеротеции — это удлиненные, вытянутые в 
виде линий апотеции (рис. 343, Б). Апотеции располагаются обычно на поверх
ности слоевища, но у некоторых лишайников они могут быть погруженными.

В апотециях различают центральную часть — диск и периферическую — 
округлый, выпуклый валик, окружающий диск. Гаматеций развивается на 
поверхности диска. В нем выделяют три слоя: эпигимений (или эпитеций), ги
мений и гипотеций. Эпитеций образован выступающими над сумками, нередко 
булавовидно утолщенными, окрашенными и плотно прилегающими друг к другу 
концами парафиз. Этот слой защищает сумки со спорами. От окраски эпитеция 
зависит цвет диска. Ниже расположен гимениалышй слой. В нем находятся сумки 
со спорами и парафизы. Под гимениальным слоем расположен слой из плотно
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переплетенных гиф — гипотеций. Гипотеций образован основаниями парафиз и 
здесь же располагается аскогенный аппарат, из которого по мере созревания 
вырастают сумки. Гимениальный слой и гипотеций окружены, как оболочкой, 
слоем гиф — эксицпулом. Он может окружать их с боков и снизу, и тогда он 
напоминает чашу, или охватывать их только с боков в виде кольца. В эксци- 
пуле различают внутреннюю часть — паратеций и внешнюю боковую часть — 
амфитеций.

Край апотеция окружает диск снизу и с боков. В зависимости от строения 
различают три типа апотециев: лецидеевые, леканоровые и биаторовые. Эти 
названия произошли от латинских названий родов лишайников: Lecidea, Lecanora, 
Biatora.

У лецидеевых апотециев эксципул хорошо развит (рис. 344, А). Диск апотеция 
и край очень твердые и имеют одинаковую, обычно темную окраску. Гифы, об
разующие эксципул, темноокрашены, плотно прилегают друг к другу, защищая 
апотеций с трех сторон. Верхний, кольцевой край эксципула называют собст
венным краем апотеция. В собственном крае и под апотецием фотобионт не 
встречается.

Леканоровые апотеции встречаются только у лишайников и имеют более 
сложное строение (рис. 344, Б). У них развивается слоевищный край, в котором 
имеются клетки фотобионта. Происходит слоевищный край из кольцевого края 
амфитеция эксципула. В амфитеции леканоровых апотециев можно различить 
коровый слой (иногда он отсутствует) и зону водорослей, которые у гомеомер- 
ных лишайников распределены равномерно в толще амфитеция. У гетеромерных 
лишайников встречается также сердцевинный слой. Слоевищный край окрашен 
так же, как слоевище, а диск может быть окрашен иначе.

Биаторовые апотеции по строению сходны с лецидеевыми (рис. 344, В). От
личаются от них более мягкой консистенцией и обычно светлоокрашенными 
гифами эксципула и светлой окраской диска.

На образование апотециев влияют различные факторы. Неблагоприятные 
условия, такие, как высота снежного покрова и, следовательно, уменьшение пе
риода вегетации, сильные ветры, отрицательно влияют на образование апоте
циев. В теплых местообитаниях количество апотециев обычно больше, чем

Рис. 344. Анатомическое строение апотециев разных типов.
А — лецидеевый; Б — леканоровый; В — биаторовый; I  — эпитеций; 2 — гимениальный слой; 3 — 
гипотеций; 4 — эксципул; 5 — паратеций эксципула; 6 — амфитеций эксципула (слоевищный край)
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в холодных. В полярных областях половой процесс у лишайников подавлен и 
репродуктивные структуры либо вообще не закладываются, либо встречаются 
крайне редко.

Перитеции — плодовые тела закрытого типа, кувшинообразной или овальной 
формы, более или менее погруженые в слоевище лишайника (рис. 345). На верши
не перитеция имеется отверстие — устьице, через которое выбрасываются зрелые 
споры. Стенки перитеция состоят из нескольких слоев. Типичный гимениальный 
слой располагается на внутренней, чашевидно вогнутой поверхности перитеция 
и заметен на ранних стадиях развития плодового тела. Он состоит из сумок со

спорами и парафиз, которые 
у некоторых лишайников во
обще не образуются или очень 
рано расплываются в слизь. 
Снаружи гимениальный слой 
окружает светло- или тем- 
ноокрашенная оболочка — 
эксципул, состоящий в свою 
очередь из нескольких слоев 
гиф, разделенных на удли
ненные клетки. Нередко сам 
эксципул снаружи бывает 
покрыт оболочкой — покры- 
вальцем. Обычно покрываль- 
це темноокрашенное и в зави
симости от вида лишайника 
может охватывать эксципул 
со всех сторон, покрывать 
его до половины, развиваться 
только около устьица или во
обще отсутствовать. Около 
устьица нередко развиваются 
особые защитные нитевидные 
гифы — перифизы.

У лишайников встреча
ются прототуникатные, уни- 
туникатные, фисситуникат- 
ные, битуникатные и лека
норовые сумки (рис. 346).

Рис. 345. Перитеции.
А — внешний вид; Б — анатоми
ческое строение; 1 — гимениаль
ный слой; 2 — перифизы; 3 — ги

потеций; 4 — эксципул
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Рис. 346. Типы сумок и механизм 
освобождения спор.

А — унитуникатные сумки (Pertusaria), Б — 
битуникатные (Arthonia), В — леканоровые 

(Lecanora)

Они отличаются механизмом осво
бождения спор. В прототуникатных 
сумках специальный механизм осво
бождения спор отсутствует, и они 
просто освобождаются после разру
шения стенки сумки. У лихенизиро
ванных грибов прототуникатные сумки вторичны. Унитуникатные сумки могут 
открываться с помощью крышечки и без крышечек, но у лишайников унитуни
катные сумки с крышечками не встречаются. У многих лишайников униту
никатные сумки имеют 2 оболочки, которые не разъединяются при освобожде
нии спор и функционируют как единая оболочка.

Фисситуникатные сумки представляют собой разновидность битуникатных. 
При освобождении спор оболочки разъединяются. Внутренняя сумка (эндоаск) 
выпрыгивает из расколовшейся внешней оболочки, за что получила название 
«джек в ящике». Многие лихенизированные грибы, например роды Arthonia, 
Verrucaria, Opegrapha и др., имеют фисситуникатные сумки.

Наиболее распространен у лихенизированных аскомицетов леканоровый 
тип сумок (рис. 347). Леканоровые сумки представляют собой эволюционно 
древний тип сумок. Для них характерен комплекс верхушечного купола, кото
рый является утолщением внутренней оболочки сумки (эндоаска). Эта структура 
называется толусом. Внутренняя структура толуса хорошо просматривается в 
поле светового и электронного микроскопов. Она может быть довольно простой, 
но чаще высокодифференцированна. Здесь имеются окулярная камера и осевой 
канал. Если окулярная камера вытянута далеко внутрь верхушечного купола, то 
она может быть закрыта пробкой, но тонкий осевой канал обычно проникает 
внутрь этой пробки. Самая верхняя часть пробки называется осевым телом. 
Разные структуры верхушечного купола могут быть амилоидными (и тогда они 
окрашиваются раствором Люголя в синий цвет) и неамилоидными (не окраши
ваются). Эти реакции имеют важное значение в диагностике семейств и родов 
лишайников.

Размеры спор лишайников разных видов и родов сильно колеблются. Мак
симальные размеры спор известны у Pertusaria velata и Varicellaria rhodocarpa. 
У последнего вида размеры спор 350x115 мк. Однако самые длинные споры 
у Bacidia marginalis — до 510 мкм. Самые маленькие споры имеют сферическую 
форму и встречаются у видов родов Biatorella и Acarospora.

Форма спор и их строение также разнообразны (рис. 348). Они бывают 
округлыми, эллипсоидными, яйцевидными, игловидными, веретеновидными, 
прямыми и изогнутыми, одноклеточными, двух- и многоклеточными. Кроме
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Рис. 347. Верхняя часть (апикаль
ный аппарат) строения сумки ле- 

канорового типа.
1 — стенка сумки; 2 — толус (верху
шечный купол); 3 — амилоидная часть, 
дающая светло-Голубое окрашивание с 
раствором Люголя; 4 — амилоидная 
часть, красящаяся в синий цвет; 5 — 
окулярная камера; 6 — осевой канал;

7 — цитоплазма сумки

Рис. 348. Форма и строение аскоспор.
А — шаровидная аскоспора; Б — эллипсоидная; В — уд
линенная; Г — биполярная; Д  — 2-клеточная с равно
мерно утолщенной стенкой; Е — 2-клеточная с нерав
номерно утолщенной стенкой; Ж, 3 — многоклеточные 
с поперечными перегородками; И — игловидная мно

гоклеточная; К — муральная

поперечных перегородок в многоклеточных спорах встречаются продольные пе- 
регородки. Такие споры у лишайников называют муральными. Только у лишай
ников встречаются полярные споры (их чаще называют биполярными). Эти споры 
имеют посередине толстую перегородку, внутри которой проходит тонкий ка
нал. Лишайники с полярными спорами предпочитают в качестве субстрата мор
ские скалы или известняки.

Распространяются лишайники с помощью ветра, капель дождя, струями 
воды, насекомыми. Тяжелые и большие пропагулы, какими являются, напри
мер, изидии или крупные споры, обычно прорастают недалеко от материнской 
особи. На небольшие расстояния их разносят дождевые капли или животные. 
Мелкие пропагулы (соредии, мелкие споры) распространяются на большие рас
стояния. Нередко их разносит ветер.

Попав в благоприятные условия, пропагула прежде всего «стремится» закре
питься на субстрате, и только после этого образуется новое слоевище. Рост соре
дии начинается с разрастания гиф микобионта, соприкасающихся с субстратом, 
чтобы закрепиться на нем. Соредии могут сливаться друг с другом. Внутри соредии 
или такой соредиозной массы происходит усиленное деление клеток фотобионта, 
рост гиф микобионта, и только после этого образуется новое слоевище.

Освободившиеся из сумок споры прорастают, образуя на поверхности суб
страта тонкую сеточку из гиф. Гифы приклеиваются к субстрату желатинооб
разным веществом. Если гифы не встретят соответствующую данному микоби- 
онту водоросль, то они вскоре погибают. Однако некоторое время гифы могут 
существовать за счет любых водорослей, которые они встречают на своем пути, 
но образовать с ними новое слоевище лишайника не могут. При встрече с под
ходящим фотобионтом они оплетают его и заставляют усиленно делиться, об
разуя вместе с ним соредиоподобный налет на поверхности субстрата. Только 
после увеличения биомассы фотобионта до необходимого количества начинается 
процесс дифференциации слоевища.
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ЭКОЛОГИЧЕСКИЕ ГРУППЫ ЛИШАЙНИКОВ

По отношению к субстрату и факторам окружающей среды лишайники 
подразделяют на ряд экологических групп. Различают лишайники, растущие на 
почве, деревьях, камнях, мхах и других субстратах. Основное условие поселения 
лишайников — длительная неподвижность субстрата. Хотя некоторые лишай
ники могут расти на самых разнообразных субстратах, многие виды обладают 
избирательной способностью и поселяются на немногих или даже на одном типе 
субстрата. Нередко переход на другой субстрат вызван ухудшением условий су
ществования вида, например макроклиматическими факторами, загрязнением 
воздуха и т.п. По отношению к субстрату выделяют эпигейные, эпилитные, 
эпифитные, эпиксильные, эпибриофитные и эпифильные лишайники.

Эпигейные (напочвенные) лишайники обычно поселяются на бедных питатель
ными веществами почвах (песчаных, торфянистых, щебнистых и т.п.), мало
пригодных для развития растений. В значительной степени видовой состав эпи- 
гейных лишайников обусловлен pH субстрата. Лишайниковые группировки 
торфянистых почв, имеющих кислую реакцию, отличаются от группировок ли
шайников, произрастающих на почвах, богатых известью. Среди эпигейных 
лишайников встречаются кочующие формы, у которых связь с почвой практи
чески отсутствует и они переносятся ветром (например, Xanthoparmelia camscha- 
dalis, Aspicilia esculenta и др.), и постоянно прикрепленные формы. Огромные 
пространства тундр и лесотундр покрыты лишайниками, среди которых встре
чаются роды Cladonia, Alectoria, Cetraria, Stereocaulon, Peltigera, Nephroma и др. 
В сухих борах-беломошниках развит лишайниковый покров из кустистых ли
шайников рода Cladonia. Эпигейные лишайники часто растут вдоль дорог, на 
опушках, где слабо развит напочвенный растительный покров. В пустынях 
и полупустынях эпигейные лишайники часто представлены накипными форма
ми, хорошо различимыми лишь во влажный период года. Здесь же встречаются 
кочующие лишайники.

Эпилитные лишайники развиваются на каменистом субстрате. Среди них есть 
виды с лепрозными, накипными, листоватыми и кустистыми слоевищами. На
кипные могут быть эндолитными — со слоевищем, целиком погруженным в суб
страт (например, некоторые виды рода Verrucaria), и полуэндолитными, у которых 
внутри субстрата находится только сердцевина и прикрепляющие слоевище гифы, 
а верхняя кора и зона фотобионта расположены снаружи. Из лишайников с на
кипными слоевищами на камнях произрастают виды родов Lecanora, Lecidea, 
Aspicilia, Acarospora, Rhizocarpon и др., с листоватыми — Parmelia, Physcia, Umbi- 
licaria и др., с кустистыми — Sphaerophorus, Stereocaulon и др. Среди эпилитных 
лишайников имеются кальцефильные виды, поселяющиеся на известняках и дру
гих горных породах, содержащих известь (многие виды рода Verrucaria), и каль- 
цефобные, растущие на гранитах и других неизвестковых породах (например, 
виды рода Umbilicaria). Среди эпилитных лишайников много видов с узкой суб
стратной амплитудой, которые растут исключительно на камнях и не переходят 
на другие субстраты.



514
ГРИБЫ И Г Р И Б О П О Д О Б Н Ы Е  ОРГАНИЗМЫ

Эпифитные лишайники, растущие на стволах и ветвях деревьев и кустарни
ков, включают накипные, кустистые и листоватые формы. Среди накипных 
имеются гипофлеоидные виды, слоевища которых растут под корой, а на поверх
ность выступают только плодовые тела, и эпифлеоидные, слоевища которых 
произрастают на коре. Среди лишайников рода Graphis есть виды с гипофлео- 
идными и эпифлеоидными слоевищами. Эпифлеоидное слоевище характерно 
для G. scripta, развивающегося на гладкой коре многих древесных пород. К наи
более распространенным эпифитным кустистым и листоватым лишайникам от
носятся виды родов Bryoria, Evemia, Usnea, Pamelia, Hypogymnia, Physcia, Xanthoria 
и др. Физические и химические свойства субстрата сильно влияют на видовой 
состав и распределение эпифитных лишайников. Большое значение для лишай
ников имеет возраст дерева, структура коры, жесткость, ее расчленение, частота 
отслаивания, pH. Имеется некоторое тяготение разных видов лишайников к 
частям деревьев (основанию, средней и верхней частям стволов, ветвям), что 
обусловлено не только свойствами коры разных частей дерева, но и условиями 
освещенности и влажности. Во влажных условиях горных ущелий эпифитные 
лишайники затрудняют доступ воздуха к коре, способствуют накоплению влаги 
и являются приютом для насекомых и грибов, многие из которых разрушают 
древесину. Возможен переход эпифитных лишайников с коры на листья и хвою, 
что вызывает их пожелтение и отмирание (например, Hypogymnia physodes может 
развиваться на хвое елей).

К эпиксильным лишайникам, развивающимся на обработанной, обнаженной 
или гниющей древесине, относятся многочисленные виды накипных, листоватых 
и кустистых лишайников. На древесину чаще переходят эпифитные и эпигейные 
виды, значительно реже, обычно в арктических широтах, эпилиты. Это одна из 
молодых субстратных групп. В ней мало видов, приуроченных только к этому 
субстрату.

Эпибриофитные лишайники обитают на дерновинках мхов. В лесах северной 
и умеренной зон на замшелые субстраты (стволы поваленных деревьев, камни) 
нередко переходят напочвенные лишайники родов Cladonia, Peltigera, Nephroma 
и др. В тундре на мхах много накипных лишайников. Здесь обычна Ochrolechia 
tartarea, обрастающая беловатой корочкой мхи и другие растения. В субтропи
ках стволы деревьев нередко бывают покрыты мхами, поверх которых развива
ются лишайники (Physcia, Collema, Lobaria и др.). Ввиду сходства экологических 
ниш мхи и лишайники в ряде растительных сообществ нередко выступают как 
потенциальные конкуренты, при этом на их взаимоотношения большое влияние 
оказывают микроклиматические факторы. Не исключено, что некоторые виды 
лишайников способны даже паразитировать на мхах.

