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ПРЕДИСЛОВИЕ 

Альгология (наука о водорослях) и микология (наука о 

грибах), наряду с ботаникой, вирусологией, зоологией и ми­

кробиологией, входят в единый кластер дисциплин о биоло­

гическом многообразии. Их задача- познакомить студентов 

первых курсов (1-5 семестр) с особенностями морфологии, 
физиологии, образа жизни, географического распростране­

ния, происхождения, классификации, роли в биосфере и в 

жизни человека основных систематических групп бактерий, 

грибов, растений и животных. Современные отечественные 

учебники по альгологии и микологии, например, «Ботаника: 

Курс альгологии и микологии», подготовленный сотрудника­

ми МГУ в 2007 г. под редакцией профессора Ю. Т. Дьякова, 
при всех их несомненных достоинствах, скорее предназначе­

ны для магистранто в, специализирующихся по альгологии и 

микологии, а не для бакалавриата. Бакалаврпат как первый 

уровень образования предполагает лишь фундаментальную 

подготовКу студентов в широкой области знаний и не направ­
лен на изучение какой-либо конкретной, узкой специализации. 

Это требует адаптированных учебников и учебных пособий, 

дающих студентам необходимые базовые знания за весьма 

ограниченное в учебных планах бакалаврпата время: 18 часов 
лекций и 36 часов практических занятий. 

Предлагаемое учебное пособие подготовлено на основе 

многолетнего опыта работы его авторов в Уральском фе­

деральном университете им. первого Президента России 

Б. Н. Ельцина. При его подготовке бьmи учтены и лучшие 

отечественные наработки в области учебной литературы 
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Предисловие 

по альгологии и микологии. В часпюсти систематика водо­

рослей, грибов в настоящем учебном пособии приближена к 

таковой в учебнике «Ботаника: Курс альгологии и микологии» 

под редакцией профессора Ю. Т. Дьякова. Учтены и новей­

шие изменения в систематике грибов, предложенные в 10-м 

издании «Dictionary of the Fungi» (2008). 
Следует, однако, отметить, что современные филогенети­

ческие системы водорослей и грибов, разрабатываемые на 

основе молекулярных данных, достаточно трудно использо­

вать в полном объеме в учебных курсах, ориентированных на 

получение студентами знаний о биологическом многообразии 

данных организмов. Это связано с тем, что в геносистемати­

ческих системах выделяемые на основе сходства кодирующих 

молекул таксоны часто включают близкие в генетическом 

отношении, но сильно различающиеся по строению и образу 

жизни виды. Кроме того, довольно часто отсутствуют полно­

ценные морфологические, биологические и экологические 

характеристики вновь выделенных таксонов. Поэтому в 

настоящем учебном пособии широко использованы и эле­

менты традиционных типологических классификаций, ос­

новывающихся на сходстве в строении, биологии и экологии 

водорослей и грибов. Это позволяет дать студентам наиболее 

полное представление о биологическом многообразии этих 

организмов. Вместе с тем во всех случаях подчеркиваются 

формальный характер и филогенетическая разнородность 

таких групп и их статус в современных классификациях. 
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ВВЕДЕНИЕ. 
СИСТЕМАТИКА И НАУКИ 
О БИОЛОГИЧЕСКОМ 
МНОГООБРА3ИИ 

Каждая из наук о биологическом многообразии - альго­

логия, ботаника, вирусология, зоолоmя, микология, микро­

биология - имеет не только свой специфический объект 

изучения, но и собственные методы, подходы исследований. 

Эти, казалось бы, достаточно далекие друг от друга науки 

объединяют, с одной стороны, общие для них фундамен­

тальные задачи - изучение биоразнообразия, строения, 

физиологии, образа жизни, распространения, происхождения, 

роли в биосфере и в жизни человека соответствующих групп 

организмов, а с другой стороны - систематика, являющаяся 

основой наук о биолоmческом многообразии. В самом общем 

виде задачу систематики можно определить как описание и 

обозначение всех существующих и вымерших организмов и 

их классификация- распределение по определенной системе 

ограниченного числа иерархически соподчиненных групп. 

Другими словами, систематика- это, прежде всего, наука о 

разнообразии, или многообразии, организмов. 

Основы научной систематики бьши заложены в XVIII в. 
в работах Дж. Рея и К. Линнея. Классификации XVIII­
XIX вв. во многом были искусственными, т. к. основывались 
на внешних морфологических признаках и не учитывали 

родственные связи организмов. В качестве признаков в таких 

классификациях использовали любые особенности в стро-
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Введение. Систематика и науки о биологическом многообразии 

ении классифицируемых объектов, по которым их можно 

было различить или диагностировать по сходству с эталон­

ным, или типовым, экземпляром, на основании которого бьш 

описан данный биологический вид. Поэтому данное направ­

ление в систематике носит название типологического и его 

связывают, прежде всего, с именем К. Линнея - великого 

систематика XVIII в. Если эталонный, типовой экземпляр 
один, то его называют голотипом, а если их несколько, то 

синтипом. Если голотип утрачен, то в качестве эталона вы­

ступает экземпляр из той же серии (паратип) или экземпляр, 

взятый в месте сбора типового материала - лектотип. 

В качестве эталона используется оригинальное описание, 

рисунок голотипа. 

В последующем при классификации организмов, наряду 

с морфологическими признаками, стали использовать анато­

мические, физиологические, биохимические, генетические, а 

также экологические, географические и другие признаки. Чем 

больше признаков, тем полнее выявляемое сходство и веро­

ятное родство классифицируемых организмов. С большими 

массивами произвольно выделяемых признаков работает 

численная, или нумерическая, систематика - направление, 

возникшее в связи с появлением компьютерных технологий 

математической обработки данных. 

В настоящее время систематика - это активно разви­

вающееся направление в биологии, использующее самые 

последние ее достижения для построения естественных, 

или филогенетических, классификаций, учитывающих 

эволюционные связи классифицируемых объектов. Про­

грессу систематики во многом способствуют широкое ис­

пользование методов молекулярио-генетического анализа 

и появление нового научного направления - геномики, 
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Введение. Систематика и науки о биологическом многообраэии 

объектом изучения которого являются кодирующие моле­

кулы- ДНК и РНК. 

На стыке геномики и кладистики (направление в система­

тике, задача которого- выяснение филогенетических связей 

и последовательности обособления таксонов в ходе эволюции, 

что оформляется, как правило, в виде филогенетических древ, 

клад: рис. la, б) сформировалась геносистематика, работаю­
щая в основном с рибосомальными РНК (рРНК). Рибосомы 

есть у всех без исключения живых организмов, и их геном 

весьма консервативен, что позволяет восстановить эволюци­

онные события, отстоящие от нашего времени на десятки и 

сотни миллионов лет. 

Как в искусственных, так и в естественных, филогенети­

ческих, системах классифицируемые объекты объединяются 

на основании той или иной степени их сходства, родства в 

группы, или таксоны, которые в то же время должны бьrrь 

достаточно обособлены от других аналогичных групп, чтобы 

можно бьшо им присвоить определенный таксономический 

ранг, или категорию. Другими словами, признаки, поло­

женные в основу выделения группы организмов в качестве 

отдельного таксона, с одной стороны, должны быть общими 

для них, а с другой - естественным образом отличать их от 

всех других групп. 

Основными таксономическими категориями в ботани­

ческой систематике являются вид, род, семейство, порядок, 

класс, отдел, царство, образующие иерархически сопод­

чиненную систему, позволяющую описать систематическое 

положение любого из известных науке видов. Поэтому систе­

матику образно называют «нитью Ариадны», позволяющей 

не заблудиться в сложнейшем лабиринте биологического 

многообразия, оцениваемого в более чем 2 млн видов. 
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Введение. Систематика и науки о биологическом многообраэии 
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Введение. Систематика и науки о биологическом многообраэии 

б) 
Eucarya 

Animals Plants Euglena 

Вacttria 
mt 

Archata 

Mtthanococcus 
1) jannaschil Euryachatota 

2) igntus 
3) thtrmolithotrophicus 
4) vannitlli 
5) Mtthanottrmus 

Рис. t. Фи11огенетическое древо органического мира: 
а) по Э. Гекке11ю (Ainsworth, 1976); 

6) по О. Kandler (Кусакин, Дроздов, 1998) 
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Введение. Систематика и науки о биологическом многообразии 

Работа систематика- это не только выделение таксоно в 

определенного систематического ранга, но и присвоение 

им названий в соответствии с Международными кодексами 

номенклатуры. По сути своей, названия таксономических 

категорий представляют собой некие коды, позволяющие 

при общении ссылаться на конкретный таксон без его раз­

вернутого описания, а биологическая номенклатура - это 

единый международный язык биологического общения, 

подчиняющийся правилам латинского языка. 

Как было отмечено, основными таксономическими кате­

гориями являются такие, как вид, род, семейство, порядок, 

класс, отдел, царство, образующие иерархически соподчи­

ненную систему. 

1. Вид (species)- низшая таксономическая категория. 

Названия видов состоят из двух частей (бинарные), например 

Volvox globator; первая указывает на их принадлежиость к 
определенному роду (Volvox), а вторая отражает их видовую 
специфичность: globator, или округлый. Помимо бинарного 
названия вида в обязательном порядке полностью или в со­

кращенном виде указывается фамилия одного или нескольких 

авторов, впервые обнародовавших его наименование, напри­

мер Mucor mucedo Fr. Это означает, что данный вид впервые 
был описан, назван и обнародован под таким названием 

Фризом (Fries). 
2. Род (genus)- основная надвидовая таксономическая 

категория, объединяющая близкородственные виды. Была 

предложена Ж. Турнефорам в начале XVIII в. 
3. Семейство (jamilia)- объединяет роды, имеющие 

общее происхождение. Латинские названия семейств водорос­

лей и грибов имеют одинаковое окончание -асеае, например, 

семейство Volvocaceae. Следует отметить, что К. Линней эту 
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Введение. Систематика и науки о биологическом многообраэии 

категорию не использовал, хотя она и бьmа предложена еще 

в XVII в. П. Маньолем. 
4. Порядок (ordo)- объединяет родственные семейства. 

Названия порядков водорослей и грибов оканчиваются на 

-ales, например порядок Volvocales. В качестве таксономиче­
ской категории порядок впервые был предложен К. Лищ:rеем. 

5. Класс (classis)- объединяет родственные порядки. 

В качестве стандартного окончания латинских названий 

классов в систематике водорослей используется -phycea, 
например, класс Chlorophycea, а в систематике грибов -
-mycetes, например, Zygomycetes. В качестве таксономической 
категории бьm предложен К. Линнеем. 

6. Отдел (divisio)- объединяет родственные классы и 

соответствует главным ветвям филогенетического древа. На­

звания отделов водорослей оканчиваются, как правило, на­

-phyta, например, отдел Chlorophyta, а грибов - на -mycota. 
Эту категорию в начале XIX в. предложил А. Бленвиль. 

7. Царство (regnum)- высшая таксономическая категория, 
объединяющая филогенетически близкие отделы. Как так~ 

сономическая категория она бьmа введена в биологическую 

систематику К. Линнеем. Каких-либо общепринятых правил 

по формированию названий царств нет. 
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Введение. Систематика и науки о биологическом многообраэии 

Контрольные вопросы 

для самостоятельной подготовки 

1. Какие задачи решает биологическая систематика? 
2. Почему систематику образно называют «нитью Ари­

адны>>? 

3. Чем отличаются типологическая и филогенетическая 
систематика? 

4. Что такое таксон? 
5. Перечислите основные таксономические категории. 
6. Что означает иерархически соподчиненная система 

таксономических категорий? 

7. Для чего нужна биологическая номенклатура? 



ВОДОРОСЛИ 

Водоросли - это разнородная в филогенетическом от­

ношении экологическая группа прокариотических и эукари­

отических организмов, ведущих преимущественно водный 

образ жизни и обладающих фотосинтезом, протекающим с 

образованием и выделением кислорода. Лишь небольшая их 

часть является прокариотическими водорослями (прохлоро­

фитовые и синезеленые ), а все остальные относятся к эукари­
отическим: гаптофитовые, динофитовые, зеленые, красные, 

криптофитовые, охрафитавые и эвгленовые водоросли. 

Подавляющая часть водорослей являются гидробиантами 

и, соответственно, населяют водные экосистемы. Лишь не­

сколько тысяч видов представлены в наземных экосистемах: 

почвенные, аэрофильные, криофильные и симбиотические 

водоросли. По видовому составу пресноводные и морские 

водоросли резко различаются, т. к. только сравнительно не­

большое число видов одинаково успешно развиваются как в 

морских, так и пресных водах. 

Большая часть водорослей представляют собой микро­

скопические одноклеточные существа, ведущие планктонный 

образ жизни - парят в водной толще. Для этого у них есть 

ряд приспособлений: малый размер, жгутики, газовые ваку­

оли, слизистые чехлы, накопление в клетках липидов и т. д. 

Они концентрируются в верхних слоях водных толщ, там, где 

достаточно света - так называемый фотический слой. Его 

толщина составляет от нескольких метров в пресноводных 

водоемах и до 100 м в морях. 
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Водоросли 

Морской фитопланктон преимущественно состоит из 

центрических диатомовых, динофитовых, синезеленых и 

гаптофитовых водорослей. В меньшей степени в морском 

планктоне представлены зеленые водоросли. Соотношение 

различных групп водорослей в морском планктоне в разных 

частях мирового океана существенно отличается: в теплых 

тропических водах преобладают динофитовые и гаптофито­

вые водоросли, а в холодных водах северных и арктических 

морей- диатомовые. Именно фитопланктон определяет пер­

вичную продуктивность Мирового океана: биомасса морского 

планктона на каждый текущий момент времени составляет 

около 1,5 млрд т, а суммарная годовая - 450-600 млрд т. 
Пресноводный планктон заметно отличается от морского 

планктона по составу образующих его водорослей. Здесь 

наряду с динофитовыми, диатомовыми, синезелеными и 

зелеными водорослями широко представлены золотистые и 

эвгленовые водоросли. Состав пресноводноrо фитопланктона 

меняется в зависимости от гидрохимических, температурных 

и размерных характеристик водоемов. 

К числу свободно парящих в воде водорослей относятся и 

нейстоиные формы, приуроченные к границе раздела водной 

и воздушной сред. Одни из них живут над поверхностной 

пленкой (эпинейстон), другие- под ней (гипонейстон). 

Для этого у них есть приспособления для удержания на по­

верхностной пленке - гидрофобные пластинки, слизистые 

колпачки и др. В пресных водах в составе нейстона представ­

лены преимущественно золотистые, эвгленовые, зеленые и 

охрофитовые водоросли. 

Наряду с микроскопическими формами среди водорослей 

широко представлены и крупные макроскопического размера 

организмы, ведущие прикрепленный образ жизни,- бентос-
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Водоросли 

ные, или донные, водоросли. К ним относят и микроскопиче­

ские водоросли, населяющие донные отложения. В пресно­

водных экасистемах фитабентос развивается в зависимости 

от прозрачности воды на различных глубинах и представлен 

зелеными, диатомовыми и синезелеными водорослями. 

Среди морских бентосных водорослей есть подлинные 

гиганты, размер талломов которых может достигать 70 м 
(бурые водоросли). Наряду с бурыми водорослями, к числу 

основных морских донных водорослей относятся красные 

и зеленые водоросли. Как правило, все они развиваются 

большими компактными группами в прибрежных районах на 

глубинах до 200 м, а их видовой состав определяется прозрач­
ностъю воды, температурой, интенсивностью перемешивания 

водных масс, особенностями грунтов. В силу этого видовой 

состав морских бентосных водорослей закономерно меняется 

с глубиной и в зависимости от того, в какой части Мирового 

океана они произрастают: в холодных морях много бурых, а 

в теплых - красных и зеленых водорослей. 

Продуктивность пресноводного и морского фитабентоса 

существенно меньше, чем фитопланктона. Вместе с тем 

бентосные водоросли имеют большое значение для живот­

ных в качестве убежищ и мест размножения. Кроме того, 

они выделяют большие массы химических элементов, тем 

самым оказывая существенное влияние на химический со­

став водной среды. 

Наземные водоросли представлены несколькими экологи­

ческими группами: почвенные, аэрофильные, криофильные 

и симбиотические. Почвенные водоросли способны как к 

автотрофии, так и к сапротрофии: в верхних слоях почвы 

они - фотоавтотрофы, а в нижних - гетеротрофы. Число 

известных видов почвенных водорослей около 2000, и в 
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Водоросли 

основном это синезеленые и диатомовые, реже - зеленые и 

желтозеленые водоросли. Аэрофильные, или аэрофитные, во­

доросли развиваются на камнях, скалах, растениях (эпифиты), 

наружных покровах животных. В качестве их приспособлений 

к воздушной среде рассматривают утолщенные клеточные 

стенки, развитые слизистые чехлы (защита от обезвоживания 

и интенсивного освещения), накопление липидов в клетках. 

Известно несколько сотен видов аэрофитных синезеленых, 

зеленых и диатомовых водорослей. 

Особую группу вневодных водорослей составляют крио­

фильные. Это около 100 видов зеленых, диатомовых, синезеле­
ных, значительно реже золотистых и динофитовьiХ водорослей, 

развивающихся на поверхности снега, льда с образованием 

красных, буро-желтоватых, зеленых и черных пятен, размер 

которых может достигать нескольких квадратньiХ километров. 

Симбиотические водоросли вступают в ассоциации с гри­

бами и наземными растениями. Наиболее известной и широко 

распространенной формой симбиотических ассоциаций водо­

рослей являются лишайниковые, где в качестве их партнеров 

выступают сумчатые грибы. Чаще всего в лишайниковые 

симбиозы вступают зеленые и синезеленые водоросли. 

Водоросли имеют не только исключительное экологиче­

ское, но и важное экономическое значение. Они используются 

для получения пищевых продуктов, биологически активных 

добавок, удобрений, кормов и многих других ценных для 

человека продуктов. 
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ВодорОС/Iи 

Контрольные вопросы 

для самостоятельной подготовки 

1. Чем объясняется приуроченность водорослей к верхним 
слоям водной толщи? 

2. Почему водоросли экологическая, а не филогенетиче­
ская группа организмов? 

3. Назовите группы водорослей, парящих в водной толще. 
4. Назовите и охарактеризуйте группы наземных водо­

рослей. 

5. Какие водоросли называют бентосными? 
6. Наибольший вклад в первичную продуктивность водных 

экосистем вносят планктонные или бентосные водоросли? 



ПРОКАРИОТИЧЕСКИЕ 
ВОДОРОСЛИ 

Впервые разделить все организмы на прокариотические 

(без морфологически оформленного ядра, или доядерны е) и эу­

кариотические (с морфологически оформленным ядром) пред­

ложил в начале ХХ в. французский протистолог Э. Шаттон. 

Прокарпоты являются первыми жителями Земли, они по­

явились около 3,5 млрд лет назад- в начале архея (табл. 1). 
Их появлению предшествовал длительный период (1 ,5-
2,0 млрдлет) химической, или предбиологической, эволюции. 
По мнению американского физиолога М. Кальвина, вначале 

в результате абиологических процессов происходил синтез 

первичных неорганических молекул, затем моиомеров орга­

нических полимеров и, наконец, собственно биологических 

полимеров. С появлением последних начинаются процессы 

аутокатализа, давшего начало двум линиям развития органи­

ческих соединений. Первая линия-это неточи о воспроизво­

дящиеся, но каталитлчески высокоэффективные соединения 

(ферментные белки), а вторая- это точно воспроизводящиеся, 

но обладающие слабыми каталитическими свойствами со­

единения (нуклеиновые кислоты). В дальнейшем произошло 

их объединение, и это стало предпосылкой для появления 

прокариотических организмов. 

Аналогом ядра у прокарпот является нуклеоид, где нахо­

дится кольцевая ДИК, закрепленная на клеточной мембране 

(бактериальная хромосома, или генофор). Митоз у прокари-
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Прокариотические водоросли 
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Таблица 1 
Общая стратиграфическая и геохронологическая шкапа 

Изотопные 

Эра Период датировки, 

млнлет 

Четвертичный 

КАЙНОЗОЙ Неоrеновый 
--1,8--

--25±2--
Палеагеновый 

--66±3--
Меловой 

МЕЗОЗОЙ 
--136±5--

Юрский 

-190-195±5-
Триасовый 

-230±10-
Пермский 

-280±10-

Каменноугольный 
-345±10-

Девонский 
-400±10-ПАЛЕОЗОЙ 

Силурийский 
-435±10-

Ордовикский 
-490±15-

Кембрийский -570±20-

Венд 650-690±20 

Верхний (Рифей) 

ПРОТЕРОЗОЙ -1650±50-
Нижний (Карелий) 

-2500±100-

АРХЕЙ >3500 
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Прокариотические водороСIIи 

отических организмов отсутствует, и при делении клетки 

две копии rенофора расходятся, увлекаемые клеточной 

мембраной. У них нет не только ядра, но и большинства 

других цитоплазматических структур, характерных для эу­

кариотических клеток, а также полового процесса (табл. 2). 
Генетический обмен у них осушествляется в ходе несколь­

ких парасексуальных процессов. Во-первых, при конъюгации, 

когда в результате прямого контакта между клетками про­

исходит перенос генетического материала от одной клетки 

(донора) к другой (реципиенту). Этот процесс определяется 

и контролируется особыми факторами фертильности, при 

наличии которых клетки становятся донорами, а при их от­

сутствии - реципиентами. Величина передаваемого фраг­

мента ДНК определяется длительностью контакта клеток. 

Во-вторых, обмен генетическим материалом возможен в 

результате трансдукции - процесса, когда перенос гене­

тического материала происходит при участии вирусов-бак­

териофагов. В зависимости от типа бактериофага в клетку 

реципиента переносится либо строго определенный фрагмент 

бактериальной хромосомы (специфическая трансдукция ), 
либо любой ее фрагмент (общая, или неспецифическая, транс­

дукция). Третьей формой возможного обмена генетическим 

материалом является трансформация: фрагменты чужеродной 

ДНК проникают в клетку из окружающей среды и включаются 

в кольцевую ДНК. 

Во всех описанных случаях генетический обмен соверша­

ется в форме однонаправленного переноса участков генома 

из одной клетки в другую. В результате этого принимающая 

клетка на некоторое время становится частично диплоидной 

(меродиплоидной), но ее гаплоидное состояние быстро вос­

станавливается. 
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Прокариотические водоросли 

Таблuца2 
Сравнитепьнаяхарактеристикапрокариотическихиэукариотических 

кпеток (Грин и NJ., 1990) 

Характе-
Прокарноты Эукариоты 

ристика 

1 2 3 

Размеры Диаметр в среднем со- Диаметр обычно до 

клеток ставляет 0,5-5 мкм 40 мкм; объем клетки, как 
правило, в 1000--10 000 раз 
больше, чем у прокарнот 

Генети- Кольцевая ДИК находится Линейные молекулы ДИК 

ческий в цитоплазме и ничем не связаны с белками и РНК 

материал защищена. Нет истинного и образуют хромосомы 

ядра или хромосом. Нет внутри ядра. Внутри ядра 

ядрышка находится ядрышко 

Синтез 70S-рибосомы (мельче). 80S-рибосомы (крупнее). 

белка Эндоплазматического Рибосомы могут быть при-

ретикулума нет креплены к зндоплазмати-

ческому ретикулуму 

Органеллы Органелл мало. Ни одна Органелл много. Некого-

из них не имеет оболоч- рые органеллы окружены 

ки (двойной мембраны). двойной мембраной, 

Внутренние мембраны например,ядро,мито-

встречаются редко; если хондрии, хлоропласты. 

они есть, то на них обыч- Большое число органелл 

но протекают процессы ограничено одинарной 

дыхания или фотосинтеза мембраной, например, 

аппарат Гольджи, лизосо-

мы, вакуоли, микротель-

ца,эндоплазматический 

ретикулум и т. д. 
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Прокариотические водороС/Iи 

Окончание табп. 2 

l 2 3 

Клеточные Жесткие, содержат поли- У зеленых растений и 

стенки сахариды и аминокисло- грибов клеточные стен-

ты. Основной упрочняю- ки жесткие и содержат 

щий комnонент- муреин nолисахариды. Основной 

упрочняющий комnо-

нент клеточной стенки 

растений - целлюлоза, 

у грибов- хитин 

Жгутики Простые, микротрубочки Сложные, с расnоло-

отсутствуют. Находятся жением микротрубочек 

вне клетки (не окружены типа 9 + 2. Расnолагаются 
плазматической мембра- внутри клетки (окружены 

ной). Диаметр- 20 н м nлазматической мембра-

ной). Диаметр- 200 нм 

Дыхание У бактерий происходит в Аэробное дыхание проис-

мезосомах; у синезеленых ходит в митохондриях 

водорослей - в цитоплаз-

матических мембранах 

Фотосинтез Хлоропластов нет. Про- В хлоропластах, содержа-

исходит в мембранах, не щих специальные мем-

имеющих специфической браны, которые обычно 

упаковки уложены в ламеллы или 

граны 

В конце ХХ в. бьmо установлено, что прокарноты пред­

ставлены двумя заметно отличающимися группами - архе­

бактерии, образующие царство Archaea, или Archaebacteria, 
и эубактерии, образующие царство Eubacteria. 

Архебактерии, или археи, - небольшая по биологиче­

скому разнообразию группа организмов: около 45 видов, 
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Прохлорофитовые водоросли - отдел Prochlorophyta 

объединенных в 25-30 родов. Важнейшими их отличитель­
ными чертами являются наличие в кольцевых молекулах ДНК 

многократно повторяющихся нуклеотидных последователь­

ностей, отсутствие в тРНК тимидина, а также однослойные 

мембраны из простых эфиров глицерина с фитанином и 

клеточные оболочки из псевдомуреина. 

К эубактериям относится подавляющая часть прокари от. 

Их отличают двухслойные липопротеидные мембраны и 

клеточные оболочки из муреина. В качестве запасных ве­

ществ у них образуются полисахариды (крахмал, гликоген), 

поли-f3-оксимасляная кислота, волютин. Все это, как прави­

ло, микроскопические одноклеточные, колониальные, реже 

многоклеточные организмы, подвижные или неподвижные. 

Лишь две группы эубактерий обладают океигеиным фото­

синтезом и, соответственно, являются прокариотическими 

водорослями: прохлорофитовые и синезеленые. 

Прохлорофитовые водоросли -
отдел Prochlorophyta 

Прохлорофитовые водоросли, или хлороксибактерии, 

впервые бьmи обнаружены в 1976 г. в морских асцидиях, а 
впоследствии их нашли в составе планктона Атлантическо­

го, Тихого океанов и пресноводных экосистем. Это крайне 

небольшая по числу видов группа прокариотических водо­

рослей - известно лишь несколько их родов: Prochloron, 
Prochloroccocus, Prochlorothrix. Все это неподвижные одно­
клеточные коккоидной, или нитчатой, формы фототрофные 

бактерии, имеющие хлорофиллы а и Ь, каротин, ксантофиллы 

(зеаксантин, криптоксантин). Фикобилины- фикоцианин, 
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Прокариотическме водqросли 

фикоэритрин -у них отсутствуют. Нет в их жизненных ци­

клах и каких-либо подвижных жгутиковых стадий. 

Состав хлорофиллов сближает прохлорофитовые водо­

росли с зелеными водорослями и наземными растениями, но 

данные молекулярных исследований однозначно указывают 

на отсутствие между ними каких-либо филогенетических 

связей. По строению 16S рРНК прохлорофитовые водоросли 
обнаруживают близость с синезелеными водорослями, с кото­

рыми их в настоящее время и объединяют в один отдел. Реже 

прохлорофитовые рассматриваются как отдельная группа про­

кариотических водорослей, а основанием для этого является 

своеобразие их пигментного комплекса, в составе которого, в 

отличие от всех других фотосинтезирующих прокариот, нет 

билипротеинов, но есть хлорофилл Ь. 

Синеэеленые водоросли -
отдел Cyanophyta 

Синезеленые водоросли, или цианобактерии,- это самая 

крупная группа эубактерий: их биологическое разнообразие 

оценивается в 1500-2000 видов. Все это облигатно-фото­
синтезирующие организмы, у которых, в отличие от про­

хлорофитовых водорослей, пигментный комплекс включает 

хлорофилл а и фикобилины: фикоцианин, аллофикоцианин 

(синие пигменты) и фикоэритрин (красный пигмент), являю­

щиеся вспомогательными фотосинтетическими пигментами. 

Фотосинтетические пигменты находятся в тилакоидах без 

общей оболочки, сконцентрированные в периферическом 

слое цитоплазмы - хромоплазме. На тилакоидах находятся 

еветоеобирающие пигментные комплексы, или фикобили­

сомы, состоящие из нескольких слоев билипротеинов: фи-
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коэритрин (наружный слой-), фикоцианин (средний слой) и 

аллофикоцианин (внутренний слой). Фикоэритрин улавливает 

свет, передает энергию фикоцианину, а тот, в свою очередь, 

аллофикоцианину, передающему энергию хлорофиллу а. За­

пасные вещества, накапливающиеся в клетках синезеленых 

водорослей,- это цианофицин (гликогеноподобный углевод) 

и полифосфатные гранулы. Кроме них в цитоплазме присут­

ствуют рибосомы и газовые вакуоли, вакуоли с клеточным 

соком в клетках синезеленых водорослей отсутствуют. 

На свету у синезеленых водорослей дыхание отсутствует, 

т. к. в тилакоидах идут процессы фотосинтетического пере­

носа энергии. Однако в темноте в тех же тилакоидах идут 

процессы дыхательного переноса энергии. Таким образом, 

в одних и тех же структурах, но в разное время осуществля­

ются два сугубо альтернативных процесса - фотосинтез и 

дыхание. 

Синезеленые водоросли - единственные в мире орга­

низмы, способные осуществлять два взаимоисключающих 

процесса: фотосинтез с выделением кислорода и фиксацию 

молекулярного азота, которая подавляется кислородом. Боль­

шинство азотфиксирующих синезеленых водорослей имеют 

нитчатое строение и особые клетки с утолщенными стенками 

и слабопигментированной цитоплазмой - гетероцисты, в 

которых и осуществляется процесс азотфиксации. Они могут 

располагаться в центре талломов (Nostoc,Anabaena), на одном 
(Rivi,zaria, Gloeotrichia) или на обоих концах (Anabaenopsis, 
Cylindrospermum). Все необходимые для жизнедеятельности 
вещества гетерацисты получают от соседних вегетативных 

клеток, с которыми связаны цитоплазматическими нитями. 

Безгетероцистные и одноклеточные синезеленые водо­

росли также способны к фиксации азота. У них она протекает 
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в вегетативных клетках в результате разделения процессов 

фотосинтеза и азотфиксации во времени: в светлое время идет 

фотосинтез, а в темное- азотфиксация. Ассимилированный 

азот накапливается в гранулах цианофицина или экспортиру­

ется в виде шутаминовой кислоты. 

В морфологическом отношении синезеленые водорос­

ли представляют собой одноклеточные, колониальные и 

многоклеточные нитчатые (трихальные) организмы (рис. 2) 
с многослойными, жесткими клеточными оболочками, состо­

ящими из муреина. Снаружи оболочки покрыты слизью, что 

повышает их устойчивость к механическим повреждениям, 

высыханию и солнечной радиации. Возможно, что с нали­

чием слизистых чехлов связана и способность некоторых 

синезеленых водорослей к движению, несмотря на то что 

жгутики у них отсутствуют. Движение цианей связывают 

также с циркуляцией цитоплазмы в клетках, ритмическими 

продольными волнами, вызванными сокращением и рас­

ширением клеточной мембраны вдоль нитей в результате 

осмотических процессов, а также с колебаниями (осцилля­

циями), вызываемыми протоплазматическими белковыми 

фибриллами. Движение цианей обнаруживает зависимость 

от света и температуры, и, следовательно, можно говорить о 

наличии у них фото- и термотаксисов. 

У синезеленых водорослей, как и у всех других бактери­

альных организмов, половой процесс отсутствует, однако 

вполне вероятно, что обмен генетическим материалом у них 

все же происходит в результате парасексуальных процессов, 

описанных для бактерий: конъюгация, трансдукция, транс­

формация. Бесполое размножение синезеленых водорослей 

обеспечивается за счет распадения нитчатых талломов на 

фрагменты, образования акинет, эндо- и экзоспор. 
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Одноклеточные формы размножаются прямым бинарным 

делением материнской клетки на две дочерние: кольцевая 

ДНК реплицируется, клеточная мембрана врастает между 

двумя молекулами ДНК, и образуются две новые клетки 

(таким же образом происходит и деление клеток в нитчатых 

талломах). Подвижные стадии в виде зооспор, других жгути­

коносных структур в жизненных циклах цианей полностью 

отсутствуют. 

Рис. 2. Синезеленые водоросли (Christensen, 1994): 
1-Chamaesiphon, 2- Chroococcus, 3-Microcystis, 4- Cyanocystis, 
5-Oscillatoria, 6-Spirulina, 7- Lyngbya, 8-Nostoc, 9-Anabaena, 

10-Gloeotrichia, 11 - Rivularia, 12-Gloeocapsa 
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Система1ИКа синезеленых водорослей разрабатывается как 

микробиологами, так и ботаниками, поэтому сосуществуют 

микробиологическая и ботаническая таксономические систе­

мы и, соответственно, двойная номенклатура. В ботаниче­

ской систематике синезеленые водоросли выделяют в отдел 

Cyanophyta с одним классом Nostocophyceae и несколькими 
порядками: Ch,·oococcales, Chamaesiphonales, Nostocales, 
Oscillatol·iales, Pleurocapsales, Stigonematales. 

Порядок Chroococcales (хроококковые) включает однокле­
точные и колониальные пресноводные планктонные и почво­

обитающие организмы. Колонии хроококковых представляют 

собой пластинчатые или объемные слизистые образования 

(Gioeocapsa, Microcystis). Размножаются хроококковые, как 
и все другие цианобактерии, только бесполым способом -
бинарным делением клеток и за счет образования экзоспор. 

К порядку Chamaesiphona/es (хамесифоновые) отнесены 
виды одноклеточного и колониального строения, размножа­

ющиеся эндоспорами, образующимися внутри вегетативных 

клеток. Характерным признаком хамесифоновых является и 

их прикрепленный образ жизни (большинство видов), а также 

дифференциация клеток на нижнюю и верхнюю части. Они 

обычно встреЧаются в составе бентоса пресноводных экоен­

етем и лишь некоторые обнаружены в морях. 

Оставшиеся четыре порядка-Nostocales, Oscillatoriales, 
Pleurocapsales, Stigonematales- включают синезеленые водо­
росли с нитчатыми, или, как их еще называют, трихальными, 

талломами. У видов порядка Pleurocapsales ( плеврокапсовые) 
нитчатые талломы представляют собой по сути колонии, 

т. к. клетки не имеют цитоплазматических связей. Размно­

жается это группа цианобактерий фрагментами талломов, а 

также экзо- и эндоспорами. К порядку Stigonematales (сти-
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гонемовые) относятся цианабактерии с многоклеточными 

(клетки с цитоплазматическими связями) нитчатыми, часто 

многорядными (состоят из двух и более цепочек клеток), 

разветвленными, апикально нарастающими талломами. 

Обычно они с гетерацистами и покрыты слизистыми чехлами. 

Размножение - фрагментами талломов, реже акинетами -
клетками, образующимиен из вегетативных клеток, но отли­

чающимися утолщенными стенками и высоким содержанием 

запасных веществ, способными длительное время переносить 

неблагаприятные условия, в частности высыхание. 

Представители порядка Oscillatoriales ( осциллаториевые) 
характеризуются многоклеточными нитчатыми, без гете­

роцист (гомоцитными) талломами, нарастающими за счет 

деления всех составляющих нить клеток. Нити способны 

к колебательным движениям, вращению вокруг своей оси 

и поступательному движению. Размножается эта группа 

синезеленых водорослей подвижными фрагментами талло­

мов- гормогониями. Виды порядка Nostocales ( ностоковые) 
также характеризуются многоклеточными нитчатыми, нераз­

ветвленными, реже псевдоветвящимися талломами. Однако 

в отличие от осциллаториевых их талломы с гетерацистами 

гетероцитные. Некоторые (Nostoc) образуют слизистые или 
студенистые колонии макроскопического размера. Размножа­

ются ностоковые подвижными гормагониими и акинетами. 

Синезеленые водоросли сыграли исключительно важную 

роль в формировании современной биосферы. Их остатки 

обнаружены в осадочных породах, образовавшихся около 

3,5 млрд лет назад (архей), а 2,0 млрд лет назад, как свиде­
тельствуют палеонтолоmческие данные, уже существовали 

формы, близкие к современному роду Nostoc. В протерозое, 
пришедшем на смену архею и длившемен около 2 млрд лет, 
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синезеленые водоросли начинают, образно говоря, наполнять 

атмосферу Земли кислородом, преобразуя ее из первичной 

восстановительной во вторичную - окислительную. Это 

стало подлинной катастрофой для анаэробных прокарнот 

(у них кислород повреждает ДНК, мембраны, структурные 

и ферментные белки), но одновременно вызвало к жизни 

эволюционные процессы, приведшие к появлению эукари­

отических организмов. В частности, в ходе первичных и 

вторичных эндосимбиозов синезеленые водоросли дали на­

чало хлоропластам всех фотосинтезирующих эукариот (см. 

следующий раздел). 

Синезеленые водоросли играют важную роль и в жизни со­

временной биосферы. Они населяют все континенть1, пресные 

и морские воды, представлены в аэрофильных и почвенных 

ценозах, симбиозируют с грибами, являются внутриклеточ­

ными симбионтами простейших: G/oeochaete, Paulinella, 
Cyanophora. Виды родов Nostoc, Anabaena симбиозируют 
со мхами (Blasia, Ricciocarpus, Anthoceras), папоротниками 
(Azolla), голосеменными (Cycas, Zamia) и покрытосеменными 
(Gunnera, Trifolium) растениями. Синезеленые водоросли 
как азотфиксирующие организмы играют исключительно 

важную роль в круговороте азота, в частности в обогащении 

почвы азотом. 

Синезеленые водоросли имеют и известное практическое 

значение: их используют для приготовления кормов, лекар­

ственных препаратов. Отдельные виды (род Microcystis) 
содержат токсичные для человека и животных соединения. 
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Контрольные вопросы 

для самостоятельной подготовки 

1. В чем основное отличие синезеленых водорослей от 
всех других групп водорослей? 

2. Почему нитчатые талломы плеурокапсовых- это коло­

нии, а у осцилляториевых и ностоковых - многоклеточные 

образования? 

3. Что такое гормого нии? 
4. Какие светочувствительные лигменты есть у синезеле­

ных водорослей? 

5. В чем отличие гомоцитных и гетероцитных талломов? 
6. Каково экологическое и практическое значение синезе­

леных водорослей? 

7. Назовите отличия по пигментному составу прохлоро­
фитовьiХ и синезеленых водорослей. 
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3УКАРИОТИЧЕСКИЕ 
ВОДОРОСЛИ 

В современной биосфере 98% всех живых организмов 
относятся к эукариотическим. По всем важнейшим харак­

теристикам клеточной организации они принципиально 

отличаются от прокариотических. У них ядро обособлено 

от цитоплазмы мембраной, а ДНК обычно линейной формы 

вместе с гистонами образуют нуклеопротеидный комплекс, 

заключенный в хромосомах. Для эукариотических клеток ха­

рактерны различные цитоплазматические органеллы, а также 

митоз и мейоз (см. табл. 2). Согласно прямым палеонтологи­
ческим данным, эукариоты появились на эволюционной арене 

1,9-1,5 млрд лет назад, а попалеобиохимическим данным 
значительно раньше - 2, 7 млрд лет назад. 

Возникновение эукариотной клетки является результатом 

· длительного симбиогенеза прокариотических клеток, необхо­
димого для взаимной настройки обменных и репродуктивных 

процессов, формирования общего генома. В частности, дан­

ные молекулярно-генетических, биохимических и морфоло­

гических исследований показывают, что пластиды красных и 

зеленых водорослей (с 2 мембранами) являются результатом 
симбиогенеза цианабактерий и гетеротрофных эукарио­

тических клеток - первичные эндосимбиозы. Пластиды 

остальных групп водорослей (с более чем 2 мембранами) 
приобретены в результате вторичных эндосимбиозов гете­

ротрофных и фототрофных эукариотических клеток,рис. 3 ). 
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Рис. 3. Схема возникновения зукариотических водороСJJей в ходе 
первичных и вторичных эндосимбиозов (Keeling, 2004): 

9 

А- первичные эндосимбиоэы: nоглощение гетеротрофной 

эукариотической Кllеткой (1) цианабактерий (2) с образованием красных 
(3) и зеленых водороСJJей ( 4); В-вторичные эндосимбиозы с участием 

красных водорОСIIей, приведшие к nоявлению разножгутиковых (5), 
динофитовых (б), примнезиевых (7), криnтофитовых (8) водороСJJей; 

С - вторичные эндосимбиозы с участием зеленых водороСJJей и появление 

эвГIIеновых водороСJJей (9) 

Эукариотические водоросли - это обширная и разно­

родная в филогенетическом отношении группа: Alveolates 
(динофитовые водоросли), Chromists (бурые, гаптофито­
вые, диатомовые, криптафитавые ), Excavates ( евrленовые ), 
Plantae- зеленые, красные, харовые (рис. 4). По составу 
хлорофиллов эукариотические водоросли разделяются на три 

группы: хлорофюm а (красные водоросли), хлорофилл а и с 

2. Зак. 669 зз 
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( охрофитовые, гаптофитовые, криптофитовые, динофитовые 
водоросли), хлорофшш а и Ь (зеленые, эвгленовые водоросли). 

Хлорофшшы- это фотосинтетические пигменты, находя­

щиеся на мембранах хлоропластов. В химическом отношении 

они представляют собой магниевые комплексы тетрапир­

ролов: состоят из 4-х пиррольных колец с хелатированным 

атомом магния в центре. Для хлорофиллов а (C55H720 5N4Mg) 
и Ь (C55H700 6N4Mg) характерно наличие длинной фитольной 
цепи (С20Н39), отсутствующей у хлорофилла с, представлен­
ного двумя формами: с, (C35 H300 5N4Mg) и с2 (C35 H2p 5N4Mg). 

Хлорофшшы поглощают в основном красный и сине-фи­

олетовый свет, зеленый свет ими отражается, что и придает 

хлоропластам и водорослям специфическую зеленую окраску, 

если она не маскируется другими пигментами: каротинон­

дамп (каротины и ксантофиллы, обычно красного, бурого, 

желтого цвета пигменты) и билипротеинами, имеющими 

красный (фикоэритрин), синезеленый (фикоцианин) цвет. 

Для каждого из хлорофиллов характерен свой оптический 

спектр поглощения, например, у хлорофилла а максимумы 

поглощения находятся при 430 и 660 им, а у хлорофилла 
Ь -при 450 и 640 нм. 
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Эукариотические водоросли 

Контрольные вопросы 

дли самоетоительной подготовки 

1. Чем принципиалъно отличаются эукариотические водо­
росли от прокариотических? 

2. Когда и как возникли эукариотические водоросли? 
3. Перечислите основные группы эукариотических водо­

рослей. 

4. На какие три группы можно разделить эукариотические 
водоросли по составу хлорофиллов? 

5. О чем свидетельствует различное число мембран у 
пластидэукариотическихводорослей? 



Красные водоросли - отдел Rhodophyta 

Красные водоросли -
отдел Rhodophyta 

Красные водоросли, или багрянки, появились на эволюци­

онной арене вблизи развилки между прокарнотами и эукари­

отами в результате первичных эндосимбиозов гетеротрофных 

эукариотических клеток с цианобактериями. Красные и 

синезеленые водоросли сближают идентичные фикобилины 

( фикоцианин, аллофикоцианин, фикоэритрин), отсутствие 
подвижных жгутиковых стадий в жизненных циклах и нали­

чие одного хлорофилла- а. По палеонтолоmческим данным, 

красные водоросли возникли 425 млн лет назад- в силуре. 

В настоящее время известно от 3000 до 6000 видов крас­
ных водорослей, и большая их часть представляет собой 

морских обитателей: это самая крупная по биологическому 

разнообразию группа морских бентосных водорослей. Мно­

гие из них способны существовать на глубинах до 100-200 м, 
но чаще всего они встречаются на глубинах 20-40 м. Лишь 
несколько сотен видов встречаются в пресноводных и поч­

венных экосистемах. 

Красные водоросли - это важная в экологическом и 

практическом отношениях группа. Как и все остальные 

водоросли, они являются продуцентами, обеспечивающими 

пищей rидробионтов, играют важную роль в образовании 

коралловых рифов (кораллиновые). В практической жизни 

красные водоросли (Rhodymenia, Porphyra) используют в 
пищу, для получения фунори, каррагинина и arapa: фунори и 
карраmнин находят применение при производстве шоколада, 

сыра, мороженого, косметических средств, а arap- в микро­
биологии, фармакологии, кондитерской промышленности. 
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Свое название- красные водоросли- эта группа эука­

риотических водорослей получила из-за того, что их талломы 

часто красного цвета. Этот цвет типичен для глубоководных 

видов багрянок, а для видов, обитающих в приливно-отливной 

зоне (Porphyra, Gloiopeltis и др.), обычно характерны желтый, 
бурый, зеленый цвета. Пресноводные формы также редко 

имеют красный цвет, и, как правило, они зеленого, голубого, 

бурого или черного цвета. 

Красный цвет обусловлен наличием в клетках багрянок 

красного лигмента фикоэритрина, он, а также фикоцианин 

(содержится в небольших количествах) и аллофикоцианин 

играют роль дополнительных светочувствительных лиг­

ментов: световая энергия улавливается фикоэритрином, 

передается фикоцианину, аллофикоцианину и, наконец, 

хлорофиллу а. Как и у цианобактерий, фикоэритрин, фи­

коцианин, аллофикоцианин находятся в фикобилисомах на 

тилакоидах. Помимо хлорофилла а и фикобилинов у красных 

водорослей присутствуют каротины и ксантофиллы: люте­

ин, зеаксантин (преобладают), антераксантин, неоксантин, 

13-криптоксантин. 