Эпифильные лишайники, растущие на листьях и хвое вечнозеленых пород, 
немногочисленны и произрастают главным образом в тропиках и субтропиках. 
Вероятно, это одна из наиболее древних субстратных групп. Здесь в основном 
преобладают виды, не встречающиеся на других субстратах. Развиваются они на 
поверхности листьев, редко проникая в их ткани. Вопрос о паразитизме лишай
ников до сих пор не решен, хотя имеются наблюдения, что среди эпифильных
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лишайников существуют переходные формы от чистого паразитизма к умерен
ному паразитизму. На Кавказе на листьях чая встречается Fellhanera bouteillei. 
Снижая фотосинтез, этот лишайник ослабляет чайный куст.

В зависимости от условий произрастания также выделяют различные груп
пы лишайников. Амфибические (водные) лишайники растут в непосредственной 
близости от воды или в местах, часто заливаемых водой: в зоне брызг, приливов, 
прибоев, в горных ручьях и небольших речках, пересыхающих в летний период, — 
или погружены в воду, как это характерно для Collema ramenskii, обитающей 
в оз. Байкал. Одним из приспособлений к жизни в этих условиях является за
щита органов размножения микобионта; поэтому они закладываются глубоко 
в слоевище.

Ксерофитные лишайники развиваются в открытых, сухих местообитаниях. 
Преобладают в степных и пустынных районах, а в северных областях нередко 
отдают предпочтение хорошо прогреваемым субстратам, например известнякам. 
Для защиты от инсоляции у этих лишайников нередко имеется эпинекральный 
слой, коровый слой утолщен, а плодовые тела глубоко погружены в слоевище.

Ареалы, т.е. области распространения, лишайников различны. Эти организмы 
встречаются во всех ботанико-географических зонах. На их распространение 
влияют влажность, температура, условия освещенности, наличие подходящего 
субстрата. Наибольшего развития они достигают в умеренных и холодных облас
тях, в горах. Значительно меньше их в сухих местностях (например, в пустынях). 
Среди лишайников встречаются стенотопные виды, т.е. приспособленные 
к жизни в строго определенных условиях, например на определенной горной 
породе, и эвритопные виды, способные существовать в разнообразных условиях. 
Ареалы их обычно очень обширны. Например, Rhizocarpon geographicum, Peltigera 
canina и др. встречаются от Арктики до тропиков. Эвритопные виды нередко 
имеют широкую субстратную амплитуду. Например, Xanthoria parietina (стенная 
золотянка) отмечена на мхах, растительных остатках, коре деревьев, выходах 
горных пород, железе, костях, рогах, черепице, кусках свинца, стекле, картоне, 
шлаке, старых плодовых телах трутовых грибов, слоевищах разных лишайников 
и других субстратах.

ЗНАЧЕНИЕ ЛИШАЙНИКОВ

Как автогетеротрофные компоненты биогеоценозов лишайники одновре
менно аккумулируют солнечную энергию и разлагают органические и минераль
ные вещества. Первыми колонизируя субстраты, непригодные для поселения 
других растений (например, скалы, горные отвалы и др.), лишайники участвуют 
в «биологическом выветривании», подготавливая почву для других организмов. 
Гифы микобионта, проникая по микротрещинкам или спайкам в глубь породы, 
постепенно разрушают ее. В этом процессе велика роль «лишайниковых кис
лот», которые взаимодействуют с катионами горных пород, что приводит к из
менению кристаллической решетки и, как следствие этого, изменению цвета 
и прочности породы.
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Эпигейные лишайники селективно влияют на микроорганизмы, препятству
ют микоризообразованию, тормозят прорастание семян и развитие проростков 
растений, прорастание спор и развитие протонемы мхов, обогащают почву орга
ническими веществами, а виды с цианобактериями — также азотом.

Долговечность, нетребовательность и устойчивость к неблагоприятным усло
виям среды делают лишайники в некоторых биогеоценозах (например, тундро
вых) основными компонентами. Значение лишайников во флоре того или иного 
региона определяется лишайниковым коэффициентом (J1K), отражающим от
ношение количества видов лишайников к числу видов высших растений. Чем 
выше этот коэффициент, тем большее значение имеют лишайники на опреде
ленной территории (например, J1K Эстонии — 0,54; полуострова Таймыр — 4; 
Антарктиды — 117). Биомасса лишайников разных территорий неодинакова, 
наибольших величин она достигает в тундрах.

Распределение лишайников на территории зависит от многих причин, в том 
числе от степени загрязнения воздуха. Они могут служить индикаторами его 
чистоты. Особенно заметна разница в количестве и видовом составе лишайни
ков при сравнении естественных и нарушенных фитоценозов. Имеются виды 
лишайников, устойчивые (полеотолерантные) и чувствительные к загрязнению. 
Выявлена корреляция между загрязнением воздуха отходами промышленных 
производств (серным диоксидом, окислами азота, соединениями фтора и т.п.) 
и видовым разнообразием лишайников: чем выше загрязнение атмосферы, тем 
меньше лишайников. При повышении загрязнения воздуха отмечается последова
тельное исчезновение лишайников: сначала вымирают кустистые, потом листова
тые, затем накипные. Многие виды рода Usnea — хорошие индикаторы чистоты 
атмосферы, так как не выносят загрязнения. Устойчивы к загрязнению некоторые 
виды родов Xanthoria, Physcia, Lecanora и др.

Лишайники тундр служат основным кормом северных оленей, и миграция 
этих животных по тундре объясняется поисками лучших пастбищ. Кроме оле
ней кустистые виды рода Cladonia — «оленьего мха» (ягеля) могут потреблять и 
другие, в том числе домашние, животные — свиньи, овцы, коровы. Некоторые 
улитки и другие беспозвоночные животные также питаются лишайниками, но 
большинство беспозвоночных используют лишайники лишь как убежище.

Значение лишайников в рационе человека невелико, хотя известно, что в 
Японии готовят различные блюда из Umbilicaria esculenta\ в Египте при выпечке 
хлеба для его ароматизации добавляли Pseudevemia Jurfiiracea; индейцы Северной 
Америки использовали для приготовления пищи некоторые виды рода Вгуопа\ 
в северных районах России во время голода в муку при выпечке хлеба добавляли 
Cetraria islandica. В качестве источника витамина С известна Flavocetraria cucullata. 
Во время Великой Отечественной войны в СССР был разработан способ про
мышленного получения глюкозы из слоевищ лишайников.

Некоторые виды лишайников (Roccella fucoides, Ochrolechia tartarea) ранее 
применялись для получения красок и лакмуса. Вещества, экстрагируемые из 
видов родов Evemia, Ramalina, Parmelia, раньше использовались в парфюмерной 
промышленности.
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Многие лишайники продуцируют антибиотические вещества. К их числу 
относится усниновая кислота. На основе этой кислоты в середине XX в. в Рос
сии был создан промышленный препарат «бинан» (натриевая соль усниновой 
кислоты), применявшийся в 60—80-х гг. в медицине. Некоторые виды лишай
ников издавна используются в народной медицине.

При определении возраста горных пород, а также в археологии используют 
лихенометрический метод, основанный на знании ежегодного прироста лишай
ников, растущих на определенном субстрате и в определенной климатической 
области.

Среди лишайников почти нет ядовитых видов, хотя известны ядовитые 
свойства Letharia vulpina и некоторых других лишайников, содержащих вульпи- 
новую кислоту, которая вызывает раздражение дыхательного, вазомоторного и 
рвотного центров центральной нервной системы млекопитающих, сопровожда
ющееся затруднением дыхания, судорогами, повышением кровяного давления.

СИСТЕМАТИКА ЛИШАЙНИКОВ

Классификация лишайников базируется на характере и онтогенезе плодоноше
ния микобионта, строении сумок и спор, характере пикнидиального спороноше
ния, морфологии слоевищ, систематической принадлежности фотобионта, нали
чии различных вторичных метаболитов лишайников («лишайниковых кислот»). 
Онтогенез плодового тела используется при разграничении таксонов высокого 
ранга: от семейства и выше, размеры и форма конидий — для разграничения 
родов и видов; химические данные — при разграничении видов и разновиднос
тей, а на родовом уровне — как дополнительный критерий. Единой системы 
лишайников нет, объемы порядков и семейств в разных системах различаются. 
Однако в настоящее время все исследователи размещают лишайники среди 
грибов. Лишайники относятся к отделам Ascomycota и Basidiomycota. Характе
ристики этих отделов приведены в соответствующем микологическом разделе 
учебника.

ОТДЕЛ ASCOMYCOTA. 
ЛИХЕНИЗИРОВАННЫЕ АСКОМИЦЕТЫ 

П О Д О Т Д Е Л  P E Z IZ O M Y C O T IN A  

Класс Arthoniomycetes
ПОРЯДОК ARTHONIALES

Плодовые тела — гистеротеции или апотеции, лецидеевые или леканоровые — 
развиваются по аскогимениальному, гемиангиокарпному или гимнокарпному 
типу. Эксципул кольцеобразный или отсутствует. Гимений с парафизоидами, 
слабоамилоидный или неамилоидный. Сумки битуникатные и фисситуникатные,
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амилоидные или неамилоидные. Цвет гипотеция от темно-коричневого до 
угольно-черного. Споры бесцветные или коричневые, от поперечно-многокле
точных до муральных. Пикнидии с конидиеносцами 1—4-го типов. Конидии 
гантелевидные, нитчатые или яйцевидные. Слоевище накипное, пластинчатое, 
листоватое или кустистое. Фотобионты — нитчатые зеленые водоросли (часто 
встречается Trentepohlia) или отсутствуют. Химические соединения — алифати
ческие кислоты, хромоны, дибензофураны, нафтопраны, депсиды орцинола и 
p-орцинола, депсидоны p-орцинола, хиноны, терпены, ксантоны. Большая 
часть таксонов лихенизирована. Порядок включает 4 или 5 семейств, много мо
нотипных родов.

Большинство представителей этого порядка встречаются в тропических и 
субтропических областях, нередко также в умеренной зоне. Они предпочитают 
кору деревьев, реже растут на скалах, мхах, гнилой древесине. Особенности 
географического распространения, наличие большого числа монотипных родов,

примитивность строения в ряде родов 
плодовых тел микобионтов — всё это 
свидетельствует о древности порядка.

Род Arthonia (рис. 349) — один из 
наиболее крупных в порядке, насчиты
вает около 500 видов. Для них харак
терно накипное слоевище, у некоторых 
представителей оно гипофлеоидное. 
Многие виды развиваются на гладкой 
коре лиственных пород деревьев.

У высокоорганизованных форм, 
например у видов рода Roccella, слое
вище кустистое, с палисадным коро-

Рис. 349. Arthonia radiata. вы м  сл о ем ' виды встречаются по
. о  г всему земному шару, но больше всегоА — внешнии вид апотеция; Б — поперечный раз- - а г» г

рез через группу апотециев; В — сумка со спорами; ВИДОВ В ЮЖНОЙ Америке. Растут обыч- 
Г — споры но на скалах морских побережий.

Класс Lecanoromycetes 
ПОРЯДОК LECANORALES

Порядок Lecanorales — самый крупный из лихенизированных грибов. Он 
включает 5 подпорядков и более 50 семейств полифилетического происхожде
ния, что подтверждается молекулярными данными. Плодовые тела — апотеции: 
леканоровые, лецидеевые, биаторовые — развиваются по аскогимениальному, 
гемиангиокарпному или гимнокарпному типу. Эксципул чашевидный или 
кольцеобразный. Гимений со зрелыми парафизами, амилоидный. Сумки лекано- 
рового типа, амилоидные или прототуникатные. Споры бесцветные или корич
невые, одноклеточные, поперечно-многоклеточные или муральные. Пикнидии
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с конидионосцами различного типа. Форма конидий разнообразна. Слоевище 
накипное, пластинчатое, чешуйчатое, листоватое, кустистое. Фотобионты — зе
леные водоросли или/и цианобактерии. Химические соединения — алифати
ческие кислоты, бензиловый эфир, хромоны, депсиды, депсидоны, дибензофу- 
раны, дифениловый эфир, дериваты пульвиновой кислоты, хиноны, стероиды, 
терпены, ксантоны. Большинство таксонов лихенизированы. Включает от 4 до 
8 подпорядков.

ПОДПОРЯДОК LECANORINAE

Lecanorinae — самый крупный подпорядок, объединяющий большое число 
таксонов лихенизированных грибов. Фотобионт многих лишайников этого под
порядка — Trebouxia.

Особый интерес представляет группа порошкоплодных лишайников, в кото
рую входит несколько семейств. Эти лишайники отличаются тем, что сумки в 
апотециях рано разрушаются и споры свободно лежат между выступающими 
парафизами, образуя порошистую массу — мазедий. Эволюция этой группы 
шла по пути выработки приспособления для лучшего рассеивания спор ветром. 
Апотеции большинства видов приподняты над слоевищем. У видов родов 
Calicium и Coniocybe слоевище обычно накипное, а плодовые тела напоминают 
маленькие гвоздики (рис. 350). У Sphaerophorus слоевище кустистое, апотеции 
располагаются на концах булавовидных веточек и глубоко в них погружены 
(рис. 351).

Рис. 350. Coniocybe furfuracea. Рис. 351 . Spaerophorus.
А — внешний вид плодовых тел на слоевище; А — внешний вид веточки с плодовым телом;
Б — продольный разрез через плодовое тело: I — плодовое тело; Б — продольный разрез

/ — мазедий через плодовое тело: / — мазедий, 2 — слое
вищный эксципул, 3 — ножка, 4 — устьице
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Порошкоплодные — одна из древних групп, рано отделившаяся от основной 
линии развития гимнокарповых лишайников, в ней много монотипных родов. 
У некоторых из них союз с водорослями необлигатный: водоросли присутствуют 
только на ранней стадии развития, а на поздних стадиях водорослей нет. На ос
новании этого некоторые исследователи относят их к свободноживущим грибам.

Роды Lecidea, Rhizocarpon, Biatom, Lecanora имеют накипное слоевище, но 
относятся к разным семействам. У видов рода Lecidea слоевище эпилитное или 
эндолитное, поскольку эти лишайники встречаются на камнях; апотеции леци- 
деевого типа; эксципул светлый; гимениальный слой амилоидный; сумки без 
окулярной камеры, слабоамилоидные, за исключением сильно синеющей, на
подобие колпачка, самой верхней части; споры одноклеточные, бесцветные.

Большинство видов рода Rhizocarpon растет на каменистом субстрате, но не
которые паразитируют на других лишайниках и изредка заходят на древесину и 
почву. Наиболее многочисленны в северных и горных районах. Апотеции леци- 
деевые, погруженные в слоевище; эксципул темноокрашенный; эпигимений и 
гипотеций темные, гимениальный слой бесцветный; сумки без окулярной камеры, 
слабоамилоидные, и лишь в верхней части сумки имеется серповидная сильно
амилоидная область; споры 2—4-клеточные или муральные, от бесцветных до 
почти черных, с отчетливой слизистой оболочкой.

Виды рода Biatora имеют биаторовые светлоокрашенные апотеции; эпигиме
ний плохо развит; сумки с окулярной камерой и толстым амилоидным толусом, 
споры бесцветные 1—4(6)-клеточные. Встречаются в северных и умеренных об
ластях, редко заходят южнее 40° сев. ш.; растут на мхах, растительных остатках, 
гнилой древесине, редко на коре деревьев.

Род Lecanora содержит около 400 видов, для которых характерны леканоро
вые апотеции, сумки с окулярной камерой и толстым амилоидным толусом; спо
ры бесцветные, одноклеточные, элипсоидные или округлые. Распространены 
очень широко — от тропиков до Арктики, растут на всевозможных субстратах. 
Некоторые эпифитные виды выносят сильное загрязнение, что позволяет расти 
им в промышленных зонах.

Род Umbilicaria характеризуется моно- или полифильным слоевищем, т.е. 
состоящим из одной или многих листовидных пластинок, прикрепленных к 
субстрату центральным гомфом (рис. 352). Апотеции лецидеевого типа, но свое
образного строения, так как имеют орнаментальные выросты, напоминающие 
извилины головного мозга. Такие апотеции называют гирофороидными, или ги- 
розными. Для видов рода характерна кальцефобность, т.е. они никогда не растут 
на известковых субстратах. Долгое время считалось, что это типично эпилитные 
лишайники, но некоторые виды были найдены в Монголии на стволах деревьев.

У видов рода Physcia слоевище листоватое (рис. 353), с параплектенхимным 
верхним и прозоплектенхимным нижним коровым слоем; апотеции леканоро
вые; споры коричневые, 2-клеточные; конидии цилиндрические; из химических 
соединений всегда присутствует атранорин. Растут на камнях, коре деревьев, 
древесине, на моховом покрове. Многие виды устойчивы к загрязнению воздуха.



Лишайники (лихенизированные грибы)
521

Рис. 352. Слоевище Umbilicaria muehlenbergii Рис. 353. Слоевище Physcia sp.

Слоевище видов рода Anaptychia листоватое или в виде низких кустиков 
(рис. 354); верхний коровый слой прозоплектенхимный; нижняя поверхность 
слоевища часто без корового слоя, с ризинами и/или ресничками (фибрилла
ми); апотеции леканоровые; споры коричневые, 2-клеточные. Растут на коре 
деревьев, скалах, реже на древесине.

Для родов Cladonia и Stereocaulon характерно кустистое слоевище, состоящее 
из двух частей: первичного, горизонтального слоевища в виде бугорчатой короч
ки или мелких чешуек, которое нередко исчезает, и вторичного слоевища в виде 
вертикальных выростов — подециев у Cladonia (рис. 355) и псевдоподециев 
у Stereocaulon (рис. 356). Подеции и псевдоподеции отличаются происхождени
ем: псевдоподеции образуются экзогенно из поверхностных слоев бугорков 
первичного слоевища, подеции — эндогенно. На них часто образуются чешуй
ки разнообразной формы — филлокладии, увеличивающие фотосинтетическую 
поверхность. Подеции Cladonia имеют внутри полость, снаружи они могут быть 
покрыты коровым слоем или же коровый слой отсутствует. Форма подеций 
разнообразная: шиловидная, кубковидная (сцифовидная), кустистая. Апотеции 
лецидеевые, споры бесцветные, одноклеточные. Род включает более 300 видов, 
сотни разновидностей и форм, распространенных во всех растительно-климати- 
ческих зонах — от полярных пустынь до тропиков. Растут на почве, валеже, на 
основании стволов деревьев, мхах. Многие из них имеют хозяйственное значение. 
В отличие от Cladonia, псевдоподеции у Stereocaulon заполнены внутри толсто
стенными гифами и, как правило, с цефалодиями. Апотеции биаторовые, споры 
бесцветные, 2—14-клеточные. Растут на скалах и почве, нередко вперемежку со 
мхами.

Семейство Parmeliaceae. Это самое крупное семейство в подпорядке, объеди
няющее около 90 родов лишайников. Слоевище обычно листоватое или кустис
тое; апотеции леканоровые; эксципул с антиклинальными, анастамозирующими
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Рис. 354. Слоевище Anapthychia 
ciliaris ( /  — апотеций)

Рис. 355. Формы подециев кладоний 
(А — шиловидная, Б  — сцифоидная,

В — сцифоидно-кустистая)

гифами; споры обычно одноклеточные (реже 2-клеточные до муральных), чаще 
бесцветные, иногда коричневые. На основании строения апикального аппарата, 
формы конидий, химических соединений и прочих признаков выделено много 
новых родов. Лишайники с листоватым слоевищем, как правило, эпифиты или 
эпилиты, с кустистым — чаще эпифиты или эпигеиды. Но есть и эврисубстрат- 
ные (с широкой субстратной амплитудой) виды.

Роды Parmelia и Hypogymnia имеют листоватое слоевище. Виды Parmelia при
крепляются с помощью ризин. У Hypogymnia ризины отсутствуют, а слоевище 
прикрепляется с помощью небольшого выроста корового слоя; внутри сердцеви
ны имеется воздушная полость. Из этого рода наиболее широко на территории 
России распространена Я. physodes. Вид очень полиморфный, имеющий много 
форм, произрастающий на различных субстратах, относительно устойчивый 
к загрязнению воздуха.

Слоевища родов Bryoria, Cetraria, Evemia, Usnea кустистые. У Bryoria и Usnea 
(рис. 357) слоевище имеет радиальное строение, у Cetraria и Evemia (рис. 358) 
оно дорсовентральное. Слоевища Bryoria и Usnea напоминают бороды соответ
ственно коричневого и зеленоватого цвета. Все виды Usnea содержат усниновую 
кислоту. Кроме того, эти роды отличаются анатомически: внутри слоевища Usnea 
проходит сердцевинный тяж, в то время как сердцевина Bryoria рыхлая, без тяжа. 
Апотеции у них образуются редко. Среди этих родов преобладают эпифиты. 
Большинство видов рода Usnea очень чувствительны к загрязнению воздуха.
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Рис. 356. Stereocaulon alpinum.
А — внешний вид псевдоподеция; Б — часть веточки 

псевдоподеция: 1 — филлокладий

Виды рода Cetraria обитают на почве. Наи
более широко они распространены в тундре и 
лесотундре. У многих видов в коровом слое 
имеются псевдоцифеллы. Апотеции распола
гаются на верхней стороне краев лопастей; 
верхняя часть сумок с амилоидным кольцом. 
С. islandica — «исландский мох» — полиморф
ный вид, встречается в различных местообита
ниях: в сосновых лесах, верещатниках, на бо
лотах, в тундре и лесотундре.

Рис. 357. Слоевище Usnea sp.

Рис. 358. Слоевище Evemia 
prunastri (1 — соредии)

ПОДПОРЯДОК ACAROSPORINEAE

Включает 2 семейства. Слоевище обычно накипное или чешуйчатое, реже ку
стистое; плодовые тела биаторовые, лецидеевые или леканоровые, часто погру
женные в слоевище; сумки без окулярной камеры, неамилоидные, с большим 
количеством (100—200) одноклеточных очень мелких спор или спор по 4—8 
в сумке; фотобионты — одноклеточные зеленые водоросли. Растут в основном 
на скалах, реже на бедных почвах, слоевищах других лишайников; имеются кочую
щие формы; ксерофиты. К подпорядку Acarosporineae относятся, например, роды 
Aspicilia (в сумке 4—8 спор) и Acarospora (сумки с многочисленными спорами).
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ПОДПОРЯДОК PELTIGERINEAE

Подпорядок включает 7 семейств. Многие виды предпочитают влажные мес
тообитания. Слоевища листоватые или чешуйчатые; споры обычно поперечно
многоклеточные, бесцветные или окрашенные. У некоторых родов, например 
Leptogium и Collema, слоевище гомеомерное с фотобионтом Nostoc. У Collema 
коровый слой не развит, у Leptogium коровый слой состоит из 1 или нескольких 
рядов крупных бесцветных клеток.

У родов Peltigera, Nephroma, Lobaria слоевища крупнолопастные, гетеромер- 
ные, в качестве фотобионта обычно присутствует цианобактерия, реже зеленая 
водоросль. Если фотобионтом является зеленая водоросль, то развиваются также 
цефалодии. Фотобионтом родов Peltigera и Nephroma является Nostoc, реже зеле
ная водоросль Соссотуха, в этом случае Nostoc встречается в цефалодиях. У Lobaria 
фотобионт — Nostoc или Scytonema, а из зеленых водорослей — Dictyochloropsis 
или Trebouxia. Виды этих родов часто растут на почве, коре деревьев, нередко 
встречаются на замшелых субстратах.

Для видов рода Peltigera характерно развитие апотециев на верхней стороне 
слоевища по краю лопастей, отсутствие корового слоя на нижней стороне слоеви
ща и развитие здесь сети жилок, от которых отходят пучки ризин (рис. 359). Гифы, 
образующие жилки, имеют гидрофильные стенки, что способствует подъему и 
проведению воды к верхним и внутренним частям слоевища. У P. aphthosa цефа
лодии развиваются на верхней стороне слоевища.

Виды рода Nephroma покрыты коровым слоем с обеих сторон, ризины обыч
но отсутствуют, но на нижней стороне иногда развивается войлочек; апотеции 
образуются по краю лопастей с нижней стороны. У N. arcticum цефалодии раз
виваются внутри слоевища в сердцевинном слое.

Слоевища у видов рода Lobaria обычно сетчато-складчатые (рис. 360), покры
ты коровым слоем с обеих сторон, нередко с густым войлочком на нижней по
верхности; цефалодии также развиваются на нижней поверхности; леканоровые 
апотеции располагаются по всей поверхности слоевища или по краям.

ПОДПОРЯДОК TELOSCHISTINEAE

Подпорядок включает 3 семейства. Слоевище накипное, листоватое или кус
тистое; апотеции леканоровые или лецидеевые; споры биполярные. У большин
ства видов слоевище и апотеции (или только диск апотеция) оранжевого цвета, что 
обусловлено присутствием париетина (антрахинон); париетин с едким калием 
дает малиновую окраску. Растут на различных субстратах.

Род Caloplaca насчитывает около 450 видов. Слоевище или полностью на
кипное, или в центре накипное, а по краям лопастное; без нижнего корового 
слоя; апотеции леканорового типа, реже биаторовые. Имеются виды, паразити
рующие на других лишайниках.

Род Xanthoria (рис. 361) объединяет виды с листоватым слоевищем, покрытым 
коровым слоем с обеих сторон; апотеции леканоровые. Эти лишайники пред
почитают солнечные местообитания. Один из самых распространенных видов — 
нитрофильный лишайник X. parietina, довольно устойчивый к загрязнению воздуха.
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Рис. 359. Слоевище Peltigera sp. Рис. 360. Слоевище Lobaria pulmonaria
а — верхняя поверхность: 1 — апотеции; б — (  ̂ сорали)
нижняя поверхность: 1 — жилки, 2 — ризины

ПОРЯДОК PERTUSARIALES

Порядок представляют 2 (3) семейства. Пло
довые тела леканоровые, развиваются по аскоги- 
мениальному и гемиангиокарпному типу, нередко 
погруженные в слоевище; эксципул чашевидный; 
гимений с парафизоидами, амилоидный, слабо
амилоидный или неамилоидный; сумки с окуляр
ной камерой; споры бесцветные, толстостенные, 
от одноклеточных до поперечно-многоклеточных, 
нередко очень крупные; пикнидии с конидие
носцами 3, 4 типа; конидии гантелевидные, нит
чатые; слоевище накипное или чешуйчатое; 
фотобионт — зеленые водоросли; химические 
соединения, входящие в состав лишайника, — 
алифатические кислоты, депсцды, депсцдоны, деп- 
соны, ксантоны. Все таксоны лихенизированы.

В роде Pertusaria насчитывается до 250 видов, 
произрастающих на разных субстратах; распрост
ранены в Арктике и умеренных зонах Северного 
полушария. Слоевище накипное; апотеции у мно
гих видов глубоко погружены в слоевище и внешне напоминают перитеции; ги
мений амилоидный; споры одноклеточные, обычно очень крупные (длиной до 
300 мкм), толстостенные, особенно на концах, часто с ясно различимыми слоями.

Рис. 361. Xanthoria parietina
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ПОРЯДОК VERRUCARIALES

Систематическое положение порядка неясно. Плодовые тела — перитеции, 
развиваются по аскогимениальному типу. Перидиум окрашенный или бесцвет
ный. Гимений неамилоидный, с перифизами, парафизы обычно отсутствуют. 
Сумки битуникатные, часто с толстой внутренней оболочкой, неамилоидные. 
Споры одноклеточные, поперечно-многоклеточные или муральные, бесцветные 
или коричневые. У большинства представителей фотобионтами являются зеленые 
одноклеточные водоросли (например, Myrmecia), у двух видов — желтозеленые 
водоросли (Heterococcus), у одного — бурая водоросль (Petroderma), или фотоби
онты отсутствуют. Слоевище накипное, нитчатое, пластинчатое, чешуйчатое 
или листоватое. Лишайниковые вещества не найдены. Большинство таксонов 
лихенизировано. Порядок включает от 1 до 2 семейств.

Род Verrucaria — один из самых крупных в порядке, насчитывает около 350 ви
дов, которые распространены преимущественно в умеренных областях, особенно 
в горных районах. Растут обычно на известковых скалах и доломитах. Боль
шинство ксерофиты, но есть и амфибические виды.

ПОРЯДОК OSTROPALES

Систематическое положение этого порядка окончательно не выяснено. Пло
довые тела — апотеции или гистеротеции (иногда на ранних стадиях развития 
напоминают перитеции), биаторовые, лецидеевые или леканоровые, развивают
ся по аскогимениальному и гемиангиокарпному типу. Эксципул чашевидый. 
Гимений со зрелыми парафизами, неамилоидный, с боковыми парафизами или 
без них. Сумки унитуникатные, неамиловдные. Споры от поперечно-многоклеточ- 
ных до муральных, бесцветные или коричневые. Пикнидии с конидионосцами 
различных типов. Конидии различной формы, нитчатые. Слоевище накипное, 
иногда гипофлеоидное. Фотобионты — зеленые водоросли, или они отсутствуют. 
Химические соединения лишайников: депсиды, депсидоны p-орцинола, хиноны, 
терпены, ксантоны. Порядок включает от 2 до 5 семейств с лихенизированными 
таксонами.

Растут на коре лиственных, реже хвойных пород деревьев, на листьях веч
нозеленых деревьев, иногда на скалах. Распространение и большое видовое 
разнообразие многих таксонов этих лишайников в тропиках дают основание 
предполагать, что они имеют тропическое происхождение. Ископаемые наход
ки некоторых таксонов в слоях мезозойской эры свидетельствуют о древности 
группы.

Род Graphis — один из крупных таксонов, насчитывает около 300 видов. Почти 
все виды этого рода встречаются в тропиках и субтропиках, и лишь несколько 
видов заходят в умеренные области. В России наиболее распространен G. scripta 
(см. рис. 326). Слоевища этого лишайника выглядят как беловатые пятна с гис- 
теротециями в виде черных извилистых или ветвистых линий, напоминающих 
восточные письмена. Слоевища хорошо заметны на гладкой коре лиственных 
пород деревьев.
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ОТДЕЛ BASIDIOMYCOTA. 
ЛИХЕНИЗИРОВАННЫЕ БАЗИДИОМИЦЕТЫ

Количество базидиальных лишайников в отличие от асколишайников неве
лико: только 8 родов из гомобазидиомицетов лихенизированы. Среди гетероба- 
зидиомицетов лихенизированные виды неизвестны. Морфологически слоевища 
базидиальных лишайников не отличаются от слоевищ свободноживущих базиди
альных грибов. Взаимодействие микобионта и фотобионта обычно происходит 
в основании плодового тела. У большинства базидиальных лишайников отсутству
ют также специализированные пропагулы — соредии и изидии, осуществляющие 
вегетативное размножение у асколишайников.

Микобионты лихенизированных видов базидиальных грибов облигатно ассо
циированы с цианобактериями (виды рода Scytonema) и/или зелеными водорос
лями (виды рода Соссотуха). В лихенизированном состоянии трихомы Scytonema 
иногда укорочены и свернуты кольцом, так что их можно принять за зеленые 
хлорококковые водоросли. Зеленые водоросли внутри слоевищ обычно сформи
рованы в глобулы. Размножаются они апланоспорами. Микобионты образуют 
плодовые тела. Несмотря на то что плодовые тела образуются спорадически и 
ограничены во времени, количество базидиоспор в них огромно, что и способствует 
распространению базидиолишайников.

Химические компоненты изучены плохо. Из специфических лишайниковых 
веществ у некоторых видов отмечены атранорин, тенуиорин и эргостерин.

У базидиальных лишайников описано 3 типа взаимодействия микобионта 
с фотобионтом; гифы микобионта образуют: 1) гаустории, 2) апрессории, 3) водо
росли оплетены гифами микобионта, но ни гаустории, ни апрессории не обра
зуются. Первый тип взаимодействия выявлен у видов, фотобионтом которых 
является Scytonema. Трихомы Scytonema окружены плотным чехлом параллельно 
идущих гиф, от которого отходят гаустории. При этом нередко наблюдается 
сжатие трихом и отсутствие у цианобактерий цианофицина.

Два других типа взаимодействия выявлены у лишайников, фотобионтом кото
рых являются зеленые водоросли. Апрессории микобионта вызывают необратимые 
изменения водорослевых клеток: цитоплазма отходит от клеточной стенки, разру
шается, и водорослевая клетка погибает. Клетки без апрессорий жизнеспособны 
и размножаются. В случае отсутствия апрессорий и гаусторий гифы плотно окру
жают водоросли, образуя твердые округлые комочки.