Для большинства красных водорослей характерны много­

клеточные талломы псевдопаренхиматозного строения, 

состоящие из переплетенных нитей. Реже встречаются тал­

ломы исmнно паренхиматозного строения, возникающие в 

результате поперечных и продольных делений составляющих 

их клеток. У примиmвных красных водорослей все клетки 

таллома участвуют в росте (диффузный рост), а у эволюци­

онно продвинутых рост талломов обеспечивается деятельно­

стью верхушечных, или апикальных, клеток. Сравнительно 

небольшое число видов красных водорослей представляют 

собой одноклеточные или колониальные организмы (рис. 5). 
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5 6 

Рис. 5. Красные водоросли (Scagel et al., 1966): 
1 - Porphyridium, 2 - Polysiphonia, 3 - Porphyra, 4 - Вangia, 

5 - Goniotrichum, 6 - Erythrotrichia 

Клетки красных водорослей либо одноядерные (при­

митивные формы), либо многоядерные (эволюционно про­

двинутые формы) и содержат разнообразные по форме и 

числу хлоропласты: у примитивных видов в клетках один 

хлоропласт с пиреноидом или без, а. у эволюционно про­

двинутых хлоропласты многочисленные, лентовидные или 

дисковидные. Багрянкавый крахмал (запасное соединение, 

накапливающееся в клетках красных водорослей), пред­

ставляющий собой полисахарид, близкий к амилопектину 

и приобретающий под действием йода буро-красный цвет, 

откладывается в виде мелких зерен в цитоплазме вне связи с 

пиреноидамп и хлоропластами. 

Для большинства красных водорослей характернЫ за­
крытые и полузакрытые митозы, когда ядерная мембрана 

сохраняется, а центриоли не образуются. Цитокинез ( форми-
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рование поперечной стенки при делении клетки) идет за счет 

впячивания внутрь цитоплазматической мембраны. В форми­

рующейся перегородке образуется пора, закрывающаяся со 

временем белковой поровой пробочкой. Их наличие является 

одной из отличительных особенностей красных водорослей. 

Клеточные стенки красных водорослей жесткие, двух­

слойные. Внутренний слой содержит целлюлозу, реже ксилан 

и галактан, а внешний состоит из пектиповых соединений­

кальциевые и магниевые соли пектиповых кислот. В клеточ­

ных оболочках и межклетниках имеются серосодержащие 

полисахариды - фикоколлоиды. Они не растворяются в 

холодной воде, но хорошо растворимы в воде, нагретой до 

температуры кипения, отличаются высокой желирующей 

способностью. У многих красных водорослей на клеточных 

стенкахоткладываются карбонаты кальция, магния, стронция, 

соли железа. 

Красные водоросли размножаются вегетативным, беспо­

лым и половым способами. У одноклеточных и колониаль­

ных форм вегетативное размножение достигается простым 

делением клетки, а у трихальных - за счет образования на 

талломах дополнительных побегов. Бесполое размножение 

осуществляется гаплоидными моноспорами (примитивные 

виды) и тетраспорами (эволюционно продвинутые виды). 

Моноспоры образуются в любой из вегетативных клеток 

диплоидных талломов, тогда как тетраспоры - только в 

специализированных клетках, или тетраспорангиях. Как 

моноспоры, так и тетраспоры имеют эластичные клеточные 

оболочки и способны к амебаидиому движению. 

У большинства красных водорослей половая репродукция 

протекает в форме оогамии, и только у некоторых однокле­

точных и колониальных видов половой процесс не обнару-
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жен. Органами полового размножения являются карпогон с 

трихогиной или без и анrеридий, которые закладываются, как 

правило, на разных гаплоидных талломах, или гаметофитах. 

В антеридии образуются спермации, представляющие со­

бой неподвижные половые клетки, пассивно переносимые 

токами воды. Попадая на трихогины, они через них прони­

кают в карпогоны, где происходит карногамня и цитогамия 

с образованием диплоидных зигот, варианты дальнейшего 

развития которых существенно различаются у разных групп 

красных водорослей. 

Бесполое и половое размножение чередуются в жизнен­

ных циклах красных водорослей. Есть два типа жизненных 

циклов: с изоморфной и гетераморфной сменой поколений. 

В первом случае гаметофит (гаплоидный организм) и споро­

фит (диплоидный организм) морфологически не различаются, 

а во втором преимущественное развитие получает гаметофит, 

заметно отличающийся по строению и размерам от спорофита. 

В ботанической систематике красные водоросли выделяют 

в отдел Rhodophyta с одним классом Rhodophyceae. В классе 
около 1 О порядков, из которых ниже рассматриваются лишь 
три: Porphyridiales, Bangiales, Ceramiales, характеризующие 
основные варианты· строения, биологии и экологии красных 

водорослей. 

К порфиридиевым (порядок Porphyridiales) относятся 
одноклеточные и колониальные красные водоросли, раз­

множающиеся только бесполым способом за счет бинарного 

деления клеток или образования неподвижных спор. В их 

клетках одно ядро и один хлоропласт, как правило, с пире­

ноидом в центральной части. Порфиридиевые населяют в 

основном почвы, болота, но встречаются и в составе морского 

планктона. 
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Бангиевые (порядок Bangiales) представляют собой 
многоклеточные организмы с нитчатыми или пластинчатыми 

талломами, обладающими диффузным, реже апикальным ро­

стом. Бесполое размножение осуществляется моноспорами, 

образующимися в любой из одноядерных вегетативных кле­

ток талломов. Для отдельных представителей этого порядка 

известен половой процесс, протекающий в форме оогамии 

с образованием карпогона с рудиментарными трихогиной и 

антеридия, которые морфологически слабо отличаются от 

вегетативных клеток. Это, а также прямое преобразование 

зиготы в карпогоне в карпоспары рассматривается как при­

знак эволюционной примитивности бангиевых. 

Жизненный цикл бангиевых можно проиллюстрировать 

на примере порфиры (рис. 6). Род Porphyra включает морские 
водоросли с гаплоидными талломами листовидной формы, 

высотой до 0,5 м, состоящие из 1-2 слоев одноядерных клеток 
с одним звездчатым хлоропластом, несущим центральный 

пиреноид. Рост талломов диффузный, так как все клетки 

участвуют в росте. На гаметофитах закладываются карпогоны 

с рудиментарными трихогинами и антеридии: у однодомных 

видов они формируются на одном, а у двудомных-на разных 

талломах. В антеридиях образуется 16-128 шт. спермаций, 
которые пассивно переносятся потоками воды, попадают на 

карпогон и оплодотворяют его. При оптимальных условиях 

диплоидное ядро карпогона сразу же мейотически делится, 

затем следует ряд митотических делений гаплоидных ядер и 

образуется от 4 до 32 гаплоидных карпоспор, прорастающих 
в новые гаметофиты. При неблагаприятных условиях дипло­

идное ядро карпогона делится митотически с образованием 

диплоидных карпосп ар, прорастающих в микроскопические 

нитчатые разветвленные диплоидные организмы, развива-
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ющиеся на раковинах моллюсков: так называемая стадия 

Conchocelis. В их клетках в результате мейоза образуются 
гаплоидные моноспоры или конхоспоры, дающие начало 

листовидным талломам гаметофитов. В последнем случае 

мы наблюдаем гетераморфную смену поколений, когда га­

плоидное поколение (гаметофиты) и диплоидное поколение 

(спорофиты) морфологически резко отличаются . 

• 

Рис. 6. Жиэненный ЦИК/1 порфиры: 

• 
• 

• 5 

1 - моноспоры, 2- мужской гаметофит, З- спермации, 4- женский 

гаметофит, 5- карпоспоры, б- спорофит (Conchocelis) 
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К порядку церамиевых (Ceramiales) относятся наиболее 
сложно устроенные красные водоросли. Их отличают карпо­

гоны с трихогинами, бесполое размножение тетраспорами, 

образующимися в специализированных клетках, и апикаль­

ный рост талломов. У церамиевых после оплодотворения 

карпогона образуются гонимобласты, представляющие собой 

разветвленные нити, развивающиеся либо непосредственно 

из карпогонов, либо из так называемых ауксилярных клеток. 

Гонимобласты обычно рассматривают как особую дипло­

идную стадию в жизненных циклах красных водорослей­

карпоспорофит. В каждой клетке гонимобластов образуется 

по одной диплоидной карпоспоре, прорастающей в тетра­

спорофит. В специализированных клетках тетраспорофитов 

(тетраспорангиях) в результате редукционного деления об­

разуются четыре гаплоидных споры, каждая из которых при 

прорастанин дает начало одному гаметофиту. Гаметофиты и 

тетраспорафиты морфологически неотличимы- изоморфная 

смена поколений. 

Такой тип жизненного цикла характерен для рода Polysi­
phonia: около 150 видов морских водорослей с нитчатыми, 
апикально нарастающими талломами в виде обильно ветвя­

щихся кустиков темно-пурпурного или почти черного цвета, 

высотой до 20 см, состоящими из многоядерных, соединенных 
плазмодесмами клеток (рис. 7). 

С вторичными эндосимбиозами красных водорослей свя­

зывают возникновение гаптофитовых, динофитовых, крипто­

фитоных и разножгутиковых, или охрофитовых, водорослей 

(см. рис. 3). Они не представляют собой филагенетически 
единое множество (относятся к различным царствам живой 

природы), но их объединяет наличие в хлоропластах хлоро­

филлов аис. 
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Рис. 7. Жизненный цикл полисифании (Рейвн и др., 1990): 

1 - мужской гаметофит; 2 - женский гаметофит; 3 - антеридии; 

4 - спермации; 5 - карпогон; 6 - карпоспорофит; 7- карпоспоры; 

8 - тетраспорофит; 9 - тетраспоры 
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Контрольные вопросы 

для самостоятельной подготовки 

1. Какие признаки сближают цианобактерии и красные 
водоросли? 

2. Что позволяет красным водорослям развиваться на 
больших глубинах? 

з~ Почему красные водоросли имеют большое экономи­

ческое значение? 

4. Какие структуры участвуют в половой репродукции 
церамиевых? 

5. Что такое карпогон и антеридий и чем они отличаются 
у бангиевых и церамиевых? 

б. Назовите структуры, обеспечивающие бесполое раз­

множение красных водорослей. 

7. Чем отличаются моноспоры и тетраспоры красных 
водорослей? 
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Охрофитовые, или раэножrутиковые, 
водоросли - отдел Ochrophyta 

Большая по биологическому разнообразию группа эу­

кариотических водорослей относится к царству Chromista 
(хромисты), или Heterokontes (разножгутиковые). Как особая 
эволюционная группа низших эукариот они бьmи выделены 

в начале 70-х гг. ХХ столетия, а до этого большую их часть 

относили к растительному царству, частично- к простей­

шим животным, грибам. В царстве Chromista автотрофные 
организмы объединены в группу Ochrista, которая включает 
фототрофные организмы, известные как золотистые, желто­

зеленые, диатомовые и бурые водоросли. В альгологии их вы­

деляют в ранге отдела Ochrophyta- охрофитовые водоросли. 
У них хлоропласты окружены оболочкой из 4 мембран, 

ламеллы из 3 тилакоидов, митохондриальные кристы труб­
чатые. Комплекс Гольджи состоит из одной или нескольких 

диктиосом. Важнейшими отличительными чертами хромист 

являются гетероконтные жгутики (передний с мастигонемами 

и задний гладкий), а также наличие наряду с хлорофиллом а 

хлорофилла с. В качестве резервных соединений в клетках 

хромофитовых водорослей накапливаются ~-1,3-глюканы, 

липиды. Митозы закрытые, полуоткрытые, открытые, кле­

точные оболочки жесткие, часто целлюлозные. 
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Эукариотические водоросли 

Золотистые водоросли- это около 300 видов широко рас­
пространенных в пресноводных экоенетемах всех климати­

ческих зон земного шара организмов, ведущих планктонный, 

реже бентосный образ жизни, немногие из них населяют 

почву - педобионты. В большинстве своем являются фото­

автотрофными организмами, реже среди них представлены 

факультативные и облигатные гетеротрофы. В частности, 

для всех амебоидных хризомонад предполагается голозойное 

питание - захват твердых органических частиц. 

Золотистые водоросли отличаются большим морфологиче­

ским разнообразием (рис. 8), но большая их часть представ­
ляют собой одноклеточные, без жестких клеточных оболочек 

подвижные, или монадные, организмы, снабженные двумя, 

реже одним жгутиками: передний длинный с мастигонемами 

и задний короткий, гладкий. Жгутики выполняют не только 

двигательные и рулевые функции, но и участвуют в захвате 

пищи ( фаготрофные виды рода Epiphysis ). У ряда подвижных 
видов есть стрекательные структуры - дискоболоциты -
и стигма. У неподвижных форм клеточные стенки жесткие 

из пектина и целлюлозы, иногда с хитином. Часто они инкру­

стированы неорганическими (кремний, известь) и органиче­

скими соединениями, и клетки оказываются заключенными 

в своеобразные известковые или кремниевые панцири. 

Клетки золотистых водорослей одноядерные, гаплоидные, 

с одной крупной митохондрией с трубчатыми кристами, 

сократительными вакуолями и 1-2 различной формы хлоро­
пластами золотистого или золотисто-бурого цвета. Хлоропла-
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сты окружены 4 мембранами и содержат хлорофиллы а и с, 
а также Р-каротин, ксантофиллы: фукоксантин, зеаксантин, 

антераксантин, виолаксантин и др. По набору лигментов 

золотистые водоросли ближе всего стоят к диатомовым водо­

рослям. В качестве запасных соединений в их клетках обычно 

накапливаются липиды и хризоламинарин (полисахарид, 

близкий к ламинармну бурых водорослей). 

Рис. 8. Золотистые и диктиоховые водоросли (Christensen, 1994): 
1 - Dinobryon, 2- Phaeothamnion, 3-Distephanus, 4- Hydrurus 

Размножаются золотистые водоросли бинарным делением 

материнской клетки на две дочерние, а также за счет распада 

колоний на отдельные клетки, многоклеточных талломов -
на фрагменты. Кроме того, у неподвижных форм бесполое 

размножение осуществляется днужгутиковыми зооспорами. 

Для небольшага числа видов золотистых водорослей установ­

лен половой процесс в форме копуляции двух подвижных и 
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морфологически неотличимых половых гамет - изогамия. 

Зиготы либо одноядерные диплоидные, либо с двумя гаплоид­

ными ядрами (дикариотические), часто с массивными крем­

нистыми оболочками. По своему биологическому назначению 

они являются покоящимися структурами: стоматоцисты. При 

наступлении неблагоприятных условий стоматоцисты обра­

зуются и вне связи с половым процессом - как эндогенные 

споры внутри вегетативных клеток. 

Систематика золотистых водорослей долгое время осно­

вывалась на особенностях морфологии их талломов, и их 

разделяли на хрозомонадовых (монадные формы), хризопо­

довых (амебоидные формы), хризокапсовых (пальмеллоид­

ные формы), хризосферофициевых (коккоидные формы) и 

хризотрихофициевых (трихальные формы). Однако сходство 

в строении талломов не является показателем филогенетиче­

ской близости организмов. В современных системах золоти­

стые водоросли подразделяют на ряд порядков, сравнительная 

характеристика которых приведе на в табл. 3. 
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Таблuца3 
Сравнительная характеристика порядков 3опотистых водорсх:пей 

· (по Christeпsen, 1994) · 

Порядок Признаки 

Организмы с монадной, пальмеллоидной или 

Ochromonadales 
амебоидной структурой таллома; зооспоры с 

двумя, реже с одним жгутиком, у двух семейств 

жгутиковая стадия отсутствует 

Chrysapiales 
Неподвижные организмы с коккоидной структу-

рой ташюма; зооспора с двумя жгутиками 

Phaeothamniales 
Организмы с многоклеточной структурой талло-

ма; зооспора с двумя жгутиками 

Chry1sosphaerales 
Неподвижные организмы с коккоидной структу-

рой таллома; зооспора с одним жгутиком 

Thallocl7rysidales 
Организмы с многоклеточной структурой талло-

ма; зооспора с одним жгутиком 

Организмы с пальмеллоидной или многоклеточ-

Hydntrales 
ной структурой таллома; зооспора с одного конца 

заостренной формы, с другого конца имеет три 

выроста, окружающих основание жгутика 

Контрольные вопросы 

для самостоятельной подготовки 

1. Что представляют собой в экологическом отношении 
золотистые водоросли? 

2. Какие варианты строения талломов известны у золоти­
стых водорослей? 

3. Как размножаются золотистые водоросли? 
4. Какие запасные вещества накапливаются в клетках 

золотистых водорослей? 

5. Как устроены гетероконтные жгутики? 
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Диктиоховые водоросли -
класс Dictyochophyceae 

Эукариотические водороС11и 

Диктиоховые ранее относили к золотистым водорослям, 

но в настоящее время их систематический ранг пересмо­

трен, и их выделяют в отдельный класс Dictyochophyceae, с 
одним порядком Dictyochales. Они населяют исключительно 
морские экасистемы и представляют собой монадные двух­

жгутиковые (гладкий жгутик сильно редуцирован, перистый 

жгутик хорошо развит) одноядерные гаплоидные организмы 

с внутренним полым кремниевым скелетом, отсюда и их 

другое название - силикофлагеллаты (см. рис. 8). Помимо 
жгутиков у них есть так называемые псевдоподии в виде 

тонких длинных нитей, роль которых остается невыясненной. 

В качестве запасного соединения в клетках силикофлагеллат 

откладывается хризоламинарин. Размножение бесполое, пу­

тем бинарного деления клеток, половой процесс неизвестен. 

В цитоплазме клеток диктиоховых очень часто присутствуют 

эндосимбиотические бактерии. 

Силикофлагеллаты бьmи описаны 140 лет назад сначала по 
ископаемым остаткам, а позже их нашли в составе современ­

ного морского планктона. Благодаря кремниевому скелету они 

хорошо сохраняются в ископаемом состоянии, а их первые 

палеонтологические находки датируются поздним мелом. Как 

свидетельствуют палеонтологические данные, максимальным 

видовым разнообразием силикофлагеллаты отличались в 

миоцене, а в настоящее время они представлены небольшим 

количеством родов (Dictyocha, Distephanus, Naviculopsis, 
Cannopilus), но по-прежнему являются одной из важных со­
ставляющих морского планктона, особенно в холодных водах. 
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Массовость и хорошая сохранность в ископаемом состоянии 

силикофлагеллат используется при изучении палеоклимата и 

определении возраста морских отложений. 

Контрольные вопросы 

для самостоятельной подготовки 

1. Какого строения жгутики у диктиоховых? 
2. Почему диктиоховые называют силикофлагеллатами? 
3. Где обитают силикофлагеллаты и каково их экологиче­

ское значение? 
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Желтоэеленые водоросли -
класс Tribophyceae 

Эукариотические водоросли 

Желтозеленые водоросли - это космополитпая группа, 

насчитывающая около 650 видов, населяющих пресные водо­
емы, почвы, и лишь буквально несколько видов являются мор­

скими обитателями. Подавляющая их часть- фотоавтотро­

фы, остальные- сапротрофы, фаготрофы и внутриклеточные 

симбионты простейших животных (зооксантеллы). Свое 

название они получили в связи с желто-зеленой окраской, 

обусловленной преобладанием в составе фотосинтетических 

лигментов каротиноидов: а- и ~-каротины и ксантофиллы (лю­

теин, виолаксантин, неоксантин и диатоксантин, антераксан­

тин, вошериаксантин и др.). Из хлорофиллов у желтозеленых 

водорослей имеются хлорофиллы а и с. Пигменты заключены 

в 1-2 дисковидных хлоропластах с четырьмя мембранами, 
иногда с пиреноидами. Однако нет доказательств, что пи­

реноиды участвуют в образовании запасных соединений, в 

качестве которых в клетках желтозеленых водорослей от­

кладываются липиды и хризоламинарин. 

Желтозеленые водоросли крайне разнообразны по свое­

му морфологическому строению (рис. 9) - одноклеточные 

( монадные, ризоподиальные, коккоидные ), колониальные, 
многоклеточные (трихальные) и сифональные (талломы не­

септированные, обычно многоядерные ). Большая их часть 
представляют собой одноклеточные неподвижные организмы, 

обычно с пектиповыми или целлюлозными оболочками, часто 

инкрустированные известью и кремнеземом. У монадных 

форм два жгутика: длинный с мастигонемами и короткий 
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гладкий. Первый придает клетке поступательное движение, 

а второй выполняет рулевую функцию. 

Рис. 9. Желто3еленые водоросли (Топачевский, Масюк, 1984): 
1 - Tribonema, 2 - Heteropedia, 3 - Botrydium, 

4-Heterococcus, 5 - Heterothrix 

У большинства желтозеленых водорослей клетки одно­

ядерные, rаплоидные, и лишь у сифоновых форм они много­

ядерные и диплоидные. Бесполое размножение достигается 

за счет деления клетки на две дочерние (виды с эластичными 

клеточными стенками), распада колоний на отдельные клетки, 

а нитчатых талломов - на фрагменты. У видов с жесткими 

клеточными оболочками при бесполом размножении образу­

ются зооспоры или неподвижные споры (апланоспоры). При 

неблагаприятных условиях внутри клеток образуются цисты, 

стенки которых часто с кремнием. 

Половое размножение известно для немногих видов 

и протекает в форме изогамии (Tribonema), анизогамии 
(Botrydium) или ооrамии (Vaucheria). У большинства желто­
зеленых водорослей редукционное деление ядра происходит 
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при прорастанин зиготы, и в вегетативном состоянии они 

гаплоидны (Botrydiales, Chlamydomyxales, Mischococcales, 
Tribonematales). Лишь вошериевые (Vaucheriales)- дипло­
идные организмы. У всех желтозеленых водорослей митозы 

закрытого типа. 

По струюурным особенностям рРНК желтозеленые водо­

росли обнаруживают филогенетическую близость с бурыми во­

дорослями, а от золотистых отличаются по целому ряду призна­

ков (табл. 4 ). В настоящее время в классе Tribophyceae принято 
выделять несколько порядков: Botrydiales, Chlamydomyxales, 
Mischococcales, Tribonematales, Vaucheriales. 

Таблuца4 

Сравнительная характеристика 3оnотистых 

и жепто3еnеных водорослей 

Chysophyceae Tribophyceae 

Преимущественно подвижные Преимущественно неподвижные, 

(монадные и ризоподиальные), реже подвижные (монадные и 

реже неподвижные организмы ризоподиальные) организмы 

В составе ксантофиллов присут- В составе ксантофиллов фукок-

ствует фукоксантин сантин отсутствует 

Митозы открытые Митозы закрытые 

Половой процесс - изогамия Половой процесс - изогамия, 

анизогамия и оогамия 

Гаплоидные организмы Гаплоидные и диплоидные 

организмы 

Порядок Chlamydomyxales включает одноклеточные под­
вижные (монадные) организмы с эластичными белковыми 

(перипласт) клеточными оболочками и двумя гетероконт­

ными жгутиками. К этому же таксану отнесены и непод­

вижные коккоидные желтозеленые водоросли с жесткими 

клеточными оболочками, имеющие сократительные вакуоли, 
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указывающие на то, что их предки были жгутиконосными 

организмами. К порядку Mischococcales относятся однокле­
точные и колониальные организмы с жесткими клеточными 

оболочками, неподвижные в вегетативном состоянии. При 

бесполом размножении у них образуются зооспоры или 

апланоспоры. Для видов порядка Tribonematales характерны 
нитчатые многоклеточные талломы из клеток с жесткими 

оболочками, состоящими из двух частей, соединяющихся 

по середине клетки. Бесполое размножение у трибонемовых 

осуществляется зооспорами, а половой процесс (установлен 

для крайне ограниченного числа видов) протекает в форме 

изогамии. 