Долгое время считалось, что базидиолишайники приурочены только к тро
пической и субтропической областям. Но некоторые виды растут в умеренных 
областях, заходят в арктические и субарктические регионы или склонны к кос
мополитизму. Базидиальные лишайники растут на мхах, коре, слоевищах других 
лишайников, почве, влажной гниющей древесине.
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Семейство Thelephoraceae. Одним из представителей этого семейства является 
род Dictyonema, образующий рожкообразные плодовые тела с гладкими, бес
цветными базидиоспорами. В основании плодовых тел, в плотных чехлах из па
раллельно идущих гиф микобионта, находятся длинные трихомы Scytonema. 
При этом типичное лишайниковое слоевище не образуется. Род распространен 
в тропической и субтропической областях, где растет в верхнем поясе гор, по
скольку адаптирован к прохладным, влажным, но хорошо освещенным экотопам.

Семейство Clavariaceae. Для лихенизированных родов, входящих в это се
мейство, характерны клавариоидные плодовые тела, гладкие бесцветные бази
диоспоры, фотобионты типа Соссотуха или Scytonema и отсутствие типичного 
лишайникового слоевища. У видов рода Multiclavula ассоциация микобионта с 
фотобионтом может быть представлена в виде неправильной формы шариков, 
погруженных в желатиновый матрикс на влажной разлагающейся древесине 
или в виде тонкого, однородного или гранулированного слоя на поверхности 
почвы. В Центральной Европе вид этого рода предпочитает развиваться на древе
сине хвойных деревьев, но в субтропической и тропической областях встречается 
несколько видов, которые растут в местах, где хвойные породы отсутствуют.

Семейство Tricholomataceae. Типичный представитель семей
ства — род Omphalina, однако не все виды этого рода лихенизи- 
рованы. У лихенизированных видов плодовые тела маленькие, 
ворсистые, имеющие центральную ножку и пластинчатую шляп
ку. Согласно морфологическим данным и данным по рибосо
мальной ДНК, лихенизированные виды образуют монофиле
тичную фуппу. Некоторые из них развивают на поверхности 
субстрата тонкий зеленоватый слой, состоящий из гиф микоби
онта и клеток зеленых водорослей. Слоевища других видов, 
например О. hudsoniana, представляют собой хорошо развитые 
чешуйки (рис. 362). Чешуйчатое слоевище организовано слож
нее. В центре слоевища находятся камеры с водорослями, а 

сверху и снизу оно покрыто псевдопаренхимными коровыми слоями, образован
ными гифами микобионта. Нижний коровый слой может быть прерывистым.

Долгое время некоторых представителей семейства относили к разным родам, 
так как находили без плодовых тел. Виды, у которых слоевище было в виде 
тонкой пленки, относили к роду Botrydina, а имеющие чешуйчатое слоевище — 
к роду Coriscium.

Представители рода Omphalina широко распространены в арктической и суб
арктической областях, некоторые из них космополиты. На территории России 
встречается О. hudsoniana. Растет на влажной почве в затененных местообитаниях, 
на мхах и растительных остатках, торфяниках, болотах. Вид занесен в Красную 
книгу.

Рис. 362. Слое
вище базидиаль- 
ного лишайника 
Omphalina hudso
niana



М И К С О М И Ц Е Т Ы ,  ИЛИ С Л И З Е В И К И

Миксомицеты в широком смысле и тра
диционном понимании в настоящее время 
относят к царству Protozoa (Olive, 1975), или 
Protoctista (Whittaker, 1969). Их объединяет 
наличие фаготрофной стадии.

Эта группа включает эукариотные гете
ротрофные организмы, вегетативная (трофи
ческая) стадия которых представлена голым 
многоядерным протопластом, способным к 
амёбоидному движению по субстрату — 
плазмодием (рис. 363). Реже встречается ве
гетативное тело — одноядерная амёба (амё- 
боид), или псевдоплазмодий, где амёбоиды 
не теряют своей обособленности. Способ 
питания в основном голозойный. Размер 
миксомицетов — от нескольких микрометров 
до нескольких сантиметров. Репродуктивная 
стадия — простой или сложный спорангий 
(см. рис. 365—367).

У миксомицетов сложный цикл развития, включающий зооспоры с двумя 
гладкими жгутиками, гаплоидные и диплоидные миксоамёбы, у представителей от
делов Dictyosteliomycota и Acrasiomycota жгутиковая стадия отсутствует (рис. 364).
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Рис. 363. Часть плазмодия под 
микроскопом

Жизненный
цикл

миксомицетов
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Представители L y c o g a l a  C l o s t o d e r m a A r c y r i a F u l i g o S t e m o n i t e s

Рис. 364. Цикл развития миксомицетов

Миксомицеты в большинстве сапротрофы, живущие в гнилой древесине и 
листовом опаде, немногие — внутриклеточные паразиты растений. Группа 
включает около 500 видов и подразделяется на 4 отдела и 6 классов (табл. 8) по 
уровню организации плазмодия, особенностям цикла развития и способу пита
ния — сапротрофному или паразитному.
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Отдел Класс

Myxomycota Ceratiomyxomycetes
Myxomycetes
Protosteliomycetes

Plasmodiophoromycota Plasmodiophoromycetes

Dictyosteliomycota Dictyosteliomycetes

Acrasiomycota Acrasiomycetes

ОТДЕЛ МИКСОМИКОТА 
(MYXOMYCOTA)

Отдел составляют типичные миксомицеты. Вегетативное тело (ассимилятивная 
стадия) — сапротрофный плазмодий. Имеется жгутиковая стадия — миксофла- 
гелляты. В состав клеточных стенок спорангиев и спор входит целлюлоза. 
Отдел включает три класса.

Класс миксомицеты, или миксогастровые 
(Myxomycetes, Myxogasteromycetes)

Наиболее крупный класс отдела, включающий около 400 видов-сапротрофов, 
обитающих главным образом в лесах. Плазмодий живет внутри растительного 
субстрата: в глубине гниющих пней, валежа, в лесной подстилке среди опавших 
перегнивающих листьев. В субстрате он амёбообразно передвигается со скоростью 
0,1—0,4 мм/мин.

Плазмодий содержит около 70% воды и 25—30% белков. В его составе име
ются липиды, гликоген, пигменты и некоторые другие вещества.

Ядра плазмодия диплоидны. Находясь в субстрате, он обладает положительны
ми гидро- и трофотаксисами и отрицательным фототаксисом. В определенный 
момент развития плазмодий, достигнув определенных размеров, приобретает 
положительный фототаксис, выползает на поверхность субстрата, где его можно 
обнаружить в виде бесцветной или окрашенной слизистой массы. Здесь он пе
реходит к генеративной стадии — образованию спорангиев со спорами. Обычно 
в спорангий (или в спорангии) превращается весь плазмодий, причем это превра
щение происходит очень быстро, часто в течение нескольких часов. Спорангии 
миксогастеровых разнообразны по форме и строению (рис. 365—367). Внутри 
спорангиев образуется масса спор. Из спавшихся при образовании спор вакуолей, 
находившихся в плазмодии, у многих родов и видов формируются особые нити — 
капиллиици с неравномерно утолщенными стенками. Благодаря этим утолщениям
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в виде колец, спиралей, шипиков и т.п., нити способны к гигроскопическим дви
жениям и содействуют, таким образом, разрыхлению и рассеиванию спор.

Образованию спор и спорангиев предшествует редукционное деление дипло
идных ядер плазмодия (R). Гаплоидные споры, попав на субстрат, прорастают 
в гаплоидные зооспоры с двумя гладкими жгутиками на переднем конце. Зоо
споры могут размножаться делением, затем теряют жгутики и превращаются в 
гаплоидные лшксоамёбы, которые также могут размножаться делением; затем 
эти миксоамёбы попарно сливаются и образуется диплоидная миксоамёба. 
Последняя разрастается, число ядер в ней увеличивается за счет митотических 
делений диплоидных ядер и таким образом вновь образуется плазмодий, уходя
щий в глубь субстрата (см. рис. 364). Это общая схема цикла развития миксо
мицетов, от которой могут быть отклонения. Так, имеются указания на наличие 
у сапротрофных миксомицетов бесполого размножения двужгутиковыми зоо
спорами, образующимися из отделившихся участков плазмодия.

Широко распространены в лесах на мелких гнилушках виды родов трихия 
(Trichia) с мелкими золотистыми цилиндрическими спорангиями 1—2 мм высо
той, расположенными тесными группами (рис. 365), и стемонитес (Stemonites), 
спорангии которых после разрушения оболочки имеют вид крошечных перы
шек темно-коричневого цвета 5—15 мм высотой. В этой стадии они состоят из 
капиллиция, ветвящегося и образующего сеточку на длинной тонкой ножке, 
коричневого от покрывающей его массы спор (см. рис. 366).

Хорошо заметна и часто встречается на замшелой древесине ликогала древе
синная (Lycogala epidendrum). Ее довольно крупные, до 1 см в диаметре, шаровид
ные плодовые тела кораллово-красной окраски представляют собой соединение 
нескольких спорангиев под общей оболочкой. При этом собственные оболочки 
спорангиев разрушаются, а их остатки образуют псевдокапимиций. Такое плодовое 
тело миксомицетов называется эталий (см. рис. 367).
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ОТДЕЛ ПЛАЗМОДИОФОРОВЫЕ 
(PLASMODIOPHOROMYCOTA)

Плазмодиофоровые имеют интрацеллюлярную фаготрофную стацию, т.е. внут
риклеточный (паразитический) плазмодий. Отличаются сложным циклом разви
тия, с продолжительными гаплоидной и диплоидной стадиями. Отдел включает 
один класс плазмодиофоромицетес (Plasmodiophoromycetes).

Внутриклеточные паразиты высших растений. Не образуют спорангиев. Вмес
тилищем спор становятся пораженные клетки растения-хозяина. Цикл развития 
сходен по типу с развитием миксогастровых, но отличается еще большей слож
ностью за счет удлинения гаплоидной стадии. Наибольшее значение в практи
ческой деятельности человека имеет род плазмодиофора (Plasmodiophora) с хо
рошо изученным видом P. brassicae, возбудителем килы крестоцветных. Паразит 
поражает корни капусты и других крестоцветных, вызывая на них образование 
больших опухолей. Особенно вреден для рассады в парниках; пораженные рас
тения в дальнейшем не образуют кочанов. При поражении взрослого растения
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кочаны недоразвиваются. Опухоли образуются за счет интенсивного деления здо
ровых клеток, окружающих инфицированные. На срезах через опухоли видны 
гипертрофированные клетки с желтоватым плазмодием паразита, часто заполняю
щим всю клетку хозяина, или зернистой массой спор (рис. 368). Корни больного 
растения развиваются плохо. В результате гниения опухоли споры оказываются 
в почве, где могут сохраняться в течение многих лет.

Рис. 368. Возбудитель килы крестоцветных Plasmodiophora brassicae.
1 — опухоли на корнях капусты; 2 — клетки растения с плазмодием паразита; 3 — клетки растения 
со спорами паразита в световом микроскопе; 4 — клетки растения с плазмодием (а) и спорами (б)

в СЭМ

Оказавшиеся в почве споры прорастают, образуя двужгутиковые зооспоры; 
затем они теряют жгутики и превращаются в гаплоидные миксоамёбы. Такие 
миксоамёбы живут в почве, откуда проникают в корневой волосок и, разрастаясь, 
образуют первичный гаплоидный плазмодий. Он не проникает глубоко в ткани
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корня и не образует опухолей. Далее он выходит из корневых волосков и фор
мирует гаплоидные зооспоры (которые можно трактовать как гаметы), попарно 
копулирующие и образующие сначала двухъядерную, а после слияния ядер 
диплоидную зооспору, которая теряет жгутики и превращается в диплоидную 
миксоамёбу. Последняя заражает клетки корня и разрастается в нем в диплоидный 
вторичный плазмодий. После периода вегетативного роста и мейотического деле
ния ядер вторичный плазмодий распадается на гаплоидные споры. Необходимо 
отметить, что диплоидная стадия приурочена к тканям растения-хозяина и имен
но диплоидная миксоамёба способна вызывать основное заражение растения- 
хозяина с образованием опухолей (рис. 369).

Рис. 369. Схема предполагаемого цикла развития килы крестоцветных (по В. В. Мазину
и Е.П. Проценко).

Первичная стадия: 1 — спора; 2 — прорастание споры; 3 — зараженный корневой волосок, содержа
щий одноядерный первичный плазмодий; 4 — синхронное митотическое деление ядер первичного 
плазмодия; 5 — многоядерный первичный плазмодий; 6 — дробление на зооспорангии; 7 — митоз 
ядер зооспорангиев; 8 — дробление цитоплазмы на одноядерные зооспоры, освобождающиеся через 
пору; 9 — свободные зооспоры; 10 — плазмогамия. Вторичная стадия: 11 — двухъядерный вторич
ный плазмодий; 12 — митотическое деление ядер плазмодия; 13 — многоядерный вторичный 
плазмодий; 14 — кариогамия во вторичном плазмодии; 15 — дробление цитоплазмы плазмодия

на гаплоидные покоящиеся споры
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От описанного цикла развития могут быть некоторые отклонения. В част
ности, вторичное заражение корня может осуществляться двухъядерной или 
диплоидной зооспорой, минуя стадию диплоидной миксоамёбы.

Сходный цикл развития имеет спонгоспора Spongospora solani, возбудитель 
порошистой парши картофеля, наносящей серьезный ущерб сельскому хозяй
ству. Поражаются клубни, на поверхности которых образуются язвочки с ко
ричневатым порошистым содержимым. Споры этого паразита в клетке хозяина 
склеены в губчатые комочки (рис. 370).

Рис. 370. Возбудитель парши картофеля Spongospora solani.
1 — парша на клубнях; 2 — губчатые комочки спор в клетке клубня

Отсутствие дифференцированных спорангиев в цикле развития плазмодио- 
форовых относят за счет внутриклеточного паразитизма, когда стенки клетки 
растения-хозяина выполняют функции оболочки спорангия.

ОТДЕЛ ДИКТИОСТЕЛИЕВЫЕ 
(DICTYOSTELIOMYCOTA)

Отдел включает миксомицетоподобные организмы, ассимиляционную (тро
фическую) стадию которых представляют свободноживущие миксоамёбы, раз
множающиеся продольным делением, а затем перед размножением объединяю
щиеся в псевдоплазмодий. Образование псевдоплазмодия происходит путем 
сползания (агрегации) миксоамёб, не теряющих при этом своей обособленности. 
Этим псевдоплазмодий отличается от настоящего плазмодия. Миксоамёбы в ос
новном с нитевидными выростами — псевдоподиями. Ядра имеют два и более 
периферических ядрышка. Клеточные стенки спорангиев и спор содержат целлю
лозу. По способу существования — почвенные сапротрофы, живущие в богатых 
органическими веществами субстратах, например в навозе и гниющих раститель
ных остатках. Питаются в основном путем захвата клеток бактерий и органических 
частиц. Представитель — Dictyostelium discoideum, обитающий в навозе (рис. 371).
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Рис. 371. Диктиостелиум дисковидный (Dictyostelium discoideum).
1 — амёбы; 2 — псевдоплазмодий; 3—5 — ми фация псевдоплазмодия и формирование спороношения;

6 — спороношение; 7 — амёбы

При исчерпании пищи (голодании) отдельно живущие амёбы сползаются, об
разуя псевдоплазмодий, — стадия агрегации. Псевдоплазмодий D. discoideum дви
жется по направлению к источнику тепла, улавливая перепад температур до
0,0005°С. В нем амёбы, прилегая друг к другу, формируют ножку длиной 
3—8 мм, на которой образуется спорангий (спорокарп) диаметром 0,2—0,3 мм, 
одетый целлюлозной оболочкой.

Особенностью морфологии данного вида является то, что задняя по ходу 
движения часть псевдоплазмодия образует головку спорокарпа, а передняя — 
ножку, или спорофор. Амёбы в ножке отмирают, и она становится полой. Амё
бы внутри спорангия превращаются в покоящиеся споры, также с целлюлозной 
оболочкой. Из них при наступлении благоприятных условий выходят амёбы. 
Такой цикл развития проходит за 3—4 дня. Этот вид хорошо развивается на 
сенном отваре с добавлением кишечной палочки в качестве источника питания, 
поэтому он представляет хороший объект для экспериментальных исследований 
(изучение таксисов, ядерные циклы и т.п.).

У некоторых диктиостелиевых выявлено слияние двух гаплоидных миксоамёб 
со слиянием ядер и последующим мейозом.

Диктиостелиевые, предположительно, происходят от наиболее простых Myxo
mycota. Их сближает присутствие целлюлозы в клеточных стенках спорангиев 
и спор. Основное отличие — отсутствие жгутиковых стадий.