К порядку Botrydiales отнесены желтозеленые водоросли 
с сифональными талломами и половым процессом в форме 

анизогамии. Их известным представителем является род 

Botrydium, встречающийся на переувлажненных почвах по 
берегам пресноводных водоемов. Для видов данного рода 

характерны талломы в виде крупной (до 2 мм) пузыревидной 
с центральной вакуолью, многоядерной клетки с многочис­

ленными пластинчатыми или дисковидными хлоропластами, 

прикрепляющейся к субстрату ризоидами (см. рис. 9). При 
бесполом размножении образуются двухжгутиковые зооспо­

ры (при наличии влаги) или неподвижные споры (при недо­

статке влаги). Зооспоры выходят из отверстия, возникающего 

в верхней части клетки, а неподвижные споры освобождаются 

за счет разрушения ее оболочки. При неблагоприятных ус­

ловиях цитоплазма перемещается в ризоиды и распадается 

на многоядерные сегменты с образованием цист. Половое 

размножение у Botrydium - анизогамия. 

Порядок Vaucheriales включает преимущественно пресно­
водные, реже морские и почвенные водоросли с крупными 

57 



Эукариотические водоросли 

(до 40 см) сифональными талломами в виде многоядерных, 
несептированных, ветвящихся нитейснеограниченным апи­

кальным ростом, прикрепляющихся к субстратам ризоидами. 

Их бесполое размножение осуществляется многоядерными 

зооспорами с большим числом жгутиков, равным удвоенно­

му числу ядер (синзооспоры). Для вошериевых характерен 

оогамный половой процесс, выражающийся в слиянии непод­

вижных, находящихся в оогониях половых гамет с подвижны­

ми, несущими два неравновеликих жгутика сперматозоидами, 

образующимися в антеридиях (рис. 10). Есть как однодомные 
(антеридий и оогоний закладываются на одном талломе), так 

и двудомные (антеридий и оогоний закладываются на разных 

талломах) виды. Как правило, пресноводные виды - одно­

домные, а морские - двудомные. Диплоидная зигота после 

некоторого периода покоя прорастает без редукционного 

деления, и в силу этого вошериевые - в вегетативном со­

стоянии диплоидные организмы. 

2 
4 

Рис. 10. Вошерия (Тоnачевский, Масюк, 1984): 
1 - зоосnорангий, 2- синзоосnора, 3- антеридий, 4-двухжгутиковые 

сnерматозоиды, 5 - оогоний 
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Контрольные вопросы 

для самостоятельной подготовки 

1. Какие трофические группы известны среди желтозеле­
ных водорослей? 

2. Какие варианты размножения есть у желтозеленых 
водорослей? 

3. Какие группы желтозеленых водорослей в вегетативном 
состоянии гаплоидные, а какие диплоидные? 

4. Назовите основные отличия желтозеленых водорослей 
от золотистых. 

5. Перечислите варианты строения талломов у желтозе­
леных водорослей. 

6. Какие структуры образуются при половом процессе у 
вошериевых? 

7. Что такое синзооспора? 
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класс Diatomophyceae 

Эукариотические водоросли 

Днатомавые водоросли - это самая крупная по числу 

видов группа охрофитовых водорослей: 5500 современных 
видов и 5000--6500 вымерших. Анализ их рРНК показывает, 
что они представляют собой группу, сильно дистанциро­

ванную от других охрофитовых водорослей. В ископаемом 

состоянии днатомавые водоросли начинают встречаться в 

раннемеловых отложениях, Образовавшихея 119-98 млн лет 
назад. Большое их видовое разнообразие в этот период, а 

также сложная структура панцирей дают основания полагать, 

что они возникли еще в предшествующем мелу юрском пе­

риоде или даже раньше. В современный период днатомавые 

водоросли крайне широко представлены в водных и наземных 

экосистемах, где являются одними из важнейших продуцентов 

органических веществ. 

Несмотря на большое видовое разнообразие, морфологи­

ческое многообразие диатомовых водорослей невелико, они 

представляют собой исключительно одноклеточные, реже 

колониальные организмы, в клетках которых одно диплоидное 

ядро (рис. 11 ). Преимущественно это фотоавтотрофы с много­
численными хлоропластами внутри клеток, содержащими 

хлорофиллы а и с, а также каротины, ксантофиллы, из кото­

рых основным является фукоксантин. Именно он определяет 

желтую, буро-желтую окраску диатомовых (зеленый цвет 

характерен только для погибших клеток). В качестве запасных 

веществ у диатомовых водорослей накапливаются липиды, 

хризоламинарин и волютин. При отсутствии освещения неко-
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торые виды диатомей способны развиваться как гетеротрофы. 

В основном это характерно для бентосных видов. 

5 б 

Рис. 11. Диатомовые водороС11и (Тоnачевский, Масюк, 1984): 
1, б- Tabellaria, 2- Diatoma, 3-Cymbella, 4-Navicula, 

5- Fragillaria, 7-Synedra 

Важнейшей чертой диатомовых водорослей является на­

личие у них кремниевых панцирей, состоящих из двух частей 

или створок (большая- эпитека, меньшая- гипотека) с 

большим числом пор и ареол (занимают до 75% площади паи-
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циря), через которые осуществляется обмен с окружающей 

средой. Снаружи панцирь покрыт пектиповыми веществами. 

У многих диатомей на створках имеется продольная щель, 

или шов (рис. 12). 
По внешнему виду панцири, а соответственно, и клетки 

диатомовых двух типов: с радиальной симметрией (можно 

провести более чем две оси симметрии)- центрические, 

или актиноморфные, и с двусторонней симметрией (можно 

провести не более двух осей симметрии)- пеннатные, или 

зигоморфные. В соответствии с этим диатомовые водоросли 

разделяют на два порядка- Eupodiscales (центрические диа­
томеи) и Bacillariales (пеннатные диатомеи). 

Рис. 12. Пиннулярия: 
А- вид с пояска (1- эпитека, 2- гипотека), 

В- вид со створки (3- узелки, 4- шов, 5- ареолы) 
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Центрические и пеннатные днатомен различаются по 

многим биоэкологическими признакам (табл. 5). Так, порядок 
Eupodiscales включает преимущественно морские виды, а 
Bacillariales (это более 90% современных видов диатомовых 
водорослей) - пресноводные. Пеннатные диатомеи, имею­

щие на створках шов, способны к скользящему движению 

со скоростью 0,2-0,25 мкм/с. У центрических дюrrомей шов 
и способность к перемещению отсутствуют. Считается, что 

центрические диатомеи более древняя, чем пеннатные, груп­

па, т. к. в ископаемом состоянии они появляются уже в начале 

мелового периода, а пеннатные лишь в конце его. 

Таблица5 

Сравнительная характеристика порядков диатомовых водорослей 

Eupodisca/es Bacillariales 
Радиальная симметрия панциря Двусторонняя симметрия пан-

циря 

Преимущественно морские, Преимущественно пресновод-

бентосные виды ные, планктонные виды 

Шов отсутствует, неподвижны Имеют шов и способны к скольз-
ящему движению 

В ископаемом состоянии появля- В ископаемом состоянии появ-

ются в начале мелового периода ляются в конце мелового периода 

Половой процесс в форме Половой процесс в форме конъ-

оогамии югации 

У центрических и пеннатных диатомей половой процесс 

протекает в различной форме. У пеннатных это конъюгация, 

когда две клетки сближаются, окружают себя слизью, в них 

происходит деление ядер (митоз открытъ1й), образующиеся 

ядра копулируют, переходя из одной клетки в другую -
физиологическая анизогамия. Зиготы имеют эластичные 

оболочки и способны к увеличению размера ( ауксоспора, или 

63 



Эукариотические водорОСJiи 

рас1)'1Цая спора). Они прорастают без редукционного деления 

с образованием диплоидных вегетативных Юiеток. 

У центрических диатомей половой процесс оогамный: 

в одних Юiетках образуются подвижные гаметы (у примитив­

ных форм они с одним перистым жгутиком, а у эволюционно 

продвинутых- с псевдоподиями), в других- неподвижные. 

Оогамный половой процесс описан и для одной группы 

пеннатных диатомей - род Rhabdonema. В результате по­
лового процесса образуется диплоидная зигота с эластичной 

оболочкой, или ауксоспора. Таким образом, и у пеннатных, 

и у центрических диатомей жизненный циЮI гаметический: 

вегетативные особи - диплоидные организмы, а гаметы -
гаплоиды. 

Бесполое размножение протекает в одинаковой форме как 

у центрических, так и у пеннатных видов: Юiетка делится на 

две дочерние, одна из них получает эпитеку и достраивает 

гипотеку, а вторая получает гипотеку, становящуюся эпите­

кой по отношению к достраиваемой створке. В силу этого у 

первой группы дочерних Юiеток размеры не уменьшаются, а у 

второй уменьшаются (в результате нескольких последующих 

делений они могут стать меньше в 3 раза). Восстановление 
исходных видоспецифичных размеров происходит за счет 

образования при половом процессе зигот с эластичными 

оболочками - ауксоспор. 

Как у центрических, так и у пеннатных диатомовых водо­

рослей при неблагоприятных условиях образуются цисты. 

У пресноводных пеннатных и центрических диатомей цисты 

формируются из целых вегетативных Юiеток, а у морских 

видов они образуются внутри Юiеток. 

Кремний играет исЮiючительную роль в экологии диато­

мовых водорослей (при его отсутствии останавливаЮ!СЯ все 
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обменные процессы). За многие миллионы лет днатомавые 

водоросли образовали особые осадочные породы-диатоми­

ты. Эти породы, состоящие из кремневых панцирей диатомей, 

используют для изготовл:ения полировочных, тепло- и зву­

копоглощающих материалов, химических фильтров, красок. 

По составу ископаемых диатомовых водорослей определяют 

возраст осадочных пород (диатомовый анализ) и дают оценку 

физико-химическим характеристикам воды. 

Контрольные вопросы 

для самостоятельной подготовки 

1. Что такое ауксоспора? 
2. Для какой группы диатомовых водорослей характерен 

оогамный половой процесс? 

3. Есть ли в жизненных циклах диатомовых водорослей 
жгутиковые стадии? 

4. Какие группы диатомовых водорослей способны к 
движению? 

5. Почему при делении клеток происходит уменьшение 
размеров диатомей? 

6. Как происходит бесполое размножение диатомей? 
7. Какие осадочные породы образованы диатомовыми 

водорослями? 
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Бурые водоросли - класс Fucophyceae 

Бурые водоросли представлены примерно 1500 видами, 
и практически все они населяют морские экосистемы. ·Их 

можно встретить во всех частях Мирового океана, но самые 

крупные из них (ламинариевые и фукусовые) встречаются в 

морях умеренных и приполярных зон. Бурые водоросли ис­

ключительно бентосные формы, встречающиеся на глубинах 

до 15 м, реже на больших глубинах: до 40-100 м. Относи­
тельно времени эволюционного появления бурых водорослей 

полной ясности нет. Согласно одним данным, ископаемые 

остатки бурых водорослей обнаружены в раинепалеозойских 

отложениях- силур и девон, а по другим- лишь в палео­

геновых отложениях возрастом 60-50 млн лет. Изучение их 
рРНК показывает, что филогенетически они ближе всего стоят 

к желтозеленым водорослям. 

Бурые водоросли исключительно многоклеточные орга­

низмы с нитчатыми и пластинчатыми псевдопаренхиматоз­

ными и паренхиматозными талломами, достигающими иногда 

50-70 м в длину. Талломы нарастают диффузно (Ectocarpales), 
интеркалярно (Laminariales), апикально (Dictyotales, Fucales). 
Цитокинез у большинства бурых водорослей происходит 

путем впячивания мембраны, реже он протекает так же, как 

у зеленых растений, с образованием фрагмопласта. Талломы 

могут быть эфемерными (существуют 1-2 недели), одно­
летними и многолетними. Обычно многолетними являются 

органы прикрепления талломов: ризоиды, диски. 

У бурых водорослей клетки с жесткими двухслойными обо­

лочками: внутренний слой состоит из целлюлозных волокон, 

а внешний - из пектиповых веществ и альгиновой кислоты. 
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Соли альmновой кислоты ( фикоколлоиды) обладают большой 
влагаемкостью (на единицу массы потощают 10-20 частей 
воды) и водаудерживающей способностью, что предохраняет 

талломы от высыхания во время морских отливов. Как прави­

ло, клетки одноядерные и лишь изредка многоядерные, митозы 

у большинства полузакрытые, и мембрана исчезает лишь к 

анафазе. В клетках находятся один или несколько хлоропла­

стов с пиреноидами. В хлоропластах содержатся хлорофиллы 

а и с, В-каротин и ксантофиллы, основным из которых является 

фукоксантин, придающий золотисто-бурую окраску бурым 

водорослям. Запасными веществами, накапливающимися в 

цитоплазме, являются ламинарии и маннитол. 

Бурые водоросли размножаются вегетативным, бесполым 

и половым способами. Вегетативное размножение проис­

ходит участками талломов и специализированными про­

пагулами в виде коротких легко отламывающихся веточек 

(род Sphacelaria). При бесполом размножении образуются 
гаплоидные зооспоры с двумя боковыми жгутиками (перед­

ний длинный перистый и задний короткий rnадкий), реже 

неподвижные апланоспоры. Образование зооспор может 

протекать двумя способами: 1) клетка претерпевает ряд де­
лений, образовавшиеся дочерние клетки не увеличиваются в 

размерах и образуют по одной зооспоре (плюрилокулярный 

зооспорангий); 2) деление ядра не сопровождается делением 
материнской клетки и образующиеся ядра дают зооспоры 

(упил окулярный зооспорангий). Споранmи могут быть одно­

гнездными или многогнездными (полость спорангия делится 

перегородками на камеры, в которых развивается по одной­

две зооспоры. Половой процесс у бурых водорослей про­

текает в различной форме (изогамия, анизогамия, оогамия), 

и обычно для них характерна двудомность, когда половые 
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гаметы образуются на разных талломах. Образования цист у 

бурых водорослей не отмечено. 

Для большинства бурых водорослей характерна смена поко­

лений--закономерноечередованиеспорофитов(диплоидное 

поколение) и гаметофитов (гаплоидное поколение) в жизнен­

НЪIХ циклах. Только у одной из их групп (порядок Fucales) 
смена поколений отсутствует. Спорофиты и гаметофиты могут 

быть морфологически идентичными (изоморфная смена по­

колений) или различаться (гетероморфная смена поколений). 

В последнем случае всегда наблюдается редукция гаметофитов, 

которые представляют собой, как правило, микроскопического 

размера короткоживущие организмы, тогда как спорофить1 от­

личаются макроскопическими, сложного строения талломами. 

Первая классификация бурых водорослей бьmа предложе­

на в конце XIX в. и основывалась на наличии или отсутствии 
в жизненных циклах зооспор. Соответственно этому, их 

разделяли на Phaeozoosporophyceae (зооспоры имеются) и 
Cyclosporophyceae (зооспоры отсутствуют). Позже, в начале 
ХХ в., бьmа разработана классификация, основывающаяся на 

морфологических особенностях гаметофитов и спорофитов 

бурых водорослей. В ней бурые водоросли были разделены на 

изогенераТНЪiе (Jzogeneratae) с изоморфным циклом развития, 
гетерогенератные (Heterogeneratae) с гетероморфным циклом 
развития и циклогенератные (Cyclogeneratae), у которых 
смена поколений отсутствует. В современных филогенетиче­

ских системах бурые водоросли разделяют на 7-12 порядков, 
важнейшими из которых являются Ectocarpales, Dictyotales, 
Laminariales, Fucales. 

Порядок Ectocarpales (эктокарповые) включает около 
300 видов бурых водорослей с нитчатыми талломами, нарас­
тающими, как правило, диффузно за счет деления всех клеток 
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таллома. Половой процесс у них изогамный, а жизненный 

цикл протекает с изоморфной сменой поколений. Двухжгу­

тиковые гаплоидные зооспоры образуются на спорофитах в 

одногнездных зооспорангиях. Из зооспор развиваются гаме­

тофиты, у которых в многогнездных гаметангиях образуются 

морфологически одинаковые гаметы с двумя жгутиками. Об­

разующиеся при половом процессе зиготы прорастают в ди­

плоидные спорофиты, не отличимые внешне от гаметофитов. 

К порядку Dictyotales (диктиотовые) отнесены бурые 
водоросли с пластинчатыми дихотомически ветвящимися и 

апикалъно нарастающими талломами, в жизненных циклах 

которых имеет место изоморфная смена поколений. Бесполое 

размножение у них происходит не зооспорами, а неподвижны­

ми тетраспорами, т. к. в одногнездовых спорангиях образуются 

4 неподвижных споры. Половой процесс у представителей дан­
ного порядка-оогамный. Половые гаметы, образующиеся в 

антеридиях, несут один направленный вперед перистый жгу­

тик. Для многих представителей данного порядка характерна 

двудомность, в частности, для видов рода Dictyota. 
Талломы диктиоты лентовидные, до 20 см высотой, ди­

хотомически разветвленные (рис. 13) с апикальным ростом. 
Состоят из трех слоев клеток: внутренний из крупных, 

часто бесцветных клеток, а наружные - из мелких клеток 

с многочисленными хлоропластами. На спорофитах в тетра­

спорангиях образуется по 4 гаплоидных неподвижных споры, 
развивающихся в гаметофиты, морфологически неотличимые 

от спорофитов (изоморфная смена поколений). На одних 

гаметофитах формируются антеридии, продуцирующие под­

вижные одножгутиковые гаметы, а на других - оогонии, с 

одной яйцеклеткой. Зиготы прорастают без редукционного 

деления в диплоидные спорофиты. 
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Рис. 13. Бурые ВОАОросли: 
1 - Nereocystis, 2 - Fucus, 3 - Laminaria, 4 - Dictyota 

Для видов пopядкaLaminariales (ламинариевые) характер­

НЪ! жизненные циклы с гетероморфной сменой поколений. Их 

спорофиты имеют сложно устроенные талломы, состоящие 

из листовидной пластинки паренхиматозного строения, ство­

лика и ризоидов для прикрепления (см. рис. 13). Листовые 
пластинки крупные (иногда достигают нескольких десятков 

метров длины), нарастают интеркалярно, т. к. меристемати-
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ческая клетка располагается в верхней части стволика. Об­

разование новой листовидной пластинки начинается весной, 

а старая сбрасывается лишь тогда, когда новая полностью 

сформироваласъ. У ряда ламинариевых листовые пластинки 

имеют воздушнJ;Iе пузыри: Macrocystis, Nereocystis. 
При бесполом размножении образуются двухжгутико­

вые гаплоидные зооспоры. Они обладают положительным 

хемотаксисом, способны проплывать несколько километров 

в поисках благоприятных условий и прорастают в микроско­

пические гаметофиты, называемые еще заростками. Половой 

процесс оогамный, оогоний и антеридий формируются на 

разных гаметофитах и при температуре воды не выше 15 ос, 
поэтому представители порядка широко представлены в се­

верных морях. Жизненный цикл ламинариевых на примере 

видов рода Laminaria представлен на рис. 14. 
К порядку Fucales (фукусовые) отнесены бурые водорос­

ли, у которых нет бесполого размножения и соответственно 

нет смены поколений. Они существуют в виде диплоидных 

спорофитов, а гаплоидными структурами у них являются по­

ловые гаметы. Данная группа бурых водорослей размножает­

ся половым способом в форме оогамии, а также вегетативно 

фрагментами талломов. 

Максимальное разнообразие фукусовых наблюдается в 

Южном полушарии, но некоторые их группы, например, 

род Fucus, обитают только в морях Северного полушария. 
Талломы видов данного рода достигают 2 м в длину, много­
летние, пластинчатые, дихотомически ветвящиеся, часто с 

воздуumыми пузырями, с апикальным ростом, прикрепляются 

к субстратам подошвой или диском (см. рис. 13). Снаружи они 
покрыты корой из нескольких слоев клеток, а центральная 

часть (сердцевина) состоит из вытянутых клеток и особых 
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Эукариотические водороС/1и 

многоклеточных нитей, придающих талломам механическую 

прочностъ (псевдотканевое строение). 

Рис. 14. Жизненный цикл ламинарии (Рейвн и др., 1990): 
1- спорофит, 2- зооспоры, 3- мужской гаметофит (а- антеридий), 

4- женский гаметофит (о- оогоний), 5- копуляция спермация 

и оогония, 6 - зигота 

Органы полового размножения закладываются на конце­

вых участках таллома-на рецептакулах. Здесь в микроско­

пических полостях, называемых также концептакулами, или 

скафидиями, происходит образование гамет (рис. 15). Скафи­
дии с оогониями и антеридиями могут располагаться на одном 

и том же талломе (однодомные виды) или на разных талломах 
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(двудомные виды). В оогониях образуется восемь неподвиж­

ньiХ половых гамет, а в антеридиях- 64 подвижных гаметы с 
боковыми жгутиками: передним перистым и задним гладким. 

Во время отливов яйцеклетки и сперматозоиды выходят из 

оогониев и антеридиев и копулируют друг с другом в водной 

среде. Образующиеся зиготы, не претерпевая редукционного 

деления, прорастают с образованием диплоидных таллом о в. 

2 

Рис. 15. Фукус (Рейвн и др., 1990): 
А- разрез женского скафидия (1- оогоний), 

В- разрез мужского скафидия (2- антеридий) 

Бурые водоросли являются одной из важнейших групп 

бентосных морских водорослей. Их биомасса может состав­

лять многие десятки килограммов на квадратный метр, а 

образованные ими заросли служат укрытием и местом размно­

жения, питания многих животньiХ. Еще Ч. Дарвин отмечал, 

что подводные «леса» из бурых водорослей можно сравнить 

лишь с тропическими лесами, а их уничтожение приведет к 

гибели огромного числа морских животньiХ. 
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Бурые водоросли - это и экономически важная группа. 

Они источник получения альгинатов, широко используемых 

в приготовлении пищевых продуктов (консервы, мороже­

ное, фруктовые соки и т. д.), красящих и клеящих веществ. 

Альгинаты используют при книгопечатании, изготовлении 

невыцветающих и непромокаемых натуральных тканей, в 

производстве пластмасс, синтетических волокон и пласти­

фикаторов, высококачественных смазочных материалов, 

хирургических нитей, мазей и паст для фармацевтической 

и парфюмерной промышленности. Маннит, получаемый из 

бурых водорослей, находит применение при производстве 

таблеток, диабетических продуктов питания, а также син­

тетических смол, красок, бумаги, кож, взрывчатых веществ. 

Ташюмы бурых водорослей содержат большое количество 

йода и других микроэлементов, и их используют в пищу (ла­

минариевые), для получения лекарственных препаратов (за­

менители крови, антикоагулянты, биодобавки для выведения 

радиоактивных веществ из организма), а также в качестве 

органических удобрений, кормовой муки. 
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Контрольные вопросы 

для самостоятельной подrотовки 

1. КакJ'(е части талломов бурых водорослей многолетние? 
2. Какие типы полового процесса известны у бурых водо­

рослей? 

3. Чем отличаются диффузный, интеркалярный и апикаль­
ный рост талломов? 

4. Что такое изоморфная и гетераморфная смена поко­
лений? 

5. Каково значение фикоколлоидов в экологии бурых 
водорослей? 

6. Каково экологическое и экономическое значение бурых 
водорослей? 

7. Где образуются оогонии и антермии у фукуса? 
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отдел Haptophyta 

3укариотические водоросли 

Гаптофитовые водоросли ранее относили в ранге класса 

Prymnesiophyceae к охрофитовым водорослям, с которыми их 
сближают строение крист митохондрий, наличие в хлоропла­

стах хлорофиллов а и с, фукоксантина и накопление в каче­

стве запасного вещества хризоламинарина. Однако данные 

молекулярных исследований свидетельствуют о значительной 

филогенетической дистанции между гаптофитовыми и охро­

фитовыми водорослями. В силу этого в настоящее время эту 

небольшую группу организмов (около 200 видов) выделяют 
в самостоятельный отдел водорослей - Haptophyta. Свое 
название они получили из-за наличия у них между жгутика­

ми жгутикавидной органеллы - гаптонемы, служащей для 

прикрепления клеток к субстратам и фаготрафнаго питания 

гетеротрофных форм гаптофитовых. 

В отделе два класса- Pavlophyceae и Prymnesiophyceae. 
Для представителей первого характерны закрытые митозы, 

отсутствие или слабое развитие на клеточных оболочках ор­

ганических чешуек, наличие у монадных клеток стигм (род 

Pavlova), а также накопление в клетках парамилона в качестве 
запасного вещества. Примнезиевые, а это большинство гап­

тофитовых водорослей, как правило, монадные одноядерные 

гаплоидные организмы с двумя гладкими (иногда жгутики 

несут тонкие волоски), часто равной длины жгутиками. Сре­

ди них преобладают фотоавтотрофы, с 1-2 хлоропластами с 
пиреноидами, окруженными четырьмя мембранами. В ка­

честве запасных веществ у примнезиевых откладываются 

хризоламинарин и липиды, а их клеточные оболочки покрьпы 
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целлюлозными и кальцинированными (кокколитами) чешуй­

ками, формирующимися в аnпарате Гольджи. Поэтому их еще 

называют кокколитофоридами (рис. 16). 
Основным способом размножения для представителей 

данного класса является бесполое (бинарное деление клеток), 

и лишь для небольшого числа видов установлен изогамный 

половой процесс. Митозы открытые, при прорастанин зиготы 

протекает редукционное деление с образованием гаплоидных 

зооспор, развивающихся в гаплоидные вегетативные клетки. 

Примнезиевые широко представлены в планктоне эк­

ваториальных и умеренных районов Мирового океана, не­

многие встречаются в пресноводных водоемах. В морских 

экоенетемах они являются одними из основных продуцентов 

органических веществ, а при их массовом развитии (род 

Cluysochromulina, Prymnesium) возникают токсичные морские 
приливы, вызывающие гибель гидробионтных животных. 

Кроме того, кокколитофориды образуют диметилсульфи­

ды - соединения, способствующие возникновению кис­

лотных дождей. С кокколитофоридами связано образование 

залежей известняков, состоящих на 75% из их остатков. По 
ископаемым кокколитофоридам определяют возраст морских 

отложений и проводят палеоклиматячеекие реконструкции. 

Рис. 16. Гаnтофитовые водороСIIи (Жизнь растений, 1977}: 
1 - Coccolitus, 2 - Discosphaera 
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Контрольные вопросы 

для самостоятельной подготовки 

1. Какие черты сближают гаптофитовые водоросли с ох­
рофитовыми? 

2. Чем отличаются гаптофитовые водоросли от охрофи­
товых? 

3. С какой структурой связано название данного таксона? 
4. Где обитают гаптофитовые водоросли и каково их эко­

логическое значение? 

5. С чем связано другое название гаптофитовых водорос­
лей- кокколитофориды? 

6. Какого строения жгутики у гаптофитовых водорослей? 
7. Как размножаются гаптофитовые водоросли? 
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Криптофитовые водоросли -
отдел Cryptophyta 

Криптафитавые водоросли - сравнительно небольшой 

таксон, насчитывающий около 200 видов, встречающихся в 
пресноводных водоемах и в прибрежных морских районах. 

Большинство из них представляют собой монадные орга­

низмы дореовентрального строения: спинная сторона вы­

пуклая, а брюшная - плоская или слегка вогнутая, с одной 

продольной бороздкой. Жгутики р~ой длины и различного 

строения (длинный с двумя рядами мастигонем, короткий с 

одним рядом мастигонем) на передней части клетки, редко, 

но встречаются виды с одним перистым жгутиком. Среди 

криптофитовых встречаются неподвижные в вегетативном 

состоянии колониальные и одноклеточные коккоидные ор­

ганизмы, размножающиеся двухжгутиковыми зооспорами. 

Клеточные оболочки криптофитовых, как правило, белко­

вые и представлены перипластом. Клетки одноядерные и с 

одной митохондрией, часто в них присутствуют трихоцисты, 

функции которых, как считается, заключаются в защите водо­

рослевых клеток от животных. 

Большинство криптофитовых являются фотосинтезирую­

щими организмами с 1-2 пластинчiПЫми, обычно буроватыми 
или буровато-зелеными хлоропластами с хлорофиллами а и с, 

и с фикобилинами: фикоцианин или фикоэритрин (в хлоро­

пластах присутствует либо первый, либо второй из названных 

фикобилинов, вместе они никогда не встречаются). В качестве 

резервного материала в клетках криптофитовых накапли­

вается преимущественно крахмал (откладывается между 

мембранами, окружающими хлоропласт), реже липиды. У не-
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которых видов имеется стигма, погруженная в хлоропласт и 

не обнаруживающая связи со жгутиками. 

Хлоропласты криптофитовых водорослей окружены че­

тырьмя мембранами, что свидетельствует об их вторичном 

симбиотическом происхождения: результат симбиогенеза 

эукариотической фаготрафной жгутиконоеной клетки с крас­

ными водорослями, что находит подтверждение и в данных 

молекулярио-генетических анализов. 

Размножаются криптафитавые преимущественно веге­

тативно - бинарным делением. Митозы у них открытые, 

хромосомы конденсированные, центриоли, вероятно, отсут­

ствуют. Половая репродукция известна у немногих видов и 

протекает в форме изогамии. Иногда наблюдается образова­

ние внутри клеток толстостенных цист, предназначенных для 

переживаимя неблагаприятных условий. 

Систематический статус и филогенетические связи крип­

тофитовых являются предметом научных дискуссий, и, соот­

ветственно, систематическая структура отдела Cryptophyta 
остается до конца не разработанной. В настоящее время в 

отделе выделяют один класс Cryptophyceae с двумя порядка­
ми- Cryptomonadales и Tetragonidiales. К первому отнесены 
монадные виды, образующие иногда слизистые, или паль­

меллоидные, колонии, легко распадающиеся на отдельные 

подвижные клетки. Порядок Tetragonidiales включает кок­
коидные, с целлюлозными оболочками безжгутиковые виды 

криптофитовых, образующих при бесполом размножении 

двухжгутиковые зооспоры. 
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Контрольные вопросы 

для самостоятельной подготовки 

1. Чем отличаются жгутики криптофитовых водорослей 
от таковых разножгутиковых водорослей? 

2. Что такое дореовентральное строение клетки? 
3. Каков состав хлорофиллов у криптофитовых водо­

рослей? 

4. В какой форме осуществляется бесполое и половое раз­
множение криптофит? 

5. Что свидетельствует о симбиогенном происхождении 
криптофитовых водорослей? 

6. Экологическое значение криптофитовых водорослей. 
7. Назовите основные отличия m(рядков Cryptomonadales 

и Tetragonidia/es. 
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Эукариотические водоросли 

Динофитовые водоросли представляют собой обширную 

rpyruiy: около 2000 современных видов и примерно столько же 
вымерших. Большинство из них представляют собой однокле­

точные монадные с двумя боковыми, иногда апикальными жгу­

тиками организмы, реже коккоидные и амебоидные (рис. 1 7). 
Среди них есть свободноживущие и внутриклеточные сим­

биотические (зооксантеллы) фотоавтотрофные виды, а также 

гетеротрофные и внутриклеточные паразиты ракообразных, 

кольчатых червей, оболочников, диатомовых водорослей. 

Клетки динофитовых водорослей - дореовентрального 

строения, с продольной бороздкой на брюшной стороне 

клетки и поперечной бороздкой, опоясывающей клетку в ее 

центральной части. В поперечной бороздке находится длин­

ный жгутик с одним рядом простых волосков, а в продольной 

бороздке - короткий с двумя рядами простых волосков. 

Первый придает клетке поступательное движение, а второй 

выполняет функцию руля и стабилизатора. 

У рассматриваемой группы водорослей клеточные обо­

лочки либо отсутствуют (голые, или беспанцирные, формы), 

либо присутствуют и в этом случае представляют собой 

амфиесму, или теку, из наружной мембраны и уплощенных 

пузырьков- текальных везикул. Последние у некоторых ви­

дов содержат целлюлозные пластинки, образующие прочный 

клеточный панцирь. 

В клетках, фотосинтезирующих динофит, два или более 

дисковидных хлоропласта бурого или буровато-зеленого 

цвета, иногда с пиреноидами. Хлоропласты окружены 
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Рис. 17. Динофитовые водоросли (Жизнь растений, 1977): 
1-Ceratium, 2- Peridinium, 3-Gymnodinium 

тремя мембранами и, как считается, произошли в резуль­

тате вторичных и третичных эндосимбиозов с различными 

эукариотическими водорослями: гаптофитовые, зеленые, 

охрофитовые. В хлоропластах содержатся хлорофиллы а и 

с, а также каротины и ксантофиллы. Специфичными ксанто­

филламп для динофитовых водорослей являются диноксантин 

и перидинин. Запасными соединениями у динофит являются 

крахмал (пресноводные виды) и липиды (морские виды), на­

капливающиеся в цитоплазме. 
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У многих видов динофит встречается стигма сложного 

строения. В частности у некоторых, преимущественно при­

крепленных видов (род Erytropsis), описана особая струк­
тура - оцеллоид, представляющий собой видоизмененный 

хлоропласт и напоминающий своим устройством глаз живот­

ных. Он состоит из линзовидного тела, способного менять 

форму, и камеры со слоем светочувствительного пигмента, 

который может смещаться относительно линзовидного тела. 

Более того, сам оцеллоид может выдвигаться из клетки и на­

водиться в определенном направлении. 

В клетках динофитовых водорослей нет сократительных 

вакуолей, их заменяют своеобразные, присущие только 

данным организмам органеллы - пузулы, представляющие 

собой трубчатые, мешковидные впячивания внутрь клеток 

плазматической мембраны и располагающиеся вблизи при­

крепления жгутиков. Пузулы соединяются с внутриклеточной 

вакуолярной системой и внешней средой. У части динофит 

в клетках есть трихоцисты - стрекательные структуры, вы­

брасывающие белковы~ фибриллы через поры в клеточных 

оболочках. 

Клетки динофит одноядерные, ядра крупные, гаплоидные 

и лишь у н очесветки-Noctiluca miliaris-диплоидные, как 
правило, динокариотического типа (исключение составляют 

паразитические и немногие свободноживущие виды). Их 

отличают компактные хромосомы с высоким содержанием 

ДНК; отсутствие или почти полное отсутствие в хромосомах 

гистонов (соотношение основных протеинов и ДНК состав­

ляет 0,08-0, 13, а у большинства эукариот приближается к 1 ); 
тонкие хромосомные фибриллы (в 3--4 раза тоньше, чем у дру­
гих эукариот ). При делении динокариотических ядер ядерная 
мембрана сохраняется (закрытый митоз). У хромосом отсут-
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ствуют метамеры и метафазная пластинка не формируется. 

Такой тип закрытого митоза получил название диномитоза. 

Дивофиты размножаются бинарным делением клеток в 

подвижном или неподвижном состояниях. У коккоидных и 

амебоидных видов при бесполом размножении образуются 

двухжгутиковые зооспоры. Для крайне ограниченного числа 

видов (около 20) описан половой процесс в форме изогамии 
и анизогамии, образующиеся диплоидные зиготы подвижны 

и внешне мало отличаются от вегетативных клеток. При не­

благоприятных условиях динофитовые водоросли образуют 

цисты с утолщенными целлюлозными оболочками. Именно в 

виде цист зимуют виды, населяющие пресноводные водоемы. 

Филогенетические связи динофитовых водорослей не вы­

яснены до конца, соответственно нет и полного понимания об 

их месте в системе оtkанического мира. Особенности строе­
ния хромосом, ядра и митоза, а также наличие в рРНК наряду 

с эукариотической субчастицей прокариотической говорят об 

их значительном обособлении от остальных эукариот. Это 

делает дивофиты своего рода промежуточной эволюционной 

группой между прокарпотами и эукариотами-Mesokariota, 
или Dinokariota. Однако данные последних лет указывают 
на возможность вторичного упрощения ядра у динофитовых 

водорослей, а также на их обособление в качестве особой эво­

люционной группы примерно в то же время, когда появляются 

многоклеточные животные и растения, но позже появления 

грибов. Согласно палеонтологическим данным, основные 

морфологические типы дивофит появляются уже в начале 

мезозоя, а своего наивысшего разнообразия они достигают 

в конце мезозоя - в меловом периоде. 

Систематический ранг динофитовых водорослей суще­

ственно менялея на протяжении всего ХХ в.: класс, подотдел, 
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отдел, царство, подимперия. Не ясно даже, к какой группе 

эукариот они относятся: либо к царству Chromista, либо к 
царству Alveolates. В настоящее время принято разделять ди­
нофит на несколько групп в ранге классов. Все фотоавтотроф­

ные виды, или, другими словами, собственно динафитавые 

водоросли, относятся к классу Dinophyceae. В его составе 
выделяют порядок Gimnodiniales, включающий в большин­
стве своем беспанцирные динофиты, и порядок Peridiniales­
виды, имеющие целлюлозный панцирь. Гетеротрофные 

динофлагеллаты объединены в класс Noctilucophyceae, а 
виды, паразитирующие на беспозвоночных и водорослях, -
в классы Вlastodiniophyceae и Syndiniophyceae. 

Динафитавые водоросли- это преимущественно морские 

планктонные организмы (90% видов), играющие важную 
роль в экасистеме Мирового океана. Их массовое развитие 

(Gymnodinium, Prorocentrum, Gonyaulax) приводит к воз­
никновению так называемых красных приливов, сопрово­

ждающихся массовой гибелью рыб, моллюсков. Это явление 

особенно характерно для побережий Северной Америки 

в периоды с аномально высокими температурами. Гибель 

животных вызывает яд сакситоксин, накапливающийся в 

моллюсках, например, в устрицах. Это делает их ядовитыми 

при употреблении в пищу и наносит большой экономический 

ущерб устричным хозяйствам. С массовым развитием дино­

фитовых водорослей связано и такое интересное явление, как 

биолюминесценция, или свечение моря, вызываемое начес­

веткой (Noctiluca miliaris) -первого вида динофлагеллат, 
описанного в середине XVIII в. 
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Контрольные вопросы 

для самостоятельной подготовки 

1. Какими экологическими группами представлены дино-
фитовые водоросли? 

2. Каково строение жгутиков у монадных динофлаrеллат? 
3. Что такое тека, или амфиесма? 
4. Сколько бороздок у клеток динофлагеллат и как они 

располагаются? 

5. Какие ксантофиллы являются специфичными для ди­
нофитовых водорослей? 

6. Что такое динокариотический тип ядер? 
7. С чем связано образование красных приливов и чем 

они опасны? 
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Зеленые водоросли -
отдел Chlorophyta 

Эукариотические водоросли 

Зеленые водоросли - это самая крупная группа низших 

фотосинтезирующих эукариот- около 20 000 видов, преиму­
щественно пресноводных. Их можно охарактеризовать как 

одноклеточные, колониальные, многоклеточные преимуще­

ственно фотоавтотрофные, реже гетеротрофные организмы с 

одно- или многоядерными клетками, как правило, с жесткими 

целлюлозными клеточными оболочками. 

В хлоропластах (окружены двумя мембранами) зеленых 

водорослей присутствуют хлорофиллы а и Ь в таком же соот­

ношении, что и у высших растений, а также каротины, ксан­

тофиллы (лютеин, неоксантин, виолаксантин, зеаксантин). 

В качестве запасных веществ внутри хлоропластов или в 

лейкопластах (бесцветная пластида для накопления крахмала) 

зеленых водорослей накапливаются крахмал (откладывается 

вокруг пиреноида), реже липиды. У подвижных, или монад­

ных, видов зеленых водорослей жгутики одинаковой длины 

(изоконтные) и одинакового строения (изоморфные), mадкие 

или с мастигонемами. 

Зеленые водоросли, несомненно, древняя группа, так как 

их ископаемые остатки неопределенного таксономического 

статуса известны из осадочных пород, образовавшихся еще в 

докембрии. Cornacнo современным представлениям, зеленые 

водоросли - это продукт первичных эндосимбиозов, в ходе 

которых произошло поmощение эукариотической гетеро­

трофной клеткой цианобактерий. 

Зеленые водоросли относят к царству Plantae, в котором 
они образуют хорошо обособленное филогенетическое мно-
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жество в ранге отдела Chlorophyta, подразделяемого на два 
подотдела: Chlorophytina и Charophytina. 

Контрольные вопросы 

для самостоятельной подготовки 

1. Какие хлорофиллы и запасные вещества содержатся в 
клетках зеленых водорослей? 

2. Каково строение жгутиков монадных зеленых водо­
рослей? 

3. Когда и как возникли зеленые водоросли? 
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Хлорафитина - подотдел Chlorophytina 

К данному подотделу относят зеленые водоросли, не до­

стигающие высокого уровня организации, для которых, в 

частности, характерны закрытые митозы с сохраняющимся 

или не сохраняющимся телофазным веретеном. В подотделе 

4 класса: Prasinophyceae, Chlorophyceae, Trebouxiophyceae и 
Ulvophyceae. 

Праэинофитовые водоросли -
класс Prasinophyceae 

К данному, весьма небольтому по числу видов классу 

отнесены одноклеточные дореовентрального строения мо­

надные, реже коккоидные и колониальные организмы, раз­

множающиеся зооспорами. Населяют они как морские, так 

и пресноводные экосистемы, где ведут планктонный образ 

жизни: Mesostigma, Scoшfieldia, Pterosperma, Micromonas. 
Некоторые виды являются симбионтами морских червей 

(Tetraselmis). 
Подвижные, монадные вегетативные клетки празинофит, 

а также их зооспоры несут 2-16 гладких жгутиков. Клеточ­
ные оболочки и жгутики обычно покрыты органическими 

чешуйками. Половое размножение выражается в копуляции 

одинаковых по строению и внешне похожих на вегетативные 

клетки гамет - изогамия. 

Возможно, празинофиты представляют собой самую 

примитивную группу зеленых водорослей. К чертам их при­

митивности следует отнести закрытые митозы. В то же время 
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Праэинофитовые водоросли - класс Prasinophyceae 

цитокинез (формирование поперечной перегородки при деле­

нии клеток) у многих видов протекает с формированием фраг­

м о пласта, что позволяет предполагать, что они могут быть 

предковыми формами для харовых водорослей, у которых при 

делении клеток также формируется фраrмопласт, структура 

возникающая между дочерними ядрами при делении клеток 

и позднее развивающаяся в клеточную перегородку. 

Контрольные вопросы 

для самостоятельной подготовки 

1. Какие признаки говорят о примитивности празинофи­
товых водорослей? 

2. Какая черта может указывать на родство празинофито­
вых и харовых водорослей? 

3. Где встречаются празинофитовые водоросли? 
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Хлорофициевые водоросли -
класс Chlorophyceae 

Хлорофициевые - это гаплобионтные одноклеточные, 

колониальные, сифональные, а также многоклеточные орга­

низмы. Монадные формы, а также зооспоры с изоконтным 

жгутиковым аппаратом: 2--4 или более гладких жгутиков. 
Объем, структура данного класса в разных системах водо­

рослей существенно различаются, и нами рассматриваются 

лишь две группы хлорофициевых- порядки Chloюcoccales 

и Volvocales. 

Хлоракокковые - порядок Chlorococcales 

Хлоракокковые водоросли представляют собой одно­

клеточные или колониальные неподвижные организмы, 

состоящие из определенного числа клеток (ценобий), образу­

ющихся внутри материнских клеток. Клетки хлоракокковых 

водорослей одно- или многоядерные, с жесткими целлюлоз­

ными оболочками и хлоропластами разнообразной формы с 

пиреноидами. При бесполом размножении у них образуются 

зооспоры, а nоловой процесс протекает в форме изогамии, 

анизогамии и оогамии. Диплоидная зигота при прорастанин 

претерпевает редукционное деление, и в вегетативном со­

стоянии хлоракокковые водоросли -гаплоиды. 

Классическим примерам хлоракокковых является водяная 

сеточка (род Hydюdiction). Талломы у видов данного рода 

достигают до 30 см в длину и сложены цилиндрическими с 
заостренными концами клетками (см. рис. 18). Центральную 
часть клетки занимает вакуоль, а в цитоплазме, занимающей 
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а 
3 

Рис. 18. Хлоракокковые и требуксиевые водороСIIи 
(Топачевский, Масюк, 1984): 

1-Pediastrum, 2- Hydrodiction, 3-Chlorella (а- вегетативная клетка, 

б - клетка с эндоспорами ), 4 - Scenedesmus 

постеиное положение, находятся многочисленные ядра и 

один сетчатый хлоропласт с пиреноидами. При бесполом 

размножении в любой из клеток таллома образуются двух­

жгутиковые зооспоры, формирующие внутри материнской 

клетки ценобий. Он выходит в окружающую среду в результа­

те разрыва оболочки материнской клетки, а его последующий 

рост достигается исключительно за счет увеличения размеров 

слагающих его клеток. 
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Половое размножение у водяной сеточки протекает в фор­

ме изогамии, с участием подвижных гамет с двумя гладкими 

жгутиками, которые образуются в любой клетке таллома в 

огромных количествах - до 1 О ты с. штук. Гаметы выходят 
в окружающую среду и здесь копулируют, образующиеся 

зиготы прорастают четырьмя двухжгутиковыми гаплоидными 

зооспорами, которые через некоторое время превращаются 

в цисты угловатой формы, получившие название полиэдра. 

В цистах (полиэдрах) ядро многократно делится, и образуется 

большое число зооспор, формирующих ценобии. 

Из числа колониальных хлоракокковых можно также от­

метить виды родов Pediastrum и Scenedesmus, часто встречаю­
щих с я в пресноводных водоемах. Ценобии педиаструма пла­

стинчатые и состоят из различного, но всегда кратного двум 

числа многоядерных клеток (см. рис. 18), а его жизненный 
цикл такой же, как и у водяной сеточки. Однако у педиаструма 

образование ценобиев из зооспор происходит вне материнской 

клетки - в слизистом пузыре, внутри которого они выходят 

в водную среду. У сценедесмуса клетки в ценобии распола­

гаются в виде одинарных Или двойных рядов (см. рис. 18). 