Акразиевые — это клеточные слизевики. Трофическая (вегетативная) стадия — 
свободноживущие почвенные миксоамёбы, объединяющиеся в псевдоплазмо
дий перед размножением; миксоамёбы имеют лопастные псевдоподии. Ядро 
с центрально расположенным ядрышком. Два последних признака существенно

ОТДЕЛ АКРАЗИЕВЫЕ 
(ACRASIOMYCOTA)
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отличают их от дикгиостелиевых. В цикле развития отсутствует жгутиковая стадия 
(миксофлагелляты). Целлюлоза не обнаружена. Сапротрофы в почве, на расти
тельных остатках. Отдел включает 30—40 видов.

Представитель — Acrasia rosea (рис. 372). Миксоамёбы движутся с помощью 
псевдоподиев, поглощая одноклеточные организмы и даже амёбы своего вида. 
Миксоамёбы образуют псевдоплазмодий оранжевого цвета, который достаточно 
быстро дифференцируется на спороносный орган — спорокарп, состоящий из 
ножки и головки — сорогена. Сороген расчленяется на доли, каждая из которых 
дает простую или разветвленную цепочку спор, образовавшихся вследствие 
округления отдельных амёб и формирования ими клеточной стенки. Амёбы 
в ножке не отмирают в отличие от дикгиостелиевых, а также превращаются 
в споры.

Цикл развития акразии розовой:
миксоамёба -» инцистирование -> новое прорастание в миксоамёбу -» раз

множение делением -» агрегация миксоамёб в псевдоплазмодий -» формирование 
спорокарпа (из ножки и сорогена) -» ветвление сорогена -» образование цепочек 
спор -¥ спора -> прорастание в миксоамёбу.

Акразиевые гипотетически рассматриваются 
как филогенетическая ветвь свободноживу- 
щих почвенных амёб. Основанием для 
этого служит отсутствие у них жгути
ковой стадии и целлюлозы в цикле 
развития.

Происхождение группы мик
сомицетов в целом связывают или 
со свободноживущими почвенны
ми амёбами, или с амёбоидными 
жгутиковыми (флагеллятами).

Рис. 372. Акразия розовая 
(Acrasia rosea).

1—4 — прорастание споры миксамёбой, 
инцистирование ее и новое прорастание; 
5 — агрегация миксоамёб; 6—8 — обра
зование сорокарпа с дифференцировкой 
на ножку (н) и сороген (со); 9 — разветв
ление сорогена, формирование из миксо
амёб цепочек спор; 10 — зрелый соро- 

карп



ПРИЛОЖЕНИЯ

1. НАУЧНЫЕ НАИМЕНОВАНИЯ ОРГАНИЗМОВ 
И МЕЖДУНАРОДНЫЙ КОДЕКС 

БОТАНИЧЕСКОЙ НОМЕНКЛАТУРЫ

Основные правила научного 
наименования организмов

Земля населена огромным множеством организмов разнообразных видов. Они тесно 
взаимодействуют между собой и с компонентами неживой природы, составляя и под
держивая биосферу планеты.

Уже в первобытном обществе возникла необходимость узнавать растения и животных, 
заранее, без риска для собственной жизни, знать, какие растения съедобные, ядовитые, 
лекарственные и т.д. Постепенно было установлено, что живые организмы обладают 
постоянными признаками, по которым их можно распределить в отдельные, хорошо 
различающиеся группы. Возможность группирования организмов по внешнему сходству 
основана на том, что группы живых организмов в той или иной степени связаны между 
собой эволюционным родством. Совершенствование процессов узнавания и группирова
ния организмов постепенно превратилось в научное исследование, давшее начало отрасли 
биологии — систематике. Задача систематики — создание таких систем классификации, 
которые наилучшим образом отражали бы степень общего сходства организмов. Такие 
системы используются в биологии для накопления, отыскания и передачи информации, 
а также для надежных прогнозов и обобщений.

Классификационные системы основаны на самом широком изучении изменчивости 
организмов и стремлении установить группы, члены которых обладают наибольшим об
щим числом признаков. Это становится возможным благодаря их родственным, филоге
нетическим связям, эволюционному родству. Именно это позволяет устанавливать четкие 
систематические группировки, основанные на связях общих признаков.

Систематика состоит из двух частей — классификации и номенклатуры. Под класси
фикацией понимается процесс установления и характеристики таксономических групп 
(таксонов), а номенклатура — это распределение названий для установленных таксонов. 
Таким образом, систематики вначале выполняют классификационную работу, а затем 
присваивают названия выделенным таксонам. Назначение названий — служить средством 
общения.
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Таксоны расположены в ряд соподчиненных групп, т.е. таксонов разного таксоно
мического ранга, составляющих так называемую иерархическую систему. Традиционно в 
ботанической систематике приняты 24 уровня — от царства (Regnum) до подформы 
(Subforma) включительно. Число иерархических уровней установлено произвольно, на 
основе практического опыта.

Названия организмов по существу представляют условный код (шифр), позволяю
щий ссылаться на конкретный таксон без необходимости постоянного использования 
обширных описательных фраз, как это было в долиннеевский период. Например: 
Scutellmia scutellata называлась Peziza lutea margmibus pilosis (Пезиза желтая с волосистым 
краем), в отличие от Cyathicula cyathoidea — Peziza lutea margmibus laevis (Пезиза желтая 
с гладким краем). Подобные наименования представляли собой по существу краткие 
морфологические описания (диагнозы) видов. Их использование усложняет общение 
и обмен информацией.

Основной принцип номенклатуры и основной критерий эффективности любой систе
мы номенклатуры — однозначность наименований, применяемых для одного и того же 
таксона. Названия, каким бы образом они ни сообщались (в письменной или устной фор
ме), должны сразу и однозначно ассоциироваться с теми же представлениями, которые 
в них вкладывает тот, кто их сообщает.

Часть организмов, главным образом используемых человеком в своей жизни или имею
щих крупные размеры, имеют народные названия, носящие обобщающий характер. Они 
обычно соответствуют уровню рода или группы видов, различаемых неспециалистом. 
Например, морская капуста (бурые водоросли Laminaria saccharina, L. digit at а), олений 
мох, или ягель (комплекс видов лишайников — Cladonia rangiferina, С. mitis, С. sylvatica), 
исландский мох (Cetraria islandica), названия деревьев (береза, ель, липа, дуб, сосна), 
кустарников (орешник, бересклет, крушина), некоторых травянистых растений (клевер, 
осот, пырей, кислица, копытень, овес, пшеница), крупных животных (корова, лось, 
олень, орел, кит, тигр) и т.д. Но при этом одни и те же организмы могут одновременно 
иметь разные наименования (орешник и лещина, медуница и легочница). Одни и те же 
организмы имеют разные бытовые (народные) названия в разных странах и даже в раз
ных регионах одной страны, или же под одним наименованием могут подразумеваться 
разные организмы. По этой причине эти названия, в соответствии с основным принци
пом номенклатуры, не пригодны для использования в биологической номенклатуре и 
научного общения. Кроме того, существуют разные языки, алфавиты, многозначность 
наименований, различные местные наименования одного и того же организма. Нако
нец, огромное число организмов не имеют собственных общеупотребительных назва
ний. Так, например, все неизвестные макромицеты обычно называют поганками. Для 
огромного числа микромицетов наименований вообще не существует, и они известны 
под сборным наименованием — плесени. Основная масса населения не имеет также 
представления о существовании огромной группы микроводорослей, и соответственно 
они также не имеют бытовых наименований.

В 1753 г. великий шведский ботаник Карл Линней (1707— 1778) опубликовал свой 
классический труд «Species Plantarum», в котором он в качестве средства научного общения 
специалистов-биологов выбрал латинский язык и предложил бинарную систему номен
клатуры организмов. С тех пор мы пользуемся научными наименованиями видов расте
ний, грибов, животных, состоящими из двух слов (бинома) и включающих название 
рода и видового эпитета — уникального для каждого вида. Поэтому каждому биологу в 
мире понятны и имеют однозначный смысл такие наименования, как Solanum tuberosum 
(картофель), Pi'cea abies (ель), Populus tremula (осина), Boletus edulis (белый гриб, боровик), 
Agaricus bisporus, Phytdphthora infestans, Fusarium avenaceum, Aspergillus nidulans, Chlorella 
ellipsoidea, Euglena viride, Hydrodictyon reticulatum и т.д.
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Установление единых принципов и правил биологической номенклатуры, образова
ние и применение научных названий растений, включая грибы, животных и бактерии, 
регламентируется Международным кодексом ботанической номенклатуры (М К Б Н ),  
Международным кодексом зоологической номенклатуры и Международным кодексом 
номенклатуры бактерий. Впервые М К Б Н  был принят на I Международном ботаническом 
конгрессе в Париже в 1867 г., на котором швейцарский ботаник Альфонс де Кандолль 
представил на обсуждение 68 разработанных им правил ботанической номенклатуры.

Современный кодекс представляет собой свод 6 пронумерованных принципов, 62 ста
тей (правил), сопровождаемых советами (рекомендациями). Принцип V  М К Б Н  гласит: 
«Научные названия таксономических групп рассматриваются как латинские независимо 
от их происхождения».

Условия правил кодекса обязательны, их следует использовать во всех случаях, когда 
наименования присваиваются или используются. Советы указывают оптимальные пути 
решения возникающих вопросов. Текст кодекса написан строгим юридическим языком 
и является юридическим документом. Юридической силы, как, например, гражданские 
и прочие кодексы, М К Б Н  не имеет, однако несоблюдение правил М К Б Н  при присвоении 
наименований дает полное право другим систематикам игнорировать их.

Для соблюдения принципа однозначности и универсальности номенклатуры научные 
названия пишутся буквами латинского алфавита и подчиняются правилам латинского 
биологического языка.

Названия таксонов в ранге выше рода представлены одним словом, т.е. они уни- 
номинальны. Это имена существительные множественного числа (мн. ч.) или при
лагательные, используемые во мн. ч. и написанные с заглавной буквы. Названия 
таксонов рангом выше рода имеют стандартизированные окончания, по которым можно 
определить ранг таксона.

Название рода (genus) также униноми
нально. Это существительные мужского, 
женского и среднего рода единственного 
числа (ед. ч.), написанные с заглавной 
буквы.

М К Б Н  принимает несколько катего
рий таксонов, имеющих ранг между ро
дом и видом — подрод (subgenus), секция 
(sectio), подсекция (subsectio), ряд (series), 
подряд (subseries). Названия таких таксо
нов уже не являются униноминальными. 
Они представляют комбинацию наимено
вания рода, к  которому относится таксон, 
и другого слова, обозначающего сам так
сон, а между ними вставляется слою, ука
зывающее на ранг субродового таксона. 

Например: Penicillium sect. Monoverticillata, Hymenagaricus subgen. Xanthoderma.
Названия видов (species) биноминальные (бинарные), т.е. образованы двумя словами. 

Они включают наименование рода, к  которому они относятся, и второго слова, или видо
вого эпитета, обозначающего конкретный вид (Gonium pectorale, Scenedesmus quadicauda, 
Laminaria saccharma, Nostoc coemleunr, Мйсог hiemalis, Nectria cinnabarina, Boletus edMis, 
Riissula delica, Aspergillus flavus).

В качестве видового эпитета может быть использовано прилагательное в родительном 
падеже, причастие в роли прилагательного, имя существительное в виде приложения 
к родовому наименованию, и род видового эпитета должен соответствовать граммати
ческому роду родового таксона, к которому он принадлежит. Видовой эпитет, взятый

Стандартизированные окончания таксонов 
по МКБН

Ранг таксона Растения Грибы

Отдел -phyta -mycota
Подотдел -phytfna -mycotma
Класс -phyceae -mycetes
Подкласс -phycfdae -mycetfdae
Порядок -ales -ales
Подпорядок -ineae -fneae
Семейство -aceae -aceae
Подсемейство -oideae -oideae
Колено (триба) -eae -eae
Подколе но (подтриба) -fnae -fnae
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отдельно, не имеет статуса в номенклатуре и не может быть использован для обозначения 
какого-либо организма. М К Б Н  разрешает после первого упоминания полного названия 
вида при последующих его цитированиях сокращать наименование рода до первой бук
вы, если это не влечет за собой каких-либо неясностей и сомнений, неизбежно возни
кающих в случае видов (особенно с одинаковыми эпитетами) разных родов, начинаю
щихся с одинаковой буквы. Например: Cosmoastrum enonthekiense (Groenbl.) Pal.-Mont. и 
Cosmarium enonthekiense Groenbl.; Closterium angusjtatum Kutz. и Cosmarium angustatum 
(Wittr.) Nordst.; Plasmopara alpi'na (Johans) Blytt и Peronospora alpina Johans.

М К Б Н  признает несколько таксономических рангов ниже вида — подвид (subspecies), 
разновидность (varietas), специальная форма (forma specialis) и подформа (subforma). На
пример: Cosmarium pulcherrimum var. boreale, Synedra mmpens var. fragillarioides, Мйсог 
racemosus var. brunneus, Albotricha orientalis var. sacchalinensis, Fusarium aquedilctum var. 
medium, Pinnularia gi'bba f. sp. interrupta, Fusarium oxysporum f. sp. lycopersici. Субвидовые 
наименования всегда триноминальные, и М К Б Н  не допускает использования бинарных 
наименований для таксонов по рангу ниже вида. Самостоятельное использование толь
ко субвидового, как и видового, эпитета неправомочно и не имеет таксономического 
смысла.

Название таксона указывает на его ранг, а иногда и на систематическое положение, 
поэтому изменение ранга или систематического положения таксона обязательно влечет 
за собой изменение наименования. Следовательно, научные наименования (подобно об
щеупотребительным), строго говоря, не являются недвусмысленными. Многим таксонам 
в разное время было дано несколько наименований. Такая нестабильность ботанической 
номенклатуры представляет недостаток, вытекающий из особенностей, присущих класси
фикации живых организмов, и постоянного изменения по объективным причинам систе
мы классификации, а также вследствие недостатка информации.

М К Б Н  регламентирует процесс присвоения и использования наименований и пыта
ется обеспечить таксон любого ранга только одним наименованием, под которым оно 
должно быть известно. Кодекс содержит ряд положений и правил, которым необходимо 
следовать при установлении и использовании наименований таксонов. Эти положения 
основаны на так называемых действующих принципах, таких, как обнародование, типи- 
фикация и приоритет. Эти принципы называют также номенклатурными фильтрами, 
регулирующими присвоение и использование наименований таксонов.

Законное и правильное по форме наименование может приобрести любой статус при 
соблюдении двух условий: наименование должно быть обнародовано (опубликовано) 
таким способом и должно сопровождаться описанием, которое удовлетворяет требованиям 
кодекса. Наименование таксона должно быть опубликовано в печатных, доступных и 
длительного пользования работах. К  ним относятся статьи в специальных научных жур
налах, монографиях. С 2000 г. Сент-Луисский кодекс разрешил обнародование и рас
пространение наименований новых таксонов на лазерных компакт-дисках.

Публикация должна содержать исчерпывающую информацию, т.е. описание таксона 
либо ссылку на ранее обнародованное описание. В некоторых случаях можно сослаться 
на изображение, представляющее существенные детали строения организма. Описание 
таксона должно быть сделано как на современном, так и латинском языке, сопровождаться 
изображением (рисунки, фотографии) важнейших признаков таксона. Кроме собственно 
описания (диагноза) публикация нового таксона должна сопровождаться дополнитель
ными данными, содержащими дату, место сбора образца. Если номенклатурным типом 
таксона является экземпляр, то необходимо указывать место его хранения (гербарий уч
реждения или личный). Автор должен указать также сходные и отличительные признаки 
в сравнении с близкими таксонами, т.е. представить его родство (affinitas) с близкими 
таксонами и экологические особенности. Диагноз вместе с дополнительными сведениями 
называют протологом (protologus).
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Элемент (образец), на основе которого составлено описание таксона, называется но
менклатурным типом — это чисто номенклатурное понятие. Он не является типичным 
образцом в ряду изменчивости. Согласно М К Б Н , типом названия семейства является 
род, рода и секции — вид, а вида — конкретный экземпляр.

Один организм, как было отмечено выше, по вполне объективным причинам (одно
временное описание разными авторами одного и того же вида, недостаток информации) 
может иметь 2 и более научных наименования. В этом случае необходимо решить, под 
каким из наименований он должен быть известен. Определение такого наименования 
определяется принципом приоритета, при этом предпочтение отдается более старшему 
(по дате описания) пригодному таксону, действительно обнародованному в соответствии 
с требованиями М К Б Н .