Вольвоксовые - порядок Volvocales 

К БОЛЬБОКСОВЫМ ОТНОСЯТСЯ ОКОЛО 500 ОДНОКЛетОЧНЫХ И 
колониальных видов, которые, в отличие от хлорококковых, 

подвижны в вегетативном состоянии. Наиболее просто устро­

енные представители порядка (род Ch/amydomonas, около 
400 видов) представляют собой одноклеточные монадные 
организмы с двумя апикальными изоконтными жгутиками, 

образующие при неблагаприятных условиях слизистые коло­

нии (рис. 19). В клетках хламидомонад находятся хлоропласт 
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с пиреноидами, гаплоидное ядро, а также стигма и сократи­

тельные вакуоли. При бесполом размножении образуются 

двухжгутиковые зооспоры, а половой процесс у большин­

ства представителей данного рода изогамный (копулируют 

подвижные двухжгутиковые изогаметы), но у некоторых 

наблюдается анизогамия и оогамия. Образующиеся зиготы 

отличаются утолщенными оболочками, имеют обязательный 

период покоя, а при их прорастанин образуются подвижные 

вегетативные клетки. 

д 

Рис.19. Вопьвоксовые водоросли (Топачевский, Масюк, 1984): 
д-Volvox (1 - 3репый ценобий, 2 -дочерние ценобии ), 

В - Chlamydomonas (3 - жгутики, 4- клетка) 

Более продвинутыми являются виды, образующие под­

вижные колонии с фиксированным числом клеток-ценобии: 

рода Eudorina, Gonium, Pandorina, Volvox и др. У Gonium 
ценобии пластинчатые, а у видов остальных из числа на­

званных родов они объемные: сферические, или шаровидные. 

Внутренняя часть ценобиев заполнена слизью, а по пери-
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ферии располагаются вегетативные жгутиконосные клетки, 

приводящие колонию в движение. 

У одних вольвоксовых (Gonium, Pandorina) все клетки 
ценобия вегетативные и способны к бесполому размножению 

с образованием ценобиев, у других, наряду с вегетативными 

жгутиконосными клетками, есть специализированные репро­

дуктивные, называемые гониднями (Volvox). При бесполом 
размножении их содержимое разделяется на большое число 

участков, формирующих внутри гонидиальной клетки новые 

ценобии. Жгутики у вегетативных клеток появляются лишь 

по завершении формирования ценобия. В результате разрыва 

оболочек материнских клеток дочерние ценобии либо вы­

ходят непосредственно в окружающую среду (пластинчатые 

ценобии Gonium), либо оказываются внутри материнского 
ценобия (сферические ценобии Volvox). Половой процесс у 
колониальных вольвоксовых протекает в различных формах. 

В частности, для видов родов Gonium и Pandorina характерен 
изогамный половой процесс, а для видов рода Volvox - оо­

гамный. 

Жизненный цикл колониальных вольвоксовых можно 

рассмотреть на примере видов рода Volvox. Их ценобии пред­
ставляют собой сферические колонии до 2-3 мм в диаметре, 
включающие от 500 до 50 000 клеток. По периметру колонии 
располагаются соединенные плазмодесмами вегетативные 

клетки с двумя жгутиками, синхронная работа которых обе­

спечивает поступательное движение вращающихся вокруг 

своей оси колоний. Внутренняя часть колонии заполнена 

слизью, где находятся специализированные репродуктивные 

гонидиальные клетки (не более 8-10), образующие при бес­
полом размножении дочерние ценобии. Какое-то время эти 

ценобии находятся внутри материнских, растут и выходят 
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Вольвоксовые - порядок Volvocales 

в окружающую среду в результате разрыва родительской 

колонии, которая погибает. 

При половом размножении гаметы в виде мелких подвиж­

ных со жгутиками эллипсоидных желтовато-зеленых сперма­

тозоидов и округлых неподвижных яйцеклеток образуются 

в антеридиях и оогониях, представляющих собой крупные 

безжгутиковые клетки. Есть как однодомные (антеридии и 

оогонии образуются в одном ценобии, Volvox globator), так и 
двудомные (антеридии и оогонии образуются в разных коло­

ниях, Volvox aureus, V. tertius) виды. Сперматозоиды выходят 
из антеридиев группами, распадающимвся лишь при контакте 

с оогониями, внутри которых находится одна яйцеклетка, 

оплодотворяемая одним сперматозоидом. Образующиеся при 

половом процессе зиготы толстостенные с обязательным и 

часто весьма продолжительным периодом покоя. Они выходят 

из родительских ценобиев, а при прорастанин их диплоидное 

ядро мейотически делится с образованием 1-4 двухжгутико­
вых зооспор, образующих ценобии, переходящие к бесполому 

размножению. 

Контрольные вопросы 

для самостоятельной подготовки 

1. В чем отличие хлорококковых от вольвоксовых? 
2. Где и как формируется ценобий водяной сеточки? 
3. Где образуются зооспоры и половые гаметы у водяной 

сеточки? 

4. Что такое ценобий и как он растет? 
5. Где и как формируется ценобий вольвокса? 
6. Что такое полиэдр? 
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Требуксиевые водоросли -
класс Trebouxiophyceae 

3укариотические водоросли 

К данному классу отнесены главным образом одноклеточ­

ные коккоидные организмы. Немногие представители класса 

имеют нитчатые и пластинчатые талломы. При бесполом 

размножении у требуксиевых образуются либо неподвижные 

споры (автоспоры), либо подвижные с двумя жгутика.\fи (зо­

оспоры). Половой процесс, в тех случаях, когда установлен, 

характеризуется как оогамный. В экологическом отношении 

большинство требуксиевых - наземные виды. Их также 

можно встретить в пресных и морских водах. 

Пожалуй, одним из наиболее известных представителей 

данного класса является хлорелла (род Chlorella). Она встре­
чается в иланктоне пресных водоемов, в почве, входит в со­

став эпифитных альгоценозов, лишайников, симбиозирует 

с беспозвоночными (амебы, инфузории). Клетки хлореллы 

одиночные, мелкие (2-1 О мкм в диаметре), шаровидные или 
эллипсоидные, с тонкими, реже утолщенными оболочками. 

Хлоропласт один, чашевидный, обычно с пиреноидом. Раз­

множение автоспорами, образующимися в клетках (рис. 18), 
половая репродукция отсутствует. 

Хлорелла легко культивируется и в силу этого является 

классическим объектом для физиологических и биохимиче­

ских исследований, ее также выращивают для производства 

кормов. 

Внешне похожа на хлореллу требуксия (род Trebouxia), 
представляющая собой коккаидной формы организм. Одна­

ко у нее хлоропласт осевой, пластинчатый, а при бесполом 

размножении образуются двухжгутиковые зооспоры. Виды 
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данного рода являются основными симбионтами сумчатых 

лишайникаобразующих грибов: фотобианты 7-10 тысяч ви­
дов аскомицетных лишайников. Помимо лишайников виды 

данного рода встречаются в составе эпифитных (ЖИвущих 

на коре) водорослей. 

Ульвовые водоросли - класс Ulvophyceae 

Ульвовые - это преимущественно морские водоросли с 

нитчатыми, пластинчатыми, ценоцитными или сифоновыми 

талломами. Для многих из них характерно закономерное 

чередование в жизненных циклах гапло- и диплофазы и, 

соответственно, смена гаплоидных и диплоидных поколе­

ний. Основными порядками в классе являются Ulotrichales, 
Ulvales, Dasycladales, Bryopsidales, Siphonocladales. 

Улотриксовые - порядок Ulotrichales 

Улотриксовые представляют собой группу водорослей с 

наиболее просто устроенными нитчатыми талломами. Так, 

у видов рода улотрикс ( Ulothrix) неразветвленные нитчатые 
талломы состоят из одного ряда одноядерных гаплоидных 

клеток с одним пояскавидным хлоропластом с пиреноидами. 

К субстрату они прикрепляются базальной клеткой, лишен­

ной фотосинтетических пигментов. Бесполое размножение 

осуществляется фрагментами нитей и четырехжгутиковыми 

зооспорами, а половой процесс - изогамия (копулируют 

подвижные двухжгутиковые гаметы). Зооспоры и гаметы 

образуются в любой, за исключением базальной, клетке 

таллома, однако одновременного их образования в пределах 

одного таллома не наблюдается. Зиготы после периода покоя 
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Эукариотические водороС11и 

прорастают с образованием четырехжгутиковых гаплоидных 

зооспор (рис. 20), развивающихся в гаплоидные нитчатые 
талломы. 

3 

6 
4 

Рис. 20. Жизненный ЦИК/1 у11отрикса: 
1 - гап11оидный нитчатый та1111ом, 2- двухжгутиковые га меты, 

3- копу11яция га мет, 4- зигота, 5- прорастание зиготы зооспорами, 

6- беспо11ое размножение четырехжгутиковыми зооспорами 
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Ульвовые - nорядок Ulvales 

Ульвовые - порядок Ulvales 

Ульвовые водоросли характеризуются пластинчатыми 

талломами. Бесполое размножение у них осуществляется 

фрагментами талломов или четырехжгутиковыми зооспо­

рами. Половое размножение- изогамия с участием двух­

жгутиковых гамет. Зооспоры и гаметы образуются в любой 

из вегетативных клеток талломов. Для многих ульвовых 

характерна изоморфная смена поколений, когда гаплоидные 

гаметофиты и диплоидные спорофиты морфологически не 

различимы, например, для ульвы (род Ulva). 
Этот род включает около 60 видов морских водорослей с 

пластинчатыми талломами, состоящими из двух слоев клеток. 

На диплоидных спорофитах образуются четырехжгутико­

вые гаплоидные зооспоры, развивающиеся в гаплоидные 

гаметофиты. Гаметофиты продуцируют двухжгутиковые 

гаметы. Они могут либо развиваться в новые гаметофиты 

(ревертированное размножение), либо копулировать с обра­

зованием зигот, прорастающих без редукционного деления 

в спорофиты (рис. 21 ). Такой же жизненный цикл и у видов 
рода Enterommpha. 
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Эукариотические водоросли 

Рис. 21. Жизненный цикл у львы (Рейвн и др., 1990): 
1-гамоидный пластинчатый таллом (гаметофит), 2- двухжгутиковые 

гаметы, 3- копуляция га мет, 4- зигота, 5- диплоидный пластинчатый 
таллом ( спорофит), 6- четырехжгутиковые зооспоры 
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Бриоnсидовые - nорядок Bryopsidales 

Бриапсидавые - порядок Bryopsidales 

Около 300 видов, с макроскопическими несептирован­
ными многоядерными талломами не радиального строения 

(рис. 22) - сифоновый тип талломов. Все виды бриопсидо­

вых, за исключением одного-Dichotomosiphon tubetvsus,­
являются морскими организмами. Их клеточные оболочки 

хотя и содержат целлюлозу, но в основном состоят из ксилана 

и маннана. В составе фотосинтетических пигментов бриопси­

довых есть несколько специфических для них ксантофиллов: 

сифонеин и сифоноксантин. 

Рис. 22. Зеленые водоросли с сифонокладальным (1- Cladophora) 
и сифоновым (2- Acetabularia, 3-Bryopsis) типами таллома 

(Жизнь растений, 1977) 

Половой процесс у данной группы водорослей протекает 

в форме изогамии и анизогамии (основной тип). Бесполое 

размножение возможно участками талломов и каплями про­

топлазмы, вытекающей из поврежденных клеток. У немно­

гих бриопсидовых (семейства Bryopsidaceae, Halimedaceae) 
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при бесполом размножении образуются многожгутиковые 

зооспоры. В этом случае наблюдается гетераморфная смена 

поколений: гаметофиты шаровидной формы, а спорофиты 

нитчатые, разветвленные (род Derbesia). Большинство же 
бриопсидовых существуют только как диплоидные орга­

низмы. 

Даэикладиевые - порядок Dasycladales 

У дазикладиевых, являющихся исключительно морскими 

оргащвмами, талломы состоят из центральной нити и ради­

ально отходящих от нее боковых (см. рис. 22). Ядро одно, 
крупное, диплоидное, локализованное в определенных участ­

ках талломов, например, у ацетабулярии (род Acetabu/aгia) 

оно находится в основании стебелька, прикрепляющегося к 

субстратам ризоидами. Перед делением ядро увеличивается 

и многократно мейотически делится. Образовавшиеся гапло­

идные ядра претерпевают серию митотических делений и с 

током цитоплазмы переходят из стебелька в боковые нити, 

радиально расходящиеся на вершине стебелька и превраща­

ющиеся в гаметангии, где каждое из гаплоидных ядер фор­

мирует цисту, в которой происходит еще серия митотических 

делений с образованием большого числа двухжгутиковых 

изогамет. Гаметы выходят из цист и копулируют в водной 

среде, а образующиеся диплоидные зиготы прорастают без 

редукционного деления в диплоидные растения. 

Ацетабулярия является идеальным объектом для изучения 

взаимоотношений между ядром и цитоплазмой. В частности, 

ядро можно извлечь из таллома и наблюдать за дальнейшим 

развитием безъядерного организма, или имплантировать ядро 

в таллом другой особи, вида. 

104 



Сифонокладавые- ПОРАдоК Siphonocladales 

Клеточные оболочки дазикладиевых содержат известь, и в 

силу этого они хорошо сохраняются в ископаемом состоянии. 

Как свидетельствуют палеонтологические данные, дазикла­

диевые появляются в ордовике- силуре (палеозой), а своего 

максимального видового разнообразия достигают в триасе и 

юре (мезозой). В настоящее время дазикладиевые встречают­

ся лишь в тропических и субтропических районах Мирового 

океана и, видимо, находятся в стадии своего эволюционного 

угасания, так как из 70 известных родов 60 представлены 
вымершими видами. 

Сифонакладовые -
порядок Siphonocladales 

Сифонакладовые отличают нитчатые разветвленные 

талломы, состоящие из многоядерных клеток - сифо­

нокладальная организация талломов. Широко известной 

группой сифонакладовых являются виды рода кладафора 

(Ciadophora), встречающиеся преимущественно в морях, 
реже в пресноводных экосистемах. Для них типичны прикре­

пленные к субстратам базальным сегментом или ризоидами 

разветвленные нитчатые талломы (см. рис. 22). 
Бесполое размножение у сифонакладовых осуществляется 

фрагментами таллом о в, зооспорами, а половой процесс изо­

гамвый с участием двухжгутиковых подвижных гамет, обра­

зующихся на гаметофитах. Диплоидные зиготы прорастают 

без редукционного деления в спорофиты, продуцирующие 

гаплоидные четырехжгутиковые зооспоры, развивающиеся 

в гаметофиты. Спорофиты и гаметофиты сифонакладовых 

морфологически одинаковы, и для этой группы водорослей 

характерна изоморфная смена поколений. Гаплоидное по-
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каление может воспроизводить себя в результате прямого 

развития гамет в гаметофиты, а диплоидное - за счет об­

разования диплоидных зооспор. 

Контрольные вопросы 

для самостоятельной подготовки 

1. Какие типы талломов характерны для представителей 
класса Ulvophyceae? 

2. Где образуются зооспоры и половые гаметь1 у улотрикса? 
3. Какой тип жизненного цикла характерен дляульвыи 

энтероморфы? 

4. Как устроен таллом бриопсидовых водорослей? 
5. По каким признакам внешнего строения таллома можно 

узнать дазикладиевые водоросли и почему их остатки хорошо 

сохраняются в ископаемом состоянии? 

6. Что такое ревертированное размножение? 
7. В чем особенность строения талломов сифонакладовых 

водорослей? 
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Харофитина - подотдел Charophytina 

Харофитина- подотдел Charophytina 

Водоросли данного подотдела сильно различаются по 

морфологическому строению, но имеют ряд общих цитоло­

гических (наличие фрагмопластов и открытых митозов) и 

физиологических (наличие гликолат-оксидазы и аргиназы) 

признаков. Большинство из них (классы Zygnematophyceae 
и Charophyceae) являются неподвижными организмами, в 
жизненных циклах которых нет жгутиковых стадий в виде 

зооспор. Зооспоры характерны лишь для представителей 

классов Trentepohliophyceae ( четырехжгутиковые зооспоры) 
и Klebsormidiophyceae (двухжгутиковые зооспоры). Самыми 
крупными, центральными таксонами подотдела являются 

классы Zygnematophyceae и Charophyceae. 

3игнемовые -
класс Zygnematophyceae 

Данный класс объединяет от 4000 до 6000 видов, обитаю­
щих преимущественно в пресноводных экосистемах. Большая 

часть зигнемовых - это одноклеточные или колониальные 

организмы, реже многоклеточные с трихальными талломами. 

Для всех представителей данного класса характерен половой 

процесс в форме конъюгации, в ходе которого у копулирую­

щих клеток появляются пульсирующие вакуоли, что указыва­

ет на то, что у предков зигнемовых в жизненных циклах были 

подвижные жгутиковые стадии. При прорастанин зиготы 

происходит редукционное деление ядра и в вегетативном 

состоянии все зигнемовые гаплоидные организмы. 
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3игнемовые - порядок Zygnematales 

К этому порядку относится около 700 видов, как правило, 
с нитчатыми неветвящимися талломами ( септы смежных 
клеток лишены межклеточных пор), с диффузным ростом и 

слизистыми чехлами. Все это неприкрепленные формы, лишь 

у некоторых есть ризоиды для прикрепления к субстратам. 

Бесполое размножение осуществляется фрагментами нитей, 

а половое размножение - в форме лестничной и боковой 

конъюгации. 

При лестничной конъюгации два нитчатых таллома 

располагаются параллельно друг другу и образуют общий 

слизистый чехол. Затем образуются выросты, формирующие 

конъюгационные каналы, соединяющие противолежащие 

клетки талломов (рис. 23). Гаметы из клеток перемешаются 
в каналы и здесь копулируют (функциональная изогамия), 

либо одна из гамет перемешается в партнерскую клетку и 

сливается здесь с неподвижной гаметой (функциональная 

анизогамия). Реже наблюдается боковая конъюгация- об­

разование конъюгационных каналов между двумя соседними 

клетками одной нити. При прорастанин диплоидных зигот 

протекает редукционное деление, и из четырех образующихся 

гаплоидных ядер сохраняется лишь одно, и, соответственно, 

каждая из зигот дает начало одному новому организму. При 

неблагоприятных условиях образуются акинеты. 

Широко распространенными представителями зигне­

мовых являются мужоция (род Mougeotia), зигнема (род 
Zygnema) и спирогира (род Spirogira ). У них нитчатые талло­
мы состоят из удлиненно-цилиндрических клеток и обычно 

не прикрепленные. У мужоции в клетках один, центральный, 
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в виде пластинки хлоропласт с пиреноидами, а у зиm:емы два 

звездчатых с пиреноидамп хлоропласта, расположенных сим­

метрично по отношению к ядру. У спирогиры хлоропласты 

спиральные с многочисленными пиреноидамп в центральной 

части (рис. 24). Половой процесс у видов разных родов про­
текает в форме лестничной и боковой конъюгации, при этом 

для спирогиры характерна функциональная анизогамия, а для 

зигнемы и мужоции - функциональная изогамия. 

Рис. 23. Лестничная конъюгация спирогиры: 
1 - протопласт перетекает из одной клетки в другую через канал, 

2- копуляция га мет, 3- зигота 

Небольшая часть зигнемовых водорослей (50 видов) 
представляют собой одноклеточные организмы с жесткими 

оболочками и слизистыми чехлами - мезотениевые вода-
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росли. Образующаяся у них при конъюгации диплоидная 

зигота имеет обязательный период покоя, а при прорастанин 

дает четыре гаплоидных вегетативных клетки. При бесполом 

размножении клетки мезотениевых делятся бинарно на две 

дочерние. В основном мезотениевые населяют торфяные 

болота, переувлажненные почвы. Несмотря на отсутствие 

жгутиков, они способны к скользящему движению. 

Десмидиевые - порядок Desmidiales 

К десмидиевым относится около 4000 видов. Это одно­
клеточные, реже колониальные организмы, встречающиеся в 

торфяных болотах и зарастающих озерах с кислой реакцией 

среды. Их клетки, как правило, состоят из двух симметричных 

частей, разделенных перетяжкой, где располагается гапло­

идноеядро (см. рис. 24). Оболочка клеток многослойная (до 
3 слоев) с выростами, порами и часто содержит соединения 
железа. Хлоропласты, как правило, в количестве 1-2 с пире­
ноидами. Одноклеточные десмидиевые способны к скольз­

ящему движению. 

При бесполом размножении клетки десмидиевых делятся 

по перетяжке, и каждая из образующихся дочерних клеток 

достраивает вторую половину. Образующаяся при половом 

процессе- конъюгации- зигота претерпевает редукцион­

ное деление, но из четырех гаплоидных ядер сохраняются 

два, и, соответственно, при прорастанин зиготы образуются 

две гаплоидные вегетативные клетки. 

К числу широко распространенных десмидиевых водо­

рослей принадлежит клостериум (род Closterium) - одно­

клеточные организмы с клетками в форме полумесяца, реже 

веретено видными. В центре их клеток находится гаплоидное 
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Рис. 24. Зигнемовые и десмидиевые водоросли (Топачевский, Масюк, 1984): 
1 - Closterium, 2- Desmidium, 3-Cosmarium, 4-Mougeotia, 5-Zygnema, 

6 - Spirogira 
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ядро, а в каждой из симметричных половинок по одному лен­

товидному хлоропласту с пиреноидамп (см. рис. 24). Виды 
данного рода обитают в болотах, в планктоне озер, прудов, 

на влажных скалах, мхах и способны к скользящему дви­

жению. В болотах часто встречаются и представители рода 

Desmidium, колонии которых состоят из спирально скручен­
ных нитей с общей слизистой обверткой, в клетках которых 

по два звездчатых хлоропласта. 

Харовые водоросли - класс Charophyceae 

Харовых водорослей насчитывается около 250 видов, 
которые объединены в один порядок Charales. В ископаемом 
состоянии они появляются в осадочных породах, сформиро­

вавшихся в силуре, 435-400 млн лет назад. Ряд признаков 
харовых: наличие фрагмопласта (основа будущей поперечной 

клеточной перегородки), разрушение ядерной мембраны в 

самом начале открытого митоза, оогамный половой процесс 

и наличие пероксидазы - сближают их с наземными рас­

тениями. Данные молекулярных анализов показывают, что 

харовые водоросли и высшие растения входят в один фило­

генетический кластер. 

Харовые -это самые крупные пресноводные бентосные 

водоросли. Их талломы с апикальным ростом достигают 

10-40 см в высоту и состоят из ризоидов, «стеблей», «ли­
стьеВ>>, что придает им вид водных хвощей (рис. 25). Клетки 
талломов гаплоидные одноядерные, но в междоузлиях они 

многоядерные, крупные, с целлюлозными оболочками, со­

держащими известь. 