Действие принципа приоритета ограничено определенными пределами. Он не рас
пространяется на таксоны рангом выше семейства. Кроме того, определение приоритет
ного наименования связано с установлением так называемых «исходных дат», детально 
рассмотренных в М К Б Н . Они были назначены в 1910 г. на Брюссельском международ
ном ботаническом конгрессе. Исходными датами называются крупные обобщающие 
монографические публикации по отдельным группам организмов, до которых ни одно 
из ранее опубликованных названий не было признано пригодным. Для растений исход
ной датой является классическая ботаническая работа К . Линнея «Species Plantarum», 
вышедшая 1 мая 1753 г. Разные группы грибов имели разные исходные даты: для поряд
ков Uredinales, Ustilaginales и группы Gassteromycetes — 31 декабря 1801 г. (Persoon, 
Synopsis Methodica Fungorum), для остальных грибов (Filngi ceteri) — 1 января 1821 г., 
когда появился том 1 Systema Mycologicum (Е. Fries); для ископаемых грибов — работа 
Штернберга (Steinberg), вышедшая в 1820 г. в публикации Flora der Vorweldt. С 1981 г. 
Сиднейский международный ботанический конгресс изменил исходные даты для грибов 
(включая слизевики и лишайникообразующие грибы), назначив для них единую дату 1 мая 
1753 г., когда вышла в свет работа К . Линнея «Species Plantarum». Однако за работами 
Персона и Фриза сохранено санкционирующее значение, и наименования, включенные 
в эти работы, обладают приоритетом.

Названия грибов, включенные в эти крупные сводки грибов, являются приоритет
ными при сопоставлении синонимов, а сами работы считаются санкционирующими в 
области номенклатуры.

Особая ситуация складывается у сумчатых и некоторых базидиальных грибов, в жиз
ненном цикле которых существуют две стадии — половая, или совершенная (телеоморфа), 
и бесполая, или несовершенная (анаморфа). Проблема наименований у этих грибов спе
циально регулируется правилами, изложенными в статье 59 М К Б Н .

Правильным наименованием для голоморфы (т.е. вида во всех его морфах) является 
наиболее раннее законное наименование, типифицированное элементом (образцом), 
представляющим телеоморфу. Описание и протолог должны включать описание голо
морфы. Если такое описание отсутствует, то название будет относиться только к  фор
мальному таксону, т.е. только к  анаморфе. На приоритет названий голоморф не влияет 
более раннее обнародование названий анаморф, соответствующих данной голоморфе. 
Эти положения не препятствуют обнародованию и использованию бинарных наименова
ний для формальных таксонов (анаморф), когда необходимо использовать только наиме
нование анаморфы. Это означает, что наименование анаморфы нельзя использовать для 
обозначения голоморфы.

Существует несколько типов действительно обнародованных наименований, но тем 
не менее не принимаемых во внимание при определении приоритета. К  ним относятся: 
а) названия родовой группы с окончаниями на -ites, ithes, -ythes, которые даются только 
ископаемым животным; б) названия, типами которых служат несовершенные стадии гри
бов, конкурирующие с наименованиями типов, представленных совершенными стадиями.
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М К Б Н  рассматривает такие наименования как незаконные; в) младшие омбнимы (ошб- 
nymum) — наименования, одинаковые по написанию, но основанные на разных типах; 
г) тавтбнимы (tautonymum) — наименования видов, в которых видовой эпитет полностью 
повторяет наименование рода (тавтонимы рассматриваются как законные кодексом зоо
логической номенклатуры); д) синбнимы (synonymum) — существование двух или более 
наименований для одного таксона. Согласно принципу приоритета, такой таксон дол
жен быть известным только под одним наименованием (более ранним или старшим 
по дате обнародования). Остальные наименования рассматриваются как его синонимы. 
Существует два типа синонимов: 1) обозначаемые =syn. — номенклатурные синонимы, 
основанные на одном и том же номенклатурном типе (образце); их синонимия абсолют
ная — это облигатные синонимы; 2) =syn. — таксономические синонимы, основанные 
на разных типах (образцах). Они остаются синонимами до тех пор, пока соответствующие 
им номенклатурные типы считаются принадлежащими к одному таксону.

Для обеспечения стабильности и целостности номенклатуры М К Б Н  предусматривает 
исключения из правил, позволяющие избежать неблагоприятных изменений, возможных 
при строгом соблюдении правил и особо рассмотренных в М К Б Н .

Цитирование авторов научных наименований 
и библиографические ссылки

Статья 46 М К Б Н  гласит: «...для указания наименования таксона — точного и более 
полного и для легкой проверки приведенных сведений, необходимо цитировать фами
лии авторов, которые законно опубликовали рассматриваемое наименование». Поэтому 
за научными названиями организмов в таксономических и флористических публикациях 
следуют одно, два или несколько имен личных, записанных полностью или в сокращен
ном виде. Личные имена — это фамилии авторов, действительно впервые обнародовав
ших наименование таксона, который может иметь различный таксономический ранг. 
Фамилия(ии) автора(ов) не входит в состав научного наименования, а представляет биб
лиографическую справку, увеличивающую номенклатурную точность (Puccinia graminis 
Pers., Aspergillus ripens de Вагу, Мйсог mucedo Fr.). Фамилия автора оказывает сущест
венную помощь в различении омонимов. Например, наименование рода Gloeophyllum 
Korschik., 1953 является поздним омонимом Gloeophyllum P. Karst., 1882. Согласно М К Б Н , 
одно наименование для разных организмов существовать не может. Таксон Карстена 
как обладающий приоритетом (был обнародован ранее), считается законным, тогда как 
наименование таксона Коршикова для рода протококковых водорослей должно быть 
заменено, поскольку является младшим омонимом. Более того, первое наименование 
использовано для обозначения рода афиллофорового гриба, тогда как второе — для про
тококковых водорослей.

Авторские ссылки могут включать две и более фамилии, соединенные разными ла
тинскими связующими словами — et, in, ex и некоторыми другими. Союз et (и) применя
ется при описании одного таксона двумя авторами — Penicillium parvum Raper et Fennell, 
Sphaerotheca mors-ilvae (Schweinitz) Berk, et Curtis, Erysiphe convolvuli DC et St.-Amans, 
Aspergillus niger Raper et Thom. Предлог in используется в том случае, если автор дей
ствительно опубликовал наименование таксона в работе другого автора. Например: 
Phialea subhyalina Rehm in Rabenh., Fusarium semitectum Berk, et Rav. in Berk. Предлог 
ex (из) употребляется, когда второй автор только предложил наименование (запись, остав
шаяся на гербарном конверте, в рукописи), но не опубликовал его в соответствии с требо
ваниями кодекса, тогда как первый автор действительно его обнародовал, использовав 
наименование, предложенное предшествующим автором (Spathularia Pers. ex W alk, Pithya 
suecica de Bary ex Fuckel, Lepiota gracilis Kuhn, ex Horak, Puccinia stipina Tranzsch. ex Kleb.).
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Следует иметь в виду, что в связи с изменениями исходных дат, принятыми X II I  Меж
дународным ботаническим конгрессом, для наименований таксонов, санкционирован
ных Ц. Персоном и Е. Фризом (Persoon С.Н. Synopsis Methodica Fungorum, 1801; Fries E. 
Systema Mycologicum, 1821 — 1832), следует заменять предлог ex на двоеточие (:). Напри
мер, Amanita muscaria (L.: Fr.) Hook., Boletus piperatus Bull.: Fr. Это правило действительно 
только для таксонов, принятых в вышеотмеченных работах Персона и Фриза; во всех 
остальных случаях предлог ех сохраняется.

Один или несколько авторов могут быть заключены в круглые скобки, например: 
Sepultaria arenosa (Fuckel) Rehm.; Geopyxis carbonaria (Alb. et Schw.) Sacc. Это означает, 
что автор, помещенный за скобками (в приведенных случаях Rehm и Saccardo соответ
ственно), предложил новую номенклатурную комбинацию, например осуществил перенос 
таксона, описанного другим автором или авторами, из одного рода в другой или изме
нил ранг таксона. В этом случае авторы старого наименования цитируются в скобках; 
прежнее наименование переводится в разряд синонимов. Это увеличивает номенклатур
ную точность наименования, позволяет проверить номенклатурные изменения наимено
вания таксона, осуществленные ранее.

Правило обязательного цитирования авторов наименования таксона было изменено 
в 1993 г. Токийским международным ботаническим конгрессом, разрешившим некото
рые упрощения в цитировании авторов. Сокращения разрешены только в работах, не 
носящих строго таксономического характера и имеющих прикладное значение.

В монографических и таксономических публикациях после фамилии автора таксона 
(или ее сокращенного варианта), отделенной запятой, приведены сведения о месте пуб
ликации соответствующего наименования таксона, а также синонимы, под которыми 
данный таксон был известен. Синонимы перечисляют через разделительную черту или 
обозначают знаками ^syn. (для номенклатурных синонимов) и =syn. (для таксономиче
ских синонимов). В качестве примера можно привести монографию А.С. Бондарцева 
«Трутовые грибы европейской части СССР и Северного Кавказа» (1953):

Fomes fomentarius (L.: Fr.) Gill., Chamh. Fr.. p. 686. pi. 467. 1878: Sacc. Syll. VI, p. 179, 1888. Syn.: 
Boletus fomentarius L., Species Plantarum, p. 1176, 1753. — Polyporus fomentarius L.: Fr., Syst. Мус. I, 
p. 374, 1821.

Собственно наименованием таксона является часть, выделенная жирным шрифтом. 
Фрагмент (L.: Fr.) Gill, является ссылкой на авторов таксона (в приведенном случае это 
Линней и Фриз). Подчеркнутая часть фразы представляет библиографическую ссылку, 
указывающую на источник, в котором находится первоописание новой номенклатурной 
комбинации, предложенной французским микологом Жилле (Gillet) в труде «Cham
pignons fran^ais». Описание этого же таксона можно найти у П. Саккардо, о чем свиде
тельствует фрагмент, следующий после точки с запятой. Помещенные в круглые скобки 
L.: Fr. означают, что Линней впервые описал этот вид под наименованием Boletus 

fomentarius, а Фриз перенес его в род Polyporus, сохранив видовой эпитет. После сокра
щения syn. следуют синонимы, под которыми был известен этот таксон. Подобные биб
лиографические ссылки увеличивают номенклатурную точность таксона и позволяют 
проследить историю его номенклатурных изменений. Фамилии авторов и библиографи
ческие ссылки в научное наименование таксона не входят.

Электронную версию полного текста МКБН (1993) можно найти по интернет-сайту: 
<bgrnb.fu-berlin.de/iapt/nornenclature/code/tokyo-e>, а Зоологического кодекса (1997) — <iczn.org/ 
code.htm>. Правила цитирования авторов таксонов помещены по адресу www.ipni.org или 
www.kew.org.

http://www.ipni.org
http://www.kew.org
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2. ОСНОВЫ БОТАНИЧЕСКОЙ ЛАТЫНИ
Биологическая латынь представляет собой язык научного общения биологов, и в 

первую очередь систематиков и таксономистов. Международный кодекс ботанической 
номенклатуры (М К Б Н ) в качестве одного из основных условий действительного обнаро
дования (опубликования) новых таксонов растений, грибов и лишайников требует обя
зательного диагноза (описания), составленного на латинском языке, что отражено в 
принципе V. Другая важная сторона знания правил латинского языка ботаниками отра
жена в эпиграфе к книге Карла Линнея «Philosophia botanica, 1751», который гласит: 
«Nomina si nescis, periit et cogmtio rerum» (Если не знаешь названий, теряется и познание 
вещей).

Латинский язык, как и славянские, германские, балтийские, древне- и новогреческий 
языки, относится к  индоевропейской языковой группе. Латинский язык в его народной 
(разговорной) разновидности, так называемая вульгарная латынь, послужил основой для 
новых национальных языков, объединяемых под названием романских. К  ним относятся 
итальянский, французский, провансальский, испанский, румынский и молдавский.

Ботаническая латынь происходит от латинского языка римского ученого Плиния 
Старшего (23—79 гг. н.э.); на латыни написаны труды Карла Линнея «Species Plantarum» 
(1753), Ц. Персона «Systema mycologicum fungorum» (1801), Е. Фриза «Synopsis methodica 
fungorum» (1821— 1832), П. Саккардо «Sylloge fungorum...» (1884). Свои труды на латыни 
писали также И. Ньютон, М.В. Ломоносов, Спиноза.

Латынь вплоть до середины X V III  столетия сохраняла роль языка науки, и даже в 
1934 г. чешский миколог Йозеф Веленовски опубликовал свой обширный труд «Мопо- 
graphia Discomycetum Bohemiae» на латинском языке.

Карл Линней (1707— 1778) дал всем растениям латинские наименования или придал 
им латинизированную форму независимо от происхождения использованных слов. Для 
Линнея без затруднений были понятны описания растений в «Rariorum Plantarum 
Historia» Шарля Л ’Эклюза (Charles L’Ecluse — Carolus Clusius, 1528— 1609). У  Линнея не 
было другого выбора. Использовав латынь при написании своих работ «Genera Plan
tarum» (1737), «Crftica botanica» (1737), «Flora Lapponica» (1737), «Hortus Cliffortianus» 
(1738), «Philosophia botanica» (1751) и «Species Plantarum» (1753), Линней сразу же сделал 
общедоступными для ботаников всего мира разработанные им научные принципы и ме
тоды. Это было бы невозможно, если бы свои труды он писал только на шведском языке.

Латинский язык оказал громадное влияние на формирование живых, современных 
европейских языков. Научная и общественно-политическая лексика, используемая в 
русском и других европейских языках, изобилует заимствованиями из латинского языка. 
Достаточно привести широко распространенные в русском языке слова: лекция, студент, 
профессор, аспирант, аудитория, экзамен, аттестат, институт, факультет, лаборатория, 
объект, активный, пассивный. Даже, казалось бы, исконно русское слово «редька» вос
ходит к  латинскому языку: оно происходит от латинского слова radix — корень, заим
ствованного немцами как Rettisch (редька) и затем перешедшего в русский язык. Знание 
основ латыни абсолютно необходимо любому грамотному и образованному человеку.

В последние годы (особенно в англоязычных странах, а теперь и в России) отмеча
ется тенденция подчинения современного чтения латинских слов нормам произноше
ния новых языков (главным образом английского), как, например, Fungi [fXogai], fungus 
[Cvog3s], species [spi:JI:z]. Однако если в этих словах общего значения такое фонетическое 
звучание не затрудняет восприятие смысла, то аналогичное произношение научных на
именований организмов делает их непонятными или существенно затрудняет понимание 
содержания фраз при устном общении на международных научных конференциях, сим
позиумах, конгрессах, а также при личном общении. В научной латыни это совершенно 
недопустимо и противоречит основному требованию Международного кодекса ботани
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ческой номенклатуры, а именно соблюдению однозначности и недвусмысленности 
научных наименований таксонов.

Правила кодекса должны соблюдаться не только в написании и использовании наи
менований таксонов, но и в их произношении.

Краткие основы фонетики латинского языка
Современный латинский алфавит, используемый в биологии, включает 25 букв и 

несколько отличается от алфавита классической эпохи. В то время буквы V  и I  означали 
и гласные (современные U, u; I, i), и согласные — V, v; J, j. Буква Y у использовалась 
только в греческих заимствованиях и звучала как [у = и], т.е. как во французском и не
мецком языках. Произношение буквы у [у = /] возникло под влиянием русского языка, 
в котором нет переднего закрытого лабиализированного звука [й]. Буква Z  также ис
пользовалась только в словах, заимствованных из греческого языка, произносилась и 
сейчас произносится как звук [з].

Рано исчезла буква К , и ее следы сохранились только в некоторых латинских словах.
Архаическая греческая буква $ — коппа, обозначавшая также число 90 и занимавшая 

в алфавите место между я и р ,  превратилась у римлян в Q q и в этом виде перешла в 
современные европейские алфавиты.

Гласные, приведенные в латинском алфавите, называются монофтонгами (т.е. одно
гласными). Их шесть — а, е, i, о, и, у. В латинском языке гласные разделялись по долготе 
звучания, поэтому монофтонгов было 12, соответственно 6 долгих и 6 кратких. Моно
фтонги произносятся так же, как и в русском языке.

Кроме монофтонгов в латинском языке существуют, как и во многих других языках, 
дифтонги (т.е. двугласные или сочетания гласных, произносимых как один звук) — аи, 
ей, ае, ое, ei.

Дифтонг аи соответствует русскому -ау- (как в слове пауза). Например: faux — ущелье, 
saurochorus — распространяемый ящерицами, dauciformis — морковкообразный. Однако часто 
в словах, заимствованных русским языком, он произносится как -ав< autor (или auctor) — 
автор, autospora — автоспора, autobiografia — автобиография, autochoria — автохория, 
stauros — ставрос (центральное поле у диатомей), autogamia — автогамия.

Дифтонг ei соответствует русскому [эи\: cleistothecium — клейстотеций, cleistogamus — 
клейстогамный, закрытый (flos cleistogamus — цветок закрытый).