Основным способом размножения харовых водорослей 

является оогамный половой процесс. Их оогонии и антеридии 
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представляют собой многоклеточные, сложного анатомиче­

ского строения структуры, формирующиеся, как правило, 

на одном растении (однодомные виды), реже встречаются 

двудомные виды. В оогонии закладывается одна яйцеклетка, 

а в антеридии образуются подвижные половые гаметы дор­

совентрального строения с двумя гладкими, боковыми или 

латеральными жгутиками- сперматозоиды. После оплодот­

ворения сперматозоидами яйцеклеток вокруг образовавшихся 

зигот формируются прочные оболочки, и они превращаются 

в покоящиеся споры, или ооспоры, имеющие обязательный 

период покоя. При прорастании ооспор происходит редукци­

онное деление (из образующихся четырех гаплоидных ядер 

сохраняется лишь одно), и они образуют первичный ризоид 

и вертикальную нить (протонема), на которой развивается 

типичный для харовых водорослей таллом. 

Наряду с половой репродукцией харовые водоросли спо­

собны размножаться бесполым способом за счет образования 

клубеньков, заполненных крахмальными зернами, на ризои­

дах или в нижних стеблевых узлах. 

Харовые водоросли встречаются на всех континентах, за 

исключением Антарктиды, в пресноводных водоемах с повы­

шенным содержанием кальция и слабокислой или щелочной 

реакцией среды. Немногие из них способны развиваться в 

опресненных водах дельт крупных рек (эстуариях), в при­

брежных морских районах (Chara baltica), а также в горячих 
источниках (Charafragilis). В водоемах, где много харовых, 
плохо развиваются личинки комаров, но много водоплава­

ющих птиц, питающихся ооспорами. Донные отложения, 

образованные харовыми водорослями, обладают лечебными 

свойствами, а их талломы с большим содержанием извести 

используют в сельском хозяйстве для известкования почв. 
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Эукариотические водоросли 

Рис. 25. Хара (Жизнь растений, 1977): 
1 -внешний вид тaJtlloмa, 2- оогоний, 3- антеридий 
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Контрольные вопросы 

для самостоятельной подготовки 

1. Что такое лестничная и боковая конъюгация? 
2. Опишите строение таллома харовых водорослей. 
3. Где встречаются харовые водоросли? 
4. Что указывает на то, что у предков зигнемовых в жиз­

ненных циклах были жгутиковые стадии? 

5. Как устроены клетки десмидиевых? 
б. Опишите форму хлоропластов мужоции, зигнемы и 

спирогиры. 

7. Какой тип полового процесса у харовых водорослей? 



Эвгленовые водоросли -
отдел Euglenophyta 

3укариотические водоросли 

Эвгленовые водоросли, или эвглениды,- это группа фото­

автотрофных организмов, у которых, как и у зеленых водо­

рослей, в хлоропластах содержатся хлорофиллы а и Ь. В то 

же время по строению рРНК, митохондриальных крист (дис­

ковидные ), а также жгутикового аппарата эвглениды ближе 
всего стоят к кинетопластидам (одна из групп простейших). По 

некоторым другим признакам, например, биосинтезу лизина 

через а-аминоадипиновую кислоту, они близки к грибам. 

Большинство эвгленид представляют собой подвижные 

одноклеточные организмы с 1-2 жгутиками, несущими один 
ряд микроскопических волосков. Эвглениды движутся не 

только с помощью жгутиков, но и за счет волнообразных из­

гибов клеток. Ограниченное число видов представляют собой 

амебоидные и коккоидные организмы. 

Клетки э.вгленовых одноядерные, гаплоидные, как прави­

ло, с эластичными белковыми оболочками (перипласт, или 

пелликула), реже они заключены в своеобразный домик из 

солей железа и марганца (род Trachelomonas). В передней ча­
сти монадных клеток имеется углубление, или резервуар, от­

крывающийся наружу воронкой, через которую во внешнюю 

среду выводится содержимое сократительных вакуолей. От 

основания резервуара отходят обычно 2 жгутика (один из 
них может быть редуцированным). В передней части мо­

надных клеток располагаются светочувствительные органы, 

представленные парафлагеллярными телами (содержат си­

ние светочувствительные флавины) и оранжево-красными 

стигмами, локализованными в цитоплазме. У некоторых 
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эвгленид есть стрекательные структуры, напоминающие 

трихоцисты динофитовых водорослей. 

Размножаются эвгленовые только бесполым способом­

продольным делением клеток (как правило, не теряющих 

своей подвижности) на две дочерние. Ядра делятся мито­

тически, митоз закрытый - эвгленомитоз. Весь процесс 

клеточного деления занимает от 2 до 4 часов. При неблаго­
приятных условиях многие эвглениды формируют цисты, 

обычно окрашенные в красный цвет (содержат красный 

пигмент астаксантин), каждая из которых прорастает при 

наступлении благопрятных условий одной подвижной ве­

гетативной клеткой. 

В отделе Euglenophyta выделяют класс Euglenophyceae с 
двумя порядками: Euglenales и Sphenomonada/es. 

Эвгленовые - порядок Euglenales 

К данному порядку относятся 650 фотоавтотрефных 
видов. В их клетках 1-2 пластинчатых, звездчатых, но чаще 
мелких дискавидных хлоропластов, окруженных тремя мем­

бранами, с хлорофиллами а и Ь, каротинами (важнейший из 

них ~-каротин) и ксантофиллами: астаксантин и несксантин 

и специфичный для эвгленид антераксантин. Считается, 

что хлоропласты эвгленовых - это результат вторичных 

эндосимбиозов зеленых водорослей с гетеротрофными 

эукариотическими клетками. В качестве запасного веще­

ства в цитоплазме клеток накапливается парамилон (/3-1,3-
глюкан) - соединение, близкое к хризоламинарину илами­

нарину, но, в отличие от них, перастворимое в воде. Многие 

фотоавтотрофные эвглениды миксотрофы, т. к. нуждаются в 
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дополнительных органических веществах, а при отсутствии 

света способны переходить на гетеротрофный тип питания. 

Сфеномонадовые -
порядок Sphenomonadales 

Этот порядок включает облигатно гетеротрофные виды 

эвгленовых, населяющих донные отложения и питающихся 

органическими соединениями (сапротрофы), микроскопи­

ческими организмами (фаготрофы), а также являющихся 

симбионтами нематод, плоских червей, олигохет. У них один 

жгутик направлен вперед, а другой, если присутствует, -
назад или вбок. В качестве запасных веществ в клетках на­

капливаются липиды. 

Прямо го хозяйственного значения эвгленовые водоросли 

не имеют. Однако их используют для оценки качества воды: 

чем больше эвгленид, тем сильнее загрязненность водоемов 

и наоборот. Некоторые виды, например Eug/ena graci/is, 
являются удобными объектами для работ по изучению вли­

яния температуры, химических, в том числе и токсических, 

соединений на водные организмы. 
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Контрольные вопросы 

для самостоятельной подготовки 

1. Какие типы питания у эвгленовых водорослей? 
2. Как размножаются эвгленовые? 
3. Почему у эвгленид и у зеленых водорослей одинаковый 

набор хлорофиллов? 

4. Опишите строение жгутиков у эвгленид. 
5. Какие хлорофиллы и запасные вещества характерны 

для эвгленовых водорослей? 

6. Охарактеризуйте порядки Euglenales и Sphenomonadales. 
7. Какой тип митоза у эвгленовых водорослей? 



Эукариотические водороС11и 

Тесты для самоnроверки 

1. Основными функциями гетероцист у цианобактерий 
являются: 

а) азотфиксация; 

б) фотосинтез; 

в) переживание неблагаприятных условий; 

г) участие в половом размножении. 

2. Выберите правильную схему жизненного цикла 
красных водорослей: 

а) гаметофит 

б) гаметофит 

в) карпаспорофит 

спорофит 

карпаспорофит 

гаметофит 

карпоспорофит; 

спорофит; 

спорофит. 

3. Где располагаются фикоколлоиды красных водо-
рослей, используемые для получения агара: 

а) в клетках; 

б) в клеточных стенках и межклетниках; 

в) в цитоплазме клеток; 

г) в хлоропластах. 

4. Выберите варианты строения таллома, характерные 
для бурых водорослей: 

а) колониальный; 

б) одноклеточный коккоидный; 

в) одноклеточный монадный; 

г) многоклеточный нитчатый; 

д) многоклеточный пластинчатый. 
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Тесты ДIIЯ самопроверки 

5. Чем отличаются диффузный, инi'еркалярный и 
апикальный рост талломов: 

1) диффузный а) меристематическая клетка распо-

лагается в месте перехода стволика 

в пластинку 

2) интеркалярный б) рост за счет деятельности верху-

шечной меристематической клетки 

3) апикальный в) все клетки таллома участвуют 

в росте 

6. Фотосинтетические пигменты синезеленых распо-
ложены на: 

а) одиночных тилакоидах; 

б) непосредственно в хроматоплазме; 

в) в пластидах; 

г) на внутренних мембранах хлоропластов. 

7. Персчислите признаки, которые сближают циано-
бактерии и красные водоросли: 

а) состав фотосинтетических пигментов; 

б) способы размножения; 

в) отсутствие подвижных стадий в жизненных циклах; 

г) формы митоза; 

д) экологические группы; 

ж) сходство химического состава запасных веществ; 

з) строение таллома. 

8. Как называются споры днатомоных водорослей, 
которые обеспечивают восстановление размеров клеток 

в ходе полового процесса: 

а) зооспоры; 

б) апланоспоры; 
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в) автоспоры; 

г) ауксоспоры. 

3укариотические водоросли 

9. Какие формы полового процесса встречаются у диа-
томовых водорослей: 

а) изогамия; 

б) оогамия; 

в) конъюгация; 

г) анизонамия. 

10. Где откладывается запасной полисахарид- крах-

мал у зеленых водорослей: 

а) внутри хлоропласта; 

б) в цитоплазме клетки; 

в) в клеточной стенке; 

г) в межклетниках. 

11. Какой набор хромосом имеют зигнемовые водорос­
ли в вегетативном состоянии? 

12. Какой тип строения таллома характерен для сле­
дующих представителей зеленых водорослей: 

1) ульва а) одноклеточный коккоидный 

2)спирогира б) колониальный 

3) хлорелла в) многоклеточный пластинчатый 

4) вальвакс г) многоклеточный трихальный 

разветвленный 

5) хара д) многоклеточный трихальный 

со спиральным хроматафорам 
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13. Какая часть талломов бурых водорослей является 
многолетней: 

а) листовая пластинка; 

б) ризоиды; 

в) спорофит; 

г) гаметофит. 

14. Какая форма таллома не характерна для золоти-
стых водорослей: 

а) многоклеточные нитчатые; 

б) одноклеточные коккоидные; 

в) одноклеточные монадные; 

г) многоклеточные пластинчатые; 

д) одноклеточные амебоидные. 

15. Какие виды спор образуются у желтозеленых водо-
рослей при бесполом размножении: 

а) автоспоры; 

б) тетраспоры; 

в) зооспоры; 

г) апланоспоры; 

д) моноспоры; 

ж) синзооспоры. 

Ответы: 1) а; 2) б; 3) б; 4) г, д; 5) 1-в, 2-а, 3-б; 6) а; 7) а, 
в, ж; 8) г; 9) б, в; 1 О) а; 11) гаплоидные; 12) 1-в, 2-д, 3-а, 4-б, 
5-г; 13) б; 14) г; 15) а, в, г, ж. 
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Грибы - это эукариотические, спорообразующие, бес­

хлорофилльные организмы с абсорбтивным питанием, 

размножающиеся половым и бесполым способами, имею­

щие разветвленные талломы из клеток с жесткими хитино­

выми оболочками. К настоящему времени описано около 

100 000 видов грибов, и это, как предполагают, лишь неболь­
шая часть от реально существующего их числа в биосфере: 

0,7-1,5 млн видов. 
Грибы входят в состав как водных, так и наземных экоен­

етем и, соответственно, подразделяются на гидробионтные 

и наземные. В зависимости от трофических особенностей 

среди них выделяют сапротрофов (питаются органически­

ми соединениями мертвых тел или выделениями живых 

организмов) и биотрофов (питаются живыми организмами). 

Сапротрофизм, скорее всего, исходный в эволюции грибов 

тип питания, а биотрофизм развился позже и представлен 

двумя формами - паразитизм и симбиотрофизм. 

Сапротрофные грибы. Важнейшей экоенетемной функ­

цией сапротрофных грибов является регенерация элементов 

минерального питания и диоксида yrnepoдa в ходе биоло­

гической деструкции органических остатков, прежде всего 

растительного происхождения. Масштабы и значение данного 

процесса можно проиллюстрировать на примере грибов, 

разлагающих древесные остатки в лесах, являющихся круп­

нейшим наземным резервуаром углерода: ежегодно в лесах 

депонируется 32 млрд т данного элемента. Окислительную 
конверсию органического углерода в со2 осуществляют афил-
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лофороидные гименомицеты, являющиеся единственными в 

составе современной биосферы организмами, способными к 

разложению древесины, аккумулирующей основную часть 

накапливаемого лесами yrnepoдa (рис. 26). В силу этого афил­
лофороидные гименомицеты, как, впрочем, и все остальные 

сапротрофные грибы, необходимо рассматривать в качестве 

важной, биосферно-значимой группы организмов. 

Помимо регенерации биогенных элементов, сапротроф­

ным грибам принадлежит важная роль в образовании гумуса 

и формировании почвенной структуры. Являясь одним из 

звеньев в пищевых цепях, они служат трофическим ресурсом 

для многих других организмов, в частности для беспозвоноч­

ных животных. Нельзя не отметить и негативные аспекть1 их 

жизнедеятельности, связанные с биоповреждениями сырья, 

материалов, кормов, продуктов питания и т. д. 

COz tlmмocфepнozo 
обменною пулt1 

Орzt~нический 

уzлерод 

Рис. 26. Биогенная составляющая углеродного циКIIа лесных экасистем 

Паразитические грибы. Паразитизм - это антагони­

стическое сожительство двух разноименных, чужеродных 
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организмов, при котором деятельность одного отрицательно 

сказывается на росте и выживании другого. Паразитизм 

сформировался независимо в разных ветвях филогенетиче­

ского древа грибных организмов. В экасистемах прошлого 

паразитические грибы, по-видимому, не отличались высоким 

биологическим разнообразием, т. к. с моховидными, плауна­

видными, папоротниковидными и хвощевидными растениями 

ассоциирована лишь их небольшая часть. В настоящее время 

примерно треть всех известных грибов полностью или ча­

стично - на определенных стадиях жизненных циклов -
ведет паразитический образ жизни, преимущественно на 

покрьпосеменных растениях. Значительно меньше среди них 

микопаразитов и паразитов животных. 

Оценки значения паразитических грибов в природе и в жиз­

ни человека принципиально расходятся. Если с точки зрения 

человека паразитические грибы-это нежелательная, вредная 

группа организмов (вызывают болезни растений, животных, 

человека), то с экологической точки зрения - это важные, 

полезные организмы, способствующие повышению видового 

разнообразия и устойчивости природных сообществ. 

Си.мбиотрофные грибы. Симбиотрофные грибы, как и 

паразитические, являются биотрофами, однако их взаимоот­

ношения с партнерами можно определить как сбалансирован­

ный паразитизм. Они вступают в симбиотические ассоциации 

с прокариотическими и эукариотическими водорослями 

(лишайники), а также с наземными растениями (микориза). 

Б. Франк, впервые описавший в 1885 г. микоризу, выделил два 
ее типа: экто-и эндомикориза (рис. 27). Различие между ними 
заключается в уровне взаимодействия партнеров: внекле­

точный (эктомикориза) и внутриклеточный (эндомикориза) 

симбиоз. 
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Микаризные ассоциации являются самой распростра­

ненной формой биотических связей в растительном мире, 

т. к. в симбиоз с грибами вступают свыше 200 тыс. видов 
растений различных филогенетических групп. Так, эндоми­

кориза есть у гаметофитов псилофитовых, гаметофитов и 

спорофитов плауновидных. Среди папоротниковидных она 

описана для спорофитов порядка Filicales и гаметофитов 
порядка Ophioglossales. Хвощевидные растения, ранее счи­
тавшиеся безмикоризными, также образуют эндомикоризы. 

Среди филагенетически более продвинутых групп растений 

микаризы имеют исключительно широкое распространение: 

все голосеменные и подавляющая часть однодольных (75%) и 
двудольных (до 90%) цветковых растений образуют микоризу. 
Поэтому большинство наземных растений, строго говоря, как 

и лишайники, являются «двойными» организмами. 

3 

Рис. 27. Эктотрофная (А) и эндотрофная (В) микариза (Селиванов, 1981): 
1 -грибной чехол на поверхности корневого окончания, 2- гифы, 

проникающие по межК11етникам в мезодерму корня (сеть Гартига), 
3- К11етки корня, 4- везикулы, 5 - арбускулы в К11етках корня 
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Микаризные ассоциации не только характерны для пода­

вляющей части наземных растений, но встречаются во всех 

биомах земного шара. В арктических тундрах чаще всего 

наблюдается эрикаидпая микориза, а в лесах умеренных 

широт - эктотрофная микориза. В луговых сообществах, в 

саваннах, пустынях, тропических лесах преобладает везику­

лярно-арбускулярная эндомикориза. 

Микориза-это не только широко распространенный, но 

и древний тип симбиотических связей. Палеонтологические 

данные свидетельствуют, что на подземных органах первых 

наземных растений (Rhynia, Asteroxylon, Horneophyton) име­
ются структуры, напоминающие везикулярно-арбускулярные 

эндомикоризы. П. Этсетт в конце восьмидесятых годов про­

шлого века высказал гипотезу симбиогенного происхождения 

сосудистых растений, согласно которой наземные растения 

возникли в результате симбиогенеза водорослей и грибов. 

Эктомикоризу принято рассматривать как эволюционно 

более поздний, чем эндомикориза, тип микоризлых ассо­

циаций, появившихся около 250 млн лет назад - в триасе, 

или 200 млн лет назад - в юрском периоде. Однако, скорее 

всего, способность грибов вступать в экто~ и эндомикоризные 

ассоциации с растениями сформировалась у них независимо 

в разных группах (гломовые, зигомицетные, сумчатые и ба­

зидиальные грибы) и в разное время. 

Принципиальная схема взаимоотношений грибов и рас­

тений в микаризных ассоциациях следующая: растения 

снабжают грибы углеводами, а те участвуют в водио-мине­

ральном питании растений. Наряду с обеспечением растений 

минеральными элементами одной из важных функций мико­

ризных грибов является защита корневых систем растений от 

фитопатогенных организмов. Это достигается за сует меха-

128 



Грибы 

нического барьера, создаваемого гифами микаризного гриба; 

выделения микоризными грибами антибиотиков и других 

ингибиторов развития фитопатогенных бактерий; перехвата 

питательных веществ микоризными грибами и стимуляции 

защитных механизмов корневых систем. 

Положительное влияние микоризных грибов на индиви­

дуальное развитие растений доказано эксперименально и вы­

ражается в том, что микоризные растения лучше приживаются 

и быстрее растут (рис. 28). Если принять во внимание, что 
большинство сельскохозяйственных растений, в частности 

хлебные злаки, бобовые, картофель, подсолнечник и другие, 

являются микотрофными, то это открывает путь к повыше­

нию их урожайности методами искусственной микоризации. 

Установлено также, что микоризаявляется важным поло­

жительным фактором видового разнообразия и продуктивно­

сти растительных сообществ. Объяснение данного феномена 

видится в том, что микобионты, вступая одновременно в 

прямые физиологические связи с корневыми системами рас­

тений одного или разных видов, способствуют ослаблению 

внутри- и межвидовой конкуренции. 
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100 1 100 
1 а б 

1fl. 80 

Ce~LhPISc М Ra CeНpl.hPISc М Ra 

Рис. 28. Рост (а) и выживаемость (б) микоризных (темные столбики) и 
безмикаризных растений (светлые столбики) (по Read, 1998): 

Се- Ceпtaurium erythrea, Нр- Hieracium pilisella, Lh -leontodon hispidus, 
Pl - Plantago lanceolata, Sc- Scablosa columbaria, Ah- Arabls hirsuta, 

Ra- Rumex acetosa (первые 5 видов- микотрофные растения, 
а 2 поС/Iедних- не микотрофные) 

Контрольные вопросы 

для самостоятельной подготовки 

1. В чем отличие сапротрофных грибов от биотрофных? 
2. Какими группами представлены биотрофные грибы? 
3. В чем заключается роль сапротрофных грибов? 
4. Экологические функции паразитических грибов в эко­

системах. 

5. Кто впервые описал микоризу и ее основные формы? 
6. В чем заключается положительное влияние микоризы 

на растения? 

7. В чем заключаются функции грибов и растений в ми­
коризных ассоциациях? 

130 



Систематический обэор царства Fungi 

Систематический обэор царства Fungi 

Грибы - это рано отделившаяся на эволюционном древе 

эукариот группа организмов, филагенетически близких к 

животным (см. рис. 1 ). Как полагают, разделение «животной)) 
и «грибной)) ветвей произошло около 1 млрд лет назад. С жи­
вотными грибы сближают гетеротрофное питание, наличие 

хитина в клеточных стенках, накопление гликогена в качестве 

запасного соединения, витаминозависимость, образование 

мочевины. Есть у грибов и черты, общие с растениями: осмо­

трофное питание, жесткие клеточные оболочки и размножение 

спорами. Поэтому существовавшие ранее представления о 

грибах как низших растениях, перешедших к гетеротрофному 

питанию, не были уж совсем безосновательными. 

В современных системах органического мира грибы вы­

деляют в отдельное царство - Fungi, и это стало итогом 
длительной работы по изучению филогенетических связей 

грибных организмов. Основные этапы этого процесса иллю­

стрируют материалы таблицы 6. 
Систематическая структура царства (количество, ранг 

таксанов) остается дискуссионной, но в его составе тра­

диционно выделяют четыре отдела: Ascomycota (сумчатые 
грибы), Basidiomycota (базидиальные грибы), Chytridiomycota 
( хитридневые грибы) и Zygomycota (зигомицетные грибы). Их 
филогенетические связи иллюстрирует рисунок 29: зигомице­
ты, хитридиомицеты и сумчатые грибы появились примерно 

550 млн лет, базидиальные- 400 млн лет назад. В последнее 
время в царстве Fungi в ранге самостоятельных отделов вы­
делены гломовые грибы (Glomeromycota) и микроспоридии 
(Microsporidia). 
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Микросnоридии - отдел Microsporidia 

111 
i 
Е 

~ 

! 
о 

~ 
Е 
о :; 
'С ;. 
.с 
(,) 

111 
~ 
~ 
Е 
о s 

Flaglllatae 

111 .. 
о 

~ 
Е 
о 
u 
~ 

! 
о 

~ 
Е 
о :; 
'ii 
111 
са 

Рис. 29. Филогенетические связи и поС/1едовательность nоявления 
раз11ичных групп грибов (Aiexopoulos et al., 1996) 

Микроспоридии - отдел Microsporidia 

Микраспоридин-зто более 1300 видов облигатных 
паразитов насекомых, ракообразных, рыб, реже простейших, 

8 видов вызывают заболевания иммунной системы человека. 
Все зто спорообразующие (оболочки спор с хитином), без­

жгутиковые одноклеточные организмы с нетипичным аппа­

ратом Гольджи (вместо диктиосом их функцию выполняют 

скопления мелких пузырьков), одноядерные или двуядерные, 

дикариотические (ядра дикариона диплоидные ), с закрытыми 
митозами, размножающиеся вегетативным и половым спо­

собами. Митохондрий, лизосам и пластид в клетках микро­

споридий нет, а рибосомы прокарнотного типа. 
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Филогенетические связи микроспоридий остаются до 

конца не выясненными. С грибами их, собственно, сближа­

ют такие признаки, как наличие дикариотической стадии, 

отсутствие жгутиков, наличие в клеточных стенках хитина, 

неспособиость к фагоцитозу, закрытые митозы без центрио­

лей, слабое развитие эндомембранной системы и отсутствие 

диктиосом. 