Сочетание гласных ей в качестве дифтонга чрезвычайно редко и соответствует рус
скому [эу], [эй] или [эв\: neuter [нейтер] — ни тот ни другой (flores neutri — цветки беспо
лые), Deuteromycetes — дейтеромицеты (редко транскрибируется как девтеромицеты), но: 
pleurocystidium [plevrocistidium] — плевроцистида, eumorphus [эвморфус] — хорошо сформи
рованный, eucyclus [эвциклюс] — равнокруговой, эвциклический (flores eucyclici — цветки, 
у которых число частей в каждом круге одинаково), eurihalinus — эвригалинный. Значитель
но чаще эти гласные не составляют дифтонга и каждый образует свой слог: de-iis-tus — 
обугленный, сожженный, pro-te-us — переменчивый, непостоянный, a-lu-ta-ce-us — серно- 
кож ано-) желтый (цвет), ar-bo-re-us — древовидный, древесный (lichenes arborei — древес
ные лишайники), ter-re-us — земляной, землистый (о цвете).

Двугласные ае и ое (возникли из более древних ai и oi) превратились в монофтонги, 
изображаемые двумя буквами (так называемые диграфы), но произносимые как один 
звук.

Диграф ае в русском языке произносится как звук [э]: aequalis — ровный, одинаковый, 
epigaeus — на(д)земный, praedominans — доминирующий, praesens — присутствующий, на
личный, haec (hie) — эта, haematitus — кроваво-красный, laeticolor — ярко окрашенный, 
aestuarium — эстуарий, aethalium — эталий, amphigaeus — обитающий повсеместно, 
Daedalea — дэдалеа (наименование рода трутовых грибов).
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Диграф ое произносится как французское и немецкое [0:] и приблизительно соот
ветствующее русскому звуку [ё], но произносимому более широко и открыто. Транскри
бируется в русском языке буквой э или е: Oedogonium [0dogonium\ — эдогониум (род 
зеленых водорослей), oecologia [0kologia\ — экология, oecotypus [0kotipus] — экотип, 
coenobium [сфпдЫит] — ценобий, coenosis [c0nosis] — ценоз.

В тех случаях, когда сочетание ае или ое требуется читать раздельно, то над е ставится 
знак разделения « *» (две точки — диэреза): аёг (а-ег) — воздух, teti^dricus, tetr^drus — 
четырехгранный, аёгоЫиз — аэробный, ЕрюЫоё — эпихлое.

Количество (долгота) гласного
Как и во многих индоевропейских языках, в латинском, что уже отмечалось выше, 

различались долгие и краткие гласные. Долгий гласный звук обозначался надстрочным 
знаком «“ », а краткий «"». Долгий был вдвое протяжнее краткого. Количество гласного 
имело смыслоразличительный характер. В настоящее время количество гласных не обозна
чается и при чтении не воспроизводится.

Следует иметь в виду следующие правила определения количества (долготы) гласно
го, так как это оказывает влияние на определение ударного слога:

1. В словах, содержащих более одного слога, в закрытом конечном слоге любой 
долгий гласный сокращается перед любым конечным согласным, кроме s. Например, 
2-е лицо единственного числа omas — украшаешь, но 3-е лицо ед. ч. — ornat — украша
ет. В некоторых словах возможен как долгий, так и краткий гласный перед s, как, 
например: audis — слушаешь, capis — берешь; в таких случаях их долгота обозначена 
в словарях или учебниках.

В односложных словах сокращение происходит только перед m и t, например: flet — 
плачет (инфинитив — flere), но: sol — солнце, ver — весна.

2. Долгий гласный сокращается перед сочетаниями nt и nd. Обычно сочетания со
гласных nd и nt распределяются по смежным слогам, однако сочетание nt может быть 
заключительным элементом конечного слога. Например: om are — украшать, or-nant — 
они украшают, or-nan-tur — их украшают, ad or-nan-dum — для украшения.

3. Гласный, как правило, всегда краток в положении перед гласным или h. Напри
мер: тбпёо — я убеждаю (инфинитив топёге).

Произношение согласных букв
Чтение согласных b, d, к, ш, п, р, г, v соответствует их произношению в русском 

языке. Произношение других согласных может изменяться в зависимости от положения 
и под влиянием соседних букв.

В современных языках принято двоякое прочтение буквы с [ts]. В положении перед 
е, i, у и диграфами ае, ое буква с читается как звук [ts], соответствующий русскому [ц]; 
в остальных случаях, т.е. перед а, о, и, перед согласной и в конце слова, произносится 
как звук [к]. Эта особенность произношения буквы сохранилась и в современных евро
пейских языках.

Например: caput [kaput] (лат.) — голова, столица и capital (фр., англ.), Kapital (нем.) — 
капитальный; color [kolor] (лат.) — цвет и couleur (фр.), colo(u)r (англ.), Kolor (нем.); 
causa [kduza] (лат.) — причина и cause (фр. и англ.), kausal (нем.) — каузальный; credo — я 
верю — crois (фр.), credo, credo, Kredo (англ., фр., нем.) — кредо. Однако: centrum (лат.) — 
центр и centre (фр. и англ.), Zentrum (нем.); civis (лат.) — гражданин, гражданский, 
штатский и civil (англ., фр.), Zivil (нем.); caelum (лат.) — небо и del, celestial (фр.) —
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целестин (минерал); decem (лат.) — десять и dix, decimal (фр., англ.), dezimal (нем.) — 
десятинный.

Буква t обычно произносится как русский звук [т]. В сочетании ti в классическую 
эпоху t всегда произносилось как [ti\. Но в IV —V  вв. перед гласным i оно стало мягким 
и произносится теперь как [tsi] (соответственно как [ци] в русском языке): collectio [кол- 
лекцио] — коллекция, conferentia [конференций] — конференция, descriptio [дескрипцио] — 
описание, absentia [абсенциа] — отсутствие, polyphyletia [полифилециа] — полифилетич- 
ность, patiens [пациенс] — устойчивый, differentia [дифференциа] — различие, initium  
[инициум] — начало, petiolaris [пециолярис] — черешковый. Однако в сочетаниях sti, xti, tti 
и в положении перед согласным сочетание ti произносится как [//]: pistillatus [пистилля- 
тус] — пестичный, mixtio [микстио] — смешение, Attius [аттиус] — Аттий (имя соб
ственное). Буква 1 произносится мягко, как во французском или немецком.

Буква h произносится как английское [И] в слове horse. В русском языке этот звук 
встречается в южных говорах и условно передается как приглушенное [г].

Буква j  произносится как русский звук [й].
Буква q используется исключительно в сочетании с и в  положении перед гласными. 

Сочетание qu произносится как [kv]: aqua [аква] — вода, plerumque [плерумкве] — пре
имущественно, quinque [квинкве] — пять, siliqua [силиква] — стручок, squamulosus [сква- 
мулёзус] — мелкочешуйчатый, inaequalis [инэквалис] — неравный.

Сочетание ngu перед гласными произносится как [ngv]: lingua [лингва] — язык, 
linguiformis [лингвиформис] — языкообразный; sanguineus [сангвинеус] — кроваво-красный; 
linguis [унгвис] — ноготь, unguicularis [унгвикулярис] — с ноготь, ноготковидный.

Сочетание su перед а, е произносится как [sv]: suavis [свавис] — приятный, сладкий, 
suaveolens [свавеоленс] — ароматный, душистый, consuetus [консветус] — привычный.

В положении между гласными буква s произносится как [z], т.е. как русское [з]: rosa 
[роза] — роза, causa [кауза] — причина, isogamia [изогамия] — изогамия, ramosus [рамозус] — 
разветвленный. В остальных положениях (т.е. в начале и конце слова, перед согласным и 
после), а также сдвоенная буква — ss, произносится как [s]: solum [солюм] — почва, 
classis [кляссис] — класс, cuspidatus [куспидатус] — остроконечный, immersus [иммерсус] — 
погруженный, persistens [персистенс] — остающийся, сохраняющийся, transparentis [транс- 
парентис] — прозрачный.

В словах, заимствованных из греческого языка, греческие аспираты (т.е. придыха
тельные согласные) передаются буквосочетаниями с h. В латинских словах h в сочетаниях 
rh, th полностью утратило свое влияние, и они произносятся как [г] и [/]: thallus [тал- 
люс] — слоевище, xanthinus [ксантинус] — золотисто-желтый, rhombiformis [ромбифор- 
мис] — ромбический, rhizina [ризина] — корневой волосок, ризоид у мхов, ризина у лишайни
ков. Две другие аспираты — ch и ph — произносятся как русские щелевые согласные [х] 
и [ф\: trichogyna [трихогина] — трихогина, cochleatus [кохлеатус] — улитковидный, 
Morchella [морхелла] — наименование рода дискомицета Морхелла, lichen [лихен] — лишай
ник; pachyphyllus [пахифиллюс] — толстолистный, phaeosporus [фэоспорус] — темноспо
ровый, phyllocladium [филлокладиум] — филлокладий. Это же произношение перешло в 
современные западные языки: chorus [хорус] и Chor (нем.), chorus (англ.), choral (фр.) — 
хор\ physica [физика] и Physik (нем.), physics (англ.), physique (фр.) — физика', theatrum  
[театрум] и Theater (нем.), theatre (англ.), theatre (фр.) — театр', rhythmus [ритмус] 
и Rhythmus (нем.), rhythm (англ.), rythme (фр.) — ритм.

Сочетание sch произносится как [сх]: schedula [схёдула] — небольшая этикетка, ко
роткая заметка, Schizophyllum [схизофиллюм] — щелелистник (наименование базидио- 
мицетного рода), schistaceus [схистацеус], schola [схбля] — школа.

Буква х в положении перед согласной в начале и конце слова обычно произносится 
как [кс]: extremus [экстремус] — крайний, extractum [экстрактум\, excipulum [эксципу- 
люм] — эксципул, explanatus [эксплянатус] — уплощенный, simplex [симплекс] — простой,
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vix [вике] — едва, axoideus [аксоидеусс] — осевой, exiguus [эксигуус] — скудный, oxycarpus 
[о/сстяряус] — остроплодный. В некоторых случаях перед гласной х может звучать как 
[/сз] — exoperidium [экзоперидиум], exosporium [экзоспориум] — экзоспорий.

Букву z следует произносить как русский звук [з]: zygogamia [зигогамия], zygospora 
[зигоспора], Zygomycetes [зигомицетес], zoologia [зоология], Peziza [пезиза]. Последнее 
наименование часто неправильно произносят как [petsitsa], что, вероятно, произошло 
под влиянием немецкого языка.

Среди согласных звуков имеются так называемые немые (или смычные) и плавные. 
В древности смычный звук обозначали термином nmta (имелась в виду littera — буква), 
а плавный — liquida. Сочетание немого (смычного) звука с плавным принято называть 
miita cum liquida (немая с плавной). К  возможным сочетаниям немой с плавной относят
ся: Ы, br, cl, сг, dl, dr, gl, gr, pi, pr, tl, tr. Сочетания этих букв не разделяются при деле
нии слова на слоги, и соответственно в некоторых случаях они могут оказывать влияние 
на определение ударного слога.

В биологической латыни наименования таксонов достаточно часто (особенно видовые 
эпитеты) образуются от имен личных, в которых часто встречаются несвойственные 
латинскому языку буквосочетания.

Произношение таких слов всегда представляет определенные затруднения. Как их 
следует произносить — по правилам фонетики латинского языка или языка-оригинала, 
из которого заимствовано имя (фамилия)?

Существует два мнения относительно правил чтения таких родовых наименований 
и видовых эпитетов. В одних случаях рекомендуется произносить их так, как это принято 
в оригинальных современных языках, из которых заимствовано слою, в других — соглас
но нормам латинского языка. Можно привести следующие примеры с соответствующими 
принятыми произношениями: baschkiriensis — башкириензис (рус.), biebersteiniana — би- 
бершейниана (нем.), borbasii — борбашии (венг.), Boudiera — Будьера (фр.), Broomella — 
Брумелля (англ.), chateri — шатери (фр.), crec’hgueraultii — крекхкерольтии (фр.), 
Drechslera — Дрекслера (нем.), eschscholtziae — эшшольциэ (нем.), gerdrdii — жерардии (фр.), 
Gleditsia — Гледичия (ит.), houghtonii — хугтонии (англ.), Karschia — Каршия (нем.), 
Kirschsteiniella — киршштейниелля (нем.), laschii — ляшии (нем.), loeselii — лёзелии (фр.), 
mexicana — мехикана (исп.), michaletii — мишалетии (фр.), michelii — микелпии (ит.), 
Mougeotia — мужоция (фр.), Pringsheiutia — прингсхеймия (нем.), rehmiana — рэмиана 
(нем.), salzmammii — зальцманнии (нем.), schkuhriana — шкуриана (рус.), Sherardia — 
шерардия (англ.), syreistschikovii — сырейщиковии (рус.), waldsteinii — вальдштейнии (нем.), 
westwoodi — уэствуди (англ.), zhegulensis — жегулиензис (рус.), zingeri — цингери (нем.), 
zizianum — цицианум (рус.).

Некоторые сочетания букв в этих наименованиях в латинском языке просто непро
износимые, как, например, eschscholtziae. Кроме того, в латыни нет некоторых звуков, 
таких, как ж , ш, нет букв z, w, встречающихся в других современных языках.

Профессор А. К . Скворцов (1976) в подробнейшей рецензии на пособие к  латинским 
наименованиям Г.Н. Горностаева и др. (1974) отмечает, что подобные названия следует 
произносить так же, как и остальные латинские слова, т.е. по правилам латинской фо
нетики. Мнение А .К . Скворцова основано на том, что в латинском алфавите нет букв 
с диакритическими значками, характерными для многих современных европейских 
языков. В латинизированных словах, производных от слов из таких языков, согласно 
Кодексу ботанической номенклатуры диакритические значки не используются и, следо
вательно, их следует произносить, как и остальные латинские слова.

Единственный возможный арбитр в решении этой проблемы — Международный 
кодекс ботанической номенклатуры. Этот документ требует использования латинского 
алфавита и правил латинской грамматики в написании латинских наименований, но не
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регламентирует правила произношения, а значит, их следовало бы читать с соблюдением 
правил латинской фонетики. Однако многие буквенные сочетания в латинском произ
ношении очень трудны.

И, как заключает А .К . Скворцов, «произношение латинских названий всегда будет 
компромиссом между тремя слагаемыми: классическим идеалом, фонетическими особен
ностями языка, который для говорящего является родным, и традицией» (Скворцов, 1976).

Слогораздел
Для определения ударного слога необходимо выделить слоги третий и второй от 

конца слова.
Количество слогов в словах латинского языка, как в любых других языках, соответ

ствует количеству гласных. Дифтонг рассматривается как один звук.
Разделение на слоги проходит:
1) перед одиночным согласным (в том числе перед qu), при этом согласная, находя

щаяся между двумя гласными, относится к  следующему слогу: ro-sa — роза, a-qua — вода, 
au-rum — золото, re-mo-tus —отдаленный, la-na-tus — шерстистый, e-lon-ga-tus — удлинен
ный, вытянутый, si-li-cu-la — стручочек, pau-cus — немногочисленный, pe-la-gi-cus — пе
лагический (морской), zo-o-cho-rus — зоохорный, zo-o-ga-me-ta — зоогамета, ve-lu-ti-no- 
sus — бархатный, бархатистый;

2) перед сочетанием немой с плавной (muta cum liquida) и перед последним согласным 
других сочетаний согласных: pa-tri-a — родина, sa-git-ta — стрела, рйпс-tum — точка 
(punctum vegetationis — точка роста, конус нарастания), dis-ci-pli-na — наука, дисциплина, 
a-gri-co-la — земледелец, pe-ri-plas-ma — периплазма, la-cri-mans — «слезящийся», стекаю
щий каплями, hy-bri-dus — гибридный, ful-cra-ceus — опорный, ex-pli-ca-tus — разверну
тый, распустившийся, ven-tra-lis — брюшной, a-gro-ty-pus — агротип (раса культурного 
растения), ag-glo-me-ra-tus и ag-glu-ti-na-tus — скученный, сгруппированный, co-pro-phi- 
lus, co-pro-ge-nus — копрофилъный, pro-pri-us — собственный (herbarium proprium — соб- 
ственный гербарий), ex-clii-sus — исключенный;

3) среднеязычный (фрикативный звонкий) звук j  (йота) между гласными при произ
ношении, слогоделении и написании удваивается, распределяясь между двумя слогами: 
pejor (pej-jor) — худший, major (maj-jor) — больший, majus (maj-jus) — майский, majusculus 
(maj-jus-cu-lus) — крупноватый, довольно крупный;

4) отделяются приставки: л^-breviatus — укороченный, flc-cesorius — придаточный, 
л-cotyledoneus — лишенный семядолей, orf-venus (atf-ventfvus) — пришлый, иноземный, заносный 
(plantae adventivae — адвентивные, заносные, случайные растения), W-foliatus — двулист
ный, co/i-strictus — перетянутый, перешнурованный.

Правила ударения
Латинский язык принадлежит к  числу языков с фиксированным ударением. Место 

ударения определяется следующими правилами:
1. Ударение никогда не ставится на последнем слоге!
2. Ударение никогда не ставится далее третьего слога от конца слова!
3. В двусложных словах ударение всегда ставится на втором от конца слоге незави

симо от его долготы: den-sus — густой, плотный, сё-га — eoc/c, fruc-tus — л/шд, Ml-vus —
буро-желтый, pli-ca — складка, ve-lum — покрывало (velum universale — покрывало),
ra-ro — редко, изредка, al-ga — водоросль.

4. В многосложных словах ударение ставится на предпоследнем слоге, если он дол
гий, и на третьем от конца слова, если он краткий.
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Каким образом определить ударный слог в многосложных словах? Можно предло
жить несколько практических рекомендаций.

■ Если предпоследний слог закрытый (т.е. гласный заключен между двумя согласными 
предпоследнего слога), содержит дифтонг, диграф или если последний слог начинается 
с -х- или -z-, тогда этот слог будет долгим и соответственно ударным. Например: suf-ful- 
tus — подпертый, pe-ni-cfl-lus — кисточка, per-fec-tus — совершенный, полный, обоеполый, 
pe-ren-nis — многолетний, ex-cel-sus — высокий, te-mu-len-tus — хмельной, Ac-tae-a — воронец, 
di-oi-cus — двудомный, A-do-xa — адокса, Gly-cyr-rhi-za — солодка, po-lyr-rhi-zus — много
корешковый.
ш Очень часто встречаются слова, в которых предпоследний слог открытый (и следова
тельно, должен быть кратким), но тем не менее он ударный. Например, cor-ni-cu-la-tus — 
рожковидный, lan-ce-o-la-tus — ланцетовидный, of-fi-ci-na-lis — лекарственный, la-mi-na-ris — 
пластинковидный, de-nu-da-tus — обнаженный, bi-se-ri-a-tus — двухрядный, punc-ta-tus — 
точечный, de-tri-tus — детрит, остатки растений, pas-to-ris — пастуха (как пастуший), 
a-vi-cu-la-ris — птичий, fru-ti-co-sus — кустарниковый. Кроме того, анализ слов с уже 
обозначенными ударениями показывает, что в многосложных словах обычно безударным 
является открытый предпоследний слог, заканчивающийся на i, и, у: con-sf-mi-lis — 
сходный, ci-tri-nus — лимонно-желтый, a-ri-dus — сухой, аридный, pe-la-gi-cus — пелагический, 
морской, is-lan-di-cus — исландский, co-ty-pus — котип, mo-no-gy-nus — однопестичный, 
fn-ty-bus — название цикория Cicdrium mtybus у Plinius Caecflius Secundus Major (Плиний 
Цецилий Второй Старший), hy-po-ny-mym — гипоним (общее наименование для названий 
таксонов, которые по тем или иным причинам недействительны или непригодны для 
определения; к  ним относятся: nomina nuda, nomina dubia и др. — см. в части, касающейся 
номенклатуры); can-di-dus — белоснежный, no-bi-lis — благородный, Fra-xi-nus — ясени, ро-1у- 
dac-ty-lus — многопальчатый, xe-ro-phy-ton — ксерофит, Con-vo-lvu-lus — вьюнок, Foe-m-cu- 
lum — фенхель, Cam-pa-nu-la — колокольчик, I-nu-la — девясил, Ra-nun-cu-lus — лютик, 
я Однако это не абсолютное правило, так как многочисленны и другие варианты, когда
i, и, у предпоследнего слога ставятся под ударение: Ci-сй-Ш — вех, Le-o-mi-rus — пустырник, 
сош-шй-nis — обыкновенный, общий, ta-ba-ci-nus — табачный, al-pi-nus — высокогорный, 
альпийский, ca-m-nus — собачий, e-bu-lis — безлуковичный, но ebu-lus — бузина яловая 
Sambucus ebulus у Plinius Caecflius Secundus (Major), Ur-ti-ca — крапива. Предпоследний 
слог в словах, содержащих muta cum liquida, обычно ударный: Bo-try-tis — ботритис, 
de-tri-tus — детрит.
ш Если же предпоследний слог заканчивается на дифтонг (например, ае), то ударение 
всегда сохраняется на предпоследнем слоге, даже если он открытый.
■ Если предпоследний слог оканчивается на гласную, а последний слог начинается с h 
или гласной, т.е. на стыке предпоследнего и последнего слога встречаются 2 гласные, 
тогда предпоследний, открытый слог будет кратким и ударение следует ставить на третьем 
слоге от конца слова: a-re-na-ri-us — песчаный, tri-a-che-ni-um — трехсемянка, e-la-ti-or — 
более высокий, pi-ce-us — смоляно-черный, ci-ne-re-us — пепельно-серый, stra-mf-ne-us — соло
менно-желтый, fo-li-a-ce-us — листовой.

Этому правилу не подчиняется произношение некоторых наименований, главным 
образом греческого происхождения: Achillea, Barbarea, cacao, Centaurea, Comurn, Dioscorea, 
Elodea, giganteus, Heracleum, hyperboreus, Jacea, Jurinea, Onoclea, Phamaceum, planitiei (сред
ний род единственного числа от plamties — равнина, плоскость), sardous, sclarea, Thesfum.
■ На третий слог от конца падает ударение в сложносоставных словах, оканчиваю
щихся на элементы греческого происхождения: -bion, -calyx, -chyma, -cladus, -ferns, -genes, 
-graphus, -gynus, -lepis, -lobus, -stachis, -gamus, -merus, -philus, -phobus, -phorus, -phragmus, 
-phyton, -pterus, -sporus, -themus, -tomus, -trichus, -trix, -tropus, -typus, -xylon.



552
П р и л о ж е н и я

■ Следует иметь в виду, если к слову присоединяются энклитические частицы -que — «и», 
-пе — «ли», -ve — «или», то ударение переносится на предпоследний слог, т.е. переходит на 
последний слог слова, к которому они присоединяются: rosa — rosaque (роза — и роза), 
caulibus — caulibfisque, аблатив множественного числа (со стеблями — и со стеблями), 
fflius filiaque (сын и дочь).

Таким образом, для определения ударного слога необходимо знать количество (дол
готу) только предпоследнего слога.

В качестве справочного пособия для проверки правильности определения места уда
рения в слове можно использовать следующие книги, где родовые наименования и 
видовые эпитеты имеют проставленные ударения: Маевский П.Ф. Флора средней полосы 
европейской части СССР. 8-е изд. М.; Л., 1954; 9-е изд. М.; Л., 1964; Плавильщиков Н.Н. 
Определитель насекомых (краткий определитель наиболее обычных насекомых европей
ской части Союза ССР). 3-е изд. М ., 1957. В этих книгах применен метод, разработанный 
А. Фоссом (Voss, 1927), который группировал слова по сочетаниям гласной предпослед
него слога с согласной последнего. Эта таблица приведена в пособии: Горностаева Г.Н., 
Забинкова Н.Н., Каден Н .Н . Латинские названия животных и растений. М.: Изд-во Моск. 
ун-та, 1974.

Наименования таксонов грибов с указанием ударного слога приведены также в 5-том
ном труде М. Хеннинга (Hennig М. Handbuch fur Pilzfreunde), опубликованном в период 
с 1958 по 1970 г.

Некоторые важнейшие фонетические законы
Регрессивная ассимиляция согласных

1. Переднеязычные d и t приставок в положении перед s, р, /  полностью ассимили
руются. Например, ad-sidens -> assidens — сидящий; ad-similans -> assimilans — ассмимили- 
рующий; ad-surgens -> assurgens — приподнимающийся, выпрямляющийся, ad-sum -> assum — 
присутствовать; ad-planatus -> applanatus — уплощенный', ad-pressorium -> appressorium — 
аппрессорий; ad-ffnitas -> afffnitas — родство; afffxus — прикрепленный.

2. Звонкий заднеязычный g и звонкий губной Ъ перед глухими s и t оглушаются 
(сочетание c+s на письме обозначается буквой х). Например, 1-е лицо перфекта глагола 
rego (правлю): reg-si -> rec-si -> rexrt; супин reg-tum -> rectum. 1-е лицо перфекта от гла
гола scrtoo (я пишу): scrto-si -> scripsi; супин scrto-tum -> scriptum.

3. Звонкий переднеязычный d перед с, g, р, f, t, г, I  обычно полностью ассимилируется: 
arf-cedo -> ac-cedo — подступаю; arf-gradior -> ag-gredior — нападаю', ad-fixio -> a/-fixio — 
прикрепление', a /̂-planatus -> ap-planatus — уплощенный, сплющенный', arf-tenuatus -> a/- 
tenuatus — оттянутый', a£/-rectus -> ar-rectus — прямоторчащий', arf-latus -> a/-latus — 
принесенный.

4. Интервокальное s в результате озвончения переходит в г\ глагол esse (быть) в 
имперфекте — es-a-m -> егаш, в будущем времени — eso -> его.

Латинские приставки, используемые в словообразовании,
и их значение

a-, ab-, abs- (отделение, отклонение, превышение, отрицание): abioticus — абиоти
ческий, abortivus — недоразвитый, abscissus — отделенный.

aequi- (равно-): aequialtus — равновысокий, aequicrassus — равный по толщине, 
aequidistans — равноудаленный, aequflobus — равнолопастной, aequilateralis — равнобокий, 
aequilongus — равный по длине, aequimagnus — равный по величине, aequipetalus — равноле- 
пестный.
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ante- (впереди, пред-): antecedens — предшествующий, antepositus — расположенный 
впереди.

bi- (би-, двойной, дву-): bicolor — двуцветный, bilabiatus — двугубый, bisporus — дву
споровый, binominalis — биноминальный, bilateralis — билатеральный, biserialis — двурядный, 
bitunicatus — битуникатный.

circum- (вокруг, кругом, циркум-): circumcmctus — окаймленный, circumflexus — з а с 
той, circumpolaris — циркумполярный.

со-, col-, con-, сот- (вместе, с, присоединение, заключение внутрь, сходство): coad- 
natus — соединенный, coalescens — сливающийся, coalitus — сросшийся, cohibens — заключающий, 
collapsus — спавшийся, collectus — собранный, complexus — охватывающий, compositus — 
сложный, concolor — одноцветный, concrescens — срастающийся, cumulatus — скученный.

contra- (противо-, напротив): contrappositus — противолежащий, contrarius — противо
положный, contradictorius — противоречивый.

de- (отделение, устранение, движение вниз, недостаток, завершение действия): 
decalvatus — облысевший, deciduus — опадающий, decolorans — обесцвеченный, degeneratus — 
дегенерированный, demissus — опущенный вниз, defectus — дефектный.

dis- (разъединение, различие, распространение): discedens — распадающийся, dis- 
colorus — разного цвета, dispositus — расположенный, disseminatio — рассеяние, dis- 
seminatus — рассеянный, dissolutus — растворенный, distmctus — отличающийся.

е-, ех- (отделение): ebulis — без луковицы, ecaudatus — бесхвостый, elaboratus — обрабо
танный, eliminatus — элиминированный, excentricus — эксцентричный, excelsus — высокий, 
exceptus — исключенный.

extra- (вне-): extraaxillaris — внепазушный, extracellularis — внеклеточный, extra- 
matricalis — экстраматрикальный, extraordinarius — внеочередной, экстраординарный, 
extraradicalis — внекорневой, extrafloralis — внецветочный.

il-, im-, in-, ir- (приставка со значением: в-, не-, без-, бес-): illegitimus — незаконный, 
immaturatus — незрелый, immunis— невосприимчивый, impressus — вдавленный, inapertus — 
неоткрытый, irregularis — неправильный, insipidus — безвкусный, innocuus — безвредный, 
immensus — безграничный, беспредельный, innumerabilis — бесчисленный.

inaequiz- (неравно-): inaequilateralis — неравносторонний, inaeqivalens — неравноценный, 
inaequiluminatus — неравноячеистый.

infra- (под-): infraaxillaris — подпазушный, infraapicalis — подверхушечный, infrafoliaceus — 
подлистный, infrarameus — подветочный.

intec-, intra- (интер-, меж-): interlocularis — межгнездный, intercellularis — межклеточный, 
interglacialis — межледниковый, interlamellaris — межпластиночный, interfoliaceus — ж еж - 
листный, intercalaris — интеркалярный, вставочный, intrastamineus — межтычиночный.

multi- (от multum, multa — много): multiflorus — многоцветковый, multisporus — много
споровый, multiformis — многообразный, multiserialis — многорядный, multizonatus — с много
численными концентрическими кругами.

ob- (противодействие, противоставление): obclavatus — обратнобулавовидный, oblitus — 
обмазанный, obsitus — обсаженный, obtegens — покрывающий, obvolutus — окутанный, 
обвитой.

ос- (приставка об- перед с) occlusus — замкнутый, occultans — скрывающий, occultatus — 
скрытый, occupans — занимающий, поражающий.

ор- (приставка об- перед />): oppletus — выполненный, заполненный, oppositiflorus — 
супротивноцветковый, oppositus — супротивный.

pauc-, pauci- (от paucus — малый, небольшой): pauciflorus — малоцветковый, pauefsporus — 
малоспоровый, pauciradiatus — немноголучистый.

per- (усиление, завершение, действие, направленное через (сквозь) что-либо, поче- 
му-либо): perceptibilis — заметный, percurrens — пронизывающий, perdurus — длительный, 
perfectus — совершенный.
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pluri- (много-): plurilocularis — многогнездный, plurigranulatus — многозернистый, pluri- 
cellularis — многоклеточный.

prae- (нахождение впереди, упреждение, преждевременность, высокая или высшая 
степень): praealtus — превысокий, praecedens — предыдущий, ргаёсох — ранний, ргае- 
montanus — предгорный, praeoccupatus — занятый, praepnmis — прежде всего, особенно.

quadri- (четырех-): quadrifarius — четырехрядный, quadrilobatus — четырехлопастной, 
quadripetalus — четырехлепестный, quadriserialis — четырехрядный.

quin-, quinque- (пяти-): quinatus — пятерной, quinquangularis — пятиугольный, quin- 
queflorus — пятицветковый, quinquevalvis — пятистворчатый.

ге- (обратное действие, возобновление, повторность, противодействие): recessivus — 
рецессивный, reclinatus — отклоненный вниз или назад, recognitus — признанный, recom- 
positus — удвоенно сложный, redivivus — оживающий, regerminans — вновь прорастающий.

semi- (полу-, пол-): semicircularis — полукруглый, semidesertum — полупустыня, 
semiglobosus — полушаровидный, semiimmersus — полупогруженный.

semper- (всегда, постоянно): semperflorens — постоянно цветущий, sempervirens, 
sempervivus — вечнозеленый.

sub- (нахождение внутри или под, скрытность, немного, несколько): subalpfnus — суб- 
альпийский, subcorticalis — развивающийся под корой, subhymenialis — субгимениальный, 
subimmersus — почти погруженный, subnullus — почти отсутствующий, subzonatus — 
с неясными зонами.

super-, supra- (превышение, излишек; на-, над, пере-, пре-, через-): superans — превы
шающий, superficialis — поверхностный, superfluus — излишний, superimpositus — налегающий, 
supematans — плавающий на поверхности.

supra- (сверху, на поверхности): supracompositus — сверхсложный, suprafoliaceus — 
надлистный, supraterraneus — на(д)земный.

sus- (приставка перед, р, t): suspectus — подозрительный, suspensor — подвесок, 
суспензор, suspensus — подвешенный, sustentans — поддерживающий.

trans- (за-, через, пере-, пре-, насквозь): transformatus — превращенный, трансформиро
ванный, transitivus — переходный, translucens — просвечивающий, transpiratio — транспирация, 
transseptatus — поперечно-перегородчатый, transversus — поперечный, transbaicalensis — за- 
байкальский, transcaspicus — закаспийский, transcaucasicus — закавказский.

tri- (от tres w/?w): tricolor — трехцветный, trfduus — трехдневный, tnfidus — трехраз
дельный, trilobatus — трехлопастной.

ubi- (г^?): ubicumque — повсюду, 5ь/ wo ни было, ubique — повсюду, ubiquista —
убиквист.

uni- (от unus один): unicellularis — одноклеточный, umcolor — одноцветный, unilateralis — 
односторонний, uniserialis — однорядный.
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