Контрольные вопросы 

для самостоятельной подготовки 

1. Какие признаки сближают грибы с животными? 
2. Какие признаки общие для грибов и растений? 
3. Назовите отделы царства Fungi? 
4. Когда произошло разделение «грибной» и «животной» 

ветвей? 

5. Какие признаки сближают микроспоридии с грибами? 
6. Когда и кем разработана система, где грибы впервые 

были выделены в отдельное царство? 
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Хитридиевые грибы -
отдел Chytridiomycota 

Принципиальным отличием хитридиевых от всех других 

групп грибов является наличие в их жизненных циклах 

подвижных стадий в виде зооспор, несущих один гладкий, 

бичевидный, задний жгутик. У некоторых видов зооспоры 

со стигмами, например, у Polyphagus euglenae. Хитридне­
вые грибы отличает и то, что они преимущественно водные 

организмы, а их гаплоидные талломы крайне простого 

строения: микроскопические одноклеточные в виде голой 

цитоплазматической массы, ризамицелия или несептиро­

ванного многоядерного мицелия (рис. 30). В целом это со­
ответствует представлениям о месте хитридиевых грибов на 

эволюционном древе грибов - первая группа, возникшая 

после разделения «животной» и <<rрибной» эволюционных 

линий. Самые древние ископаемые остатки хитридноподоб­

ных грибов имеют возраст около 500 млн лет - поздний 

докембрий. 

Вместе с тем по ряду признаков ультраструктурной 

организации клеток хитридиомицеты эволюционно более 

продвинутые, чем другие грибы: у них хорошо развитая эндо­

мембранная система, аппарат Гольджи, диктиосомы. Поэтому 

высказывается мнение, что хитридиомицеты не грибы, а какая­

то независимая от них группа грибаподобных протистов. 

Размножаются хитридневые грибы половым и бесполым 

способами. Половой процесс у них протекает в различных 

формах: изо-, анизо- и оогамия. Бесполое размножение 

зооспорами, реже - неподвижными или способными к 

амебаидиому движению спорами. Споры образуются либо в 
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спорангиях, в которые таллом может превращаться целиком 

(холокарпические виды) или частично (эукарпические виды). 

Спорангий может быть один (моноцентрические талломы) 

или несколько Сполицентрические талломы). Для зооспор 

характерно явление дипланетизма, когда они, не найдя благо­

приятных условий, превращаются в цисты, продуцирующие 

через некоторое время вторичные зооспоры (первичные зоо­

споры грушевидной, каплевидной формы с задним жгутиком, 

вторичные почковидные с боковым жгутиком). 

Рис. 30. Polyphagus euglenae (Гарибова, /lекомцева, 2005): 
А- вегетативный тамом {1 - ризомицелий, 2- К11етки эвглены), 
В- зооспорангий с зоосnорами (3- зоосnорангий, 4- зоосnоры) 

в 

Всего известно около 700 видов хитридиевых грибов, 
и в современных системах они разделены на 2 класса: 
Chytridiomycetes (около 700 видов) с порядками Chytridiales, 
Rhizophydiales, Spize/lomycetales и Monoblepharidomycetes 
(около 30 видов) с одним порядком Monoblepharidales. 
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Самым многовидовым таксоном в классе Chytridiomycetes 
является порядок Chytridiales, в составе которого около 
500 видов с ризомицелиалъными моно- или полицентрически­
ми талломами, обычно водных, реже наземных сапротрофов 

и паразитов. Бесполое размножение у этой группы грибов 

происходит зооспорами с одной липидной rлобулой, а половое 

протекает в форме изо- или анизогамии. 

Широко известной группой грибов, относящихся к по­

рядку Chytridiales, являтся род Synchytrium, в составе ко­
торого около 150 видов внутриклеточных паразитов. Один 
из видов данного рода, Synchytrium endobloticum, поражает 
листья, стебли, корни и столоны картофеля с образованием 

на них опухолей и галлов, вызывая заболевание, известное 

как рак картофеля (рис. 31 ). Это серьезное карантинное 
заболевание (внесено в государственный реестр наиболее 

опасных заболеваний растений), потери урожая от которого 

могут достигать 60%. Кроме того, виды рода синхитриум 
являются переносчиками нескольких опасных фитопато­

rенных вирусов. 

Спизелломицетовые - порядок Spizellomycetales -
включает около 30 видов, зооспоры которых, как правило, 
с более чем одной липидной rлобулой. Классическим при­

мером спизелломицетовых является 0/pidium brassicae. Его 
моноцентрические холокарпические талломы развиваются в 

клетках корневой шейки крестоцветных с образованием тем­

ных некротических участков- «черная ножка». Поражение 

корней происходит зооспорами, образующими инфекционные 

трубки, через которые их содержимое перетекает в полость 

клетки. Здесь протопласт гриба долгое время не имеет соб­

ственной оболочки (она появляется лишь при образовании 

зооспор), его ядро многократно делится, и образуется новая 
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генерация зооспор, выходящих в окружающую среду через 

выводящую трубку (рис. 32). 

3 

Рис. 31. Synchytrium endobloticum: 
1 -зоосnоры, инфицирующие корневые 1<11етки, 2- четыре многоядерных 

сегмента, функционирующих как сnорангий или гаметангий, 3- циста 

(Scagel et al., 1966 ); 4- внешний вид nораженных 1<11убней картофеля 

(Гарибова, /lекомцева, 2005) 

Половой процесс у 0/pidium brassicae выражается в 
копуляции вне растений двух одинаковых подвижных га­

мет, неотличимых от зооспор. Образующаяся подвижная 

зигота с двумя жгутиками и двумя гаплоидными ядрами 

(дикариотическая) попадает на поверхность корня и про­

никает в клетки точно так же, как и зооспоры. Внутри 

клетки она превращается в цисту (см. рис. 32) вначале 
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дикариотическую, а затем и диплоидную, прорастающую 

с редукционным делением и образованием гаплоидных 

зооспор. Как и синхитриум, ольпидиум является перенос­

чиком фитопатогенных вирусов. 

Рис. 32. 0/pidium brassicae (Гарибова, Лекомцева, 2005): 
1 - зооспоранrии с выводковыми трубками (2), 

3- зооспора, 4- цисты 

Класс MonoЬlepharidomycetes с одним порядком MonoЬ/e­

pharidales крайне небольшой по объему таксон - всего 

около 30 видов. Для них характерны ценоцитные талломы, 
состоящие из несептированных многоядерных mф, бесполое 

размножение одножгутиковыми зооспорами и половое в фор­

ме оогамии. В оогониях образуется одна или несколько яй­

цеклеток, а в антеридиях несколько подвижных одножгути­

ковых сперматозоидов. Образующаяся зигота неподвижная, 
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превращающаяся в цисту, прорастающую с редукционным 

делением и образованием гаплоидных зооспор. 

В традиционных системах к отделу Chytridiomycota отно­
сятся еще две группы грибов, имеющих в жизненных циклах 

зооспоры: порядок B/astocladiales (около 200 видов) и порядок 
Neocallimastigales (20 видов). В настоящее время их систе­
матический статус обсуждается, и в частности предлагается 

выделить их в ранге двух самостоятельных отделов грибного 

царства- Blastocladiomycota и Neocallimastigomycota, соот­
ветственно. 

У представителей порядка Вlastoc/adiales талломы много­

ядерные ценоцитные, бесполое размножение одножгутиковы­

ми зооспорами, половое - в форме изогамии и анизогамии. 

Для одной из групп бластокладиевых (poдAllomyces) описана 

изоморфная смена поколений -явление, не встречающееся 

у каких-либо других грибов. У видов данного рода на дипло­

идных талломах формируются тонкостенные и толстостенные 

зооспорангии. В тонкостенных спорангиях образуются дипло­

идные зооспоры, развивающиеся в диплоидные талломы, а 

в толстостенных- гаплоидные зооспоры, развивающиеся в 

гаплоидные талломы. На гаплоидных талломах, морфологи­

ческинеотличимых от диплоидных, закладываются гаметан­

гии, с одножгутиковыми гаметами, при копуляции которых 

возникает подвижная двухжгутиковая зигота, прорастающая 

в диплоидные талломы (рис. 33). 
Порядок Neocallimastigales объединяет облигатно анаэ­

робные грибы, обитающие в пищеварительном тракте траво­

ядных животных, с моно- и полицентрическими талломами, 

образующими при бесполом размножении одно- или много­

жгутиковые зооспоры без митохондрий. 
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Рис. 33. Жи3ненный ЦИК/1 Al/omyces arbusculus (Scagel et al., 1966): 
1- гаплоидный тамом с гаметангиями (а), 2- подвижные nоловые 

га меты, 3- коnуляция гамет, 4- плано3игота, 5-диплоидный тамом 
с nокоящимися (Ь) и тонкостенными сnорангиями (с), б-диплоидные 

3оосnоры, 7 - гаплоидные 3оосnоры 
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Контрольные вопросы 

для самостоятельной подготовки 

1. Какие талломы характерны для хитридиевых грибов? 
2. Что принципиально отличает хитридневые грибы от 

всех других? 

3. Каково место хитридиевых на филогенетическом древе 
грибных организмов? 

4. Что такое моно- и полицентрические талломы? 

5. Какие заболевания вызывают 0/pidium brassicae и 
Synchytrium endobloticum? 

6. Какой половой процесс характерен для грибов порядка 
MonoЬlepharidales? 

7. У какой группы грибов наблюдается изоморфная смена 
поколений? 
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3игомицетные грибы. - отдел Zygomycota 

Зигомицетные грибы характеризуются хорошо развитыми, 

разветвленными нитчатыми гаплоидными многоядерными 

несептированными (ценоцитными) талломами. В их жизнен­

ньiХ циклах подвижные жгутиковые стадии в виде зооспор 

полностью отсутствуют. Бесполое размножение осуществля­

ется спорангиоспорами (образуются внутри спорангия) или 

конидноспорами (образуются экзогенно на конидиеносцах). 

Переход от бесполого размножения спорангиоспорами и 

конидноспорами является признаком прогрессивной эво­

люции грибов и связан с выработкой ими приспособлений к 

наземному образу жизни. 

Жизненный цикл зигомицетных грибов проходит в гапло­

идной фазе и для них характерен единый тип полового про­

цесса- зигогамия, описанная Х. Г. Эхренбергом еще в начале 

XIX в. Последовательность данного процесса кратко можно 
описать следующим образом. На многоядерньiХ несептиро­

ванных гифах появляются боковые ответвления, называемые 

зигофорами, растущие навстречу друг другу. При их контакте 

апикальные участки отделяются от остального мицелия пере­

городками и превращаются в гаметангии, сливающиеся с 

образованием зигот (рис. 34). Зиготы многоядерные (лишь у 
ЭНДОГОНОВЬIХ ОНИ С ОДНИМ ДИПЛОИДНЪIМ ядром) И, Как правило, 

с многослойными и интенсивно окрашенными оболочками. 

Они выполняют функцию покоящихся спор, а отсюда и их 

второе название - зигоспоры. Прорастают зигоспоры с 

редукционным делением и образованием гаплоидных гиф, 

образующих спорангии или конидиеносцы. 
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Среди зигомицетов есть как гомоталличные, гомомикти­

ческие, так и гетероталличные, ШIИ гетеромиктические, виды. 

У гомоталличных видов генетически обусловленная система 

половой совместимости отсутствует, и в силу этого зигофоры 

у них формируются на одном и том же талломе. У гетеротал­

личных видов система половой совместимости представлена 

одним локусом спаривания с двумя аллелями: «+»и«-». По­

этому половой процесс возможен только между двумя совме­

стимыми в половом отношении талломами, имеющими аллеJШ 

«+»и«-», но не«+» и«+)) ШIИ «-))и«-)). Это так называемый 

однофакторный, биполярный гетероталJШзм, или димиксис, при 

котором вероятность инбридинга (родственное скрещивание) 

и аутбридинга (неродственное скрещивание) одинакова- 1: 1. 
Наличие у грибов систем половой совместимости впервые 

было установлено именно на зигомицетных (мукоровых) 

грибах А. Блэкели в 1904 г. 
Зигомицеть1- это космополитпая группа, насчитывающая 

более 1000 видов сапротрофных, паразитических и симбио­
трофных грибов. Считается, что зигомицеты являются первой 

наземной группой грибов, появившихся, согласно молеку­

лярным данным, 600-550 млн лет назад. От других грибных 
организмов их отличает химический состав клеточных стенок, 

которые состоят из хитина с хитозаном (аминосахарид с боль­

шим числом свободных NH2 групп - дезацетилированное 

производное хитина), тогда как у всех остальных грибов они 

содержат хитин с глюканами. 

В современной микологической систематике отдел 

Zygomycota разделяют на 4 подотдела: Entomophthoromycotina, 
Kickxe/lomycotina, Mucoromycotina и Zoopagomycotina. 

Mucoromycotina - наиболее крупный подотдел зигоми­

цетных грибов: около 300 видов, разделенных на порядки 
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Endogonales, Mortierellales, Mucorales. 200 видов относится к 
порядку Mucorales, являющихся преимущественно почвенны­
ми сапротрофами. Небольшая их часть являются паразитами 

грибов, растений, животных и человека. Для сапротрофных 

мукоровых характерен ценоцитный мицелий, образующий 

на поздних стадиях своего развития вторичные поперечные 

перегородки. При бесполом размножении у мукоровых грибов 

образуются спорангиоспоры (рис. 35), а при неблагаприятных 
условиях - толстостенные хламидоспоры, прорастающие 

мицелием. 

Рис. 34. Зигогамия (Scagel et al., 1966): 
1 - сближение двух боковых отростков, ИIIИ прогаметангиев, 

2- образование двух гаметангиев, 3- С/lияние гаметангиев, 

4 - сформировавшаяся зигота, или зигоспора 

Мукаравые грибы - это экономически важная груп­

па зигомицетов. Некоторые из них способны вызывать 

процессы брожения, и в этом качестве их используют в 
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странах Юга-Восточной Азии (китайские дрожжи) для 

приготовления алкогольных напитков, соевого сыра и т. д. 

Они вызывают заплесневение пищевых продуктов, сырья 

растительного и животного происхождения. Небольшая 

часть мукоровых грибов являются паразитами растений, 

животных и человека. 

Порядок Endogonales- таксон, насчитывающий 30 видов, 
широко распространенных в экоенетемах умеренных широт, 

вступающих в эктомикоризные ассоциации с древесными 

растениями, реже ведущих сапротрофный образ жизни. Как 

и мукоровые, они размножаются спорангиоспорами, которые 

образуются в спорокарпах, представляющих собой плотные 

округлые мицелиальные образования, формирующиеся в 

почве. 

К подотделу Entomophthoromycotina относится 300 видов 
зигомицетных грибов, объединенных в один порядок -
Entomophthorales. Это преимущественно облигатные парази­
ты членистоногих, реже-растений (заростки папоротников), 

позвоночных (земноводные, рептилии, рыбы), грибов и водо­

рослей. Сапротрафы среди энтомофторовых представлены 

крайне ограниченным числом видов. 

Мицелий энтомофторовых уже на ранних стадиях своего 

развития становится псевдомногоклеточным за счет появле­

ния вторичных перегородок. Бесполое размножение осущест­

вляется активно отбрасываемыми кониднями (см. рис. 35), 
которые при попадании на хитиновые покровы прорастают 

гифами, проникающими в тело животного. Здесь гифы распа­

даются на фрагменты (гифогенные тела), которые разносятся 

по кровеносной системе. Насекомые погибают за 2-3 (комары, 
мошка) или 5-8 (саранча) суток в результате закупорки сосу­
дов и выделения грибом токсинов. Зимуют энтомофторовые в 
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виде зигоспор, прорастающих весной гифами, образующими 

конидиеносцы с конидиями. 

4 

3 

А 

Рис. 35. Структуры бесnолого размножения эигомицетов (Scagel et al., 1966): 
А- сnорангии мукоровых грибов (1- сnорангиеносец, 2- сnорангий), 

В - конидиеносцы энтомофторовых грибов 

(3- конидиеносец, 4- конидии) 

Подотдел Zoopagomycotina представлен одним порядком 
Zoopagales с 190 облигатно паразитическими почваобита­
ющими видами, поражающими грибы (микопаразиты), не­

матод, амеб, членистоногих. У зоопаговых поверхность гиф 

клейкая, и животные, соприкасаясь с ними, приклеиваются. 

Вслед за этим внутрь тела животного проникают питающие 

гифы гриба- гаустории. Питание отлавливаемыми животны­

ми - это основной способ существования зоопаговых и их, 

поэтому образно называют хищными грибами. При бесполом 

размножении у зоопаговых образуются конидии. 

Подотдел Kickxellomycotina, насчитывающий около 260 ви­
дов, представлен рядом порядков, в частности Dimargaritales 
( 14 видов облигатных микопаразитов) и Кickxellales (30 видов 
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сапротрофных грибов). К данному подотделу отнесены и 

два порядка (Asellariales, чуть более 10 видов и Harpe/lales, 
200 видов комменсалов, паразитов пресноводных членистоно­
гих, размножающиеся споранrnоспорами), ранее включаемых 

в класс Trichomycetes (таксон, отсутствующий в современных 
филогенетических системах зигомицетных грибов). Две дру­

гие группы трихомицетов (порядки Amoebldales и Eccrinales) 
вообще исключены из царства грибов и отнесены к простей­

шим - царство Protozoa. 

Контрольные вопросы 

для самостоятельной подготовки 

1. Какой тип полового процесса у зигомицетных грибов? 
2. Что такое псевдомногоклеточностъ? 
3. Каково экономическое значение мукоровых грибов? 
4. К какой экологической группе относятся энтомофторо-

вые и зоопаговые грибы? 

5. Какую функцию выполняет зигота у зигомицетов? 
6. Чем отличаются спорангиоспоры и конидии? 
7. Что такое гомо- и гетероталлизм? 
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Гломовые грибы - отдел Glomeromycota 

Небольшой по биологическому разнообразию отдел гриб­

ного царства: около 170 видов, 1 класс - Glomeromycetes, 
4 порядка - Archaesporales, Diversisporales, Glomera/es, 
Parag/omerales. В традиционных системах гломовые грибы 
относили в ранге порядка Glomales к зигомицетам. 

Наиболее крупным таксоном в отделе является порядок 

Glomerales - 90 видов, большинство которых утратили 
способность к половой репродукции и размножаются только 

спорангиоспорами, образующимися в спорокарпах, формиру­

ющихся в почве. Половой процесс в виде зигогамии описан 

лишь для двух видов. По данным молекулярио-генетических 

анализов рРНК, гломовые грибы появились около 600 млн лет 
назад или даже раньше, а ископаемые остатки гломоподоб­

ных грибов найдены в слоях, Сформировавшихея в раннем 

палеозое - около 500 млн лет назад. 
В трофическом отношении все это облигатные симбио­

трофы, образующие эндомикоризу (самый распространенный 

в биосфере вид симбиотических ассоциаций) с более чем 

200 тыс. видами наземных растений. Их гаплоидный много­
ядерный несептированный мицелий, развивающийся в почве, 

проникает в ткани корней растений, где распространяется по 

межклетникам, образуя везикулы и арбускулы (см. рис. 27). 
Везикулы являются репродуктивными структурами, а арбу­

скулы - питающими, обеспечивающими физиологические 

контакты растений и грибов на внутриклеточном уровне. 

Такая форма эндомикоризы получила название везикулярно­

арбускулярной, или арбускулярной, и является преобладаю­

щей в саваннах, пустынях и тропических лесах. В умерен-
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ных широтах она встречается у 8 из 1 О видов травянистых 
растений. Основным элементом, получаемым растениями 

от грибов-симбионтов при арбускулярной эндомикоризе, 

является фосфор. 

Аскомицетные грибы - отдел Ascomycota 

Аскомицетные грибы, или аскомицеты, - это космопо­

литная и самая большая по биологическому разообразию 

(более 64 000 видов) группа грибных организмов, освоившая 
как наземные, так и водные экосистемы, включая морские, 

где развиваются как паразиты, сапротрофы и симбиотрофы. 

Общим для сумчатых грибов признаком, естественным 

образом очерчивающим данный таксон, является наличие 

у них асков, или сумок, представляющих собой мейоспо­

рангии, внутри которых образуются гаплоидные аскоспоры. 

Первое описание аска было сделано П. А. Мичели в 1729 г., 
а собственно термин «аск» был введен в научный обиход 

Х. Г. Нис фон Эзенбеком в 181 7 г. Леки бывают нескольких 
типов: прототуникатные (оболочки сумок тонкие, недиффе­

ренцированные); унитуникатные (оболочки из двух нераз­

деляющихся слоев) и битуникатные (оболочки двухслойные 

с разделяющимися слоями). Унитуникатные и битуникатные 

аски объединяют в одну группу - эутуникатных. Из прото­

туникатньiХ сумок аскоспоры освобождаются пассивно, тогда 

как из унитуникатных и битуникатных они выбрасываются 

активно. 

Половой процесс у большинства сумчатых грибов 

(высшие аскомицеты)- гаметангиогамия с образованием 

аскогона с трихогиной и антеридия (рис. 36). Большая часть 
аскомицетных грибов - это гомоталличные, или гомомик-
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тические, виды, а остальные - гетероталличные, или гете­

ромиктические. У гетеромиктических аскомицетов половая 

совместимость контролируется одним лакусом с двумя ал­

лелями - однофакторный, или биполярный, гетероталлизм, 

или димиксис. 

3 

Рис. 36. Анатомическое строение сумчатых грибов 
(Гарибова, /lекомцева, 2005): 

А- аскогон (1) с трихогиной (2), антеридий (3); 
В- аск (4) и аскоспоры (5) 

Антеридий срастается с трихогиной, и его содержимое 

переходит в аскогон, где происходит цитогамия, но ядра не 

сливаются, а образуют дикарион-два синхронно делящихся 

гаплоидных ядра. Дикариотическая клетка дает начало дика­

риотическим гифам, на которых образуются сумки, отсюда 

и их второе название - аскогенные гифы. В каждом из об­

разующихся асков формируется, как правило, по 8 аскоспор, 
которые представляют собой продукты мейоза и одного 

митотического деления. Расщепление в них генов полностью 
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соответствует законам Менделя, что делает сумчатые грибы 

привлекательными модельными объектами для генетических 

исследований. 

У так называемых низших аскомицетов половой процесс 

протекает в виде копуляции гаплоидных аскоспор или объ­

единения в клетке двух гаплоидных ядер с образованием 

дикариотических аскогенных гиф, а также в виде копуляции 

соматических клеток, содержимое которых не дифференци­

ровано на гаметы. 

Вегетативный таллом аскомицетов в большинстве своем 

представляет собой многоклеточный гаплоидный (клетки 

одно- или многоядерные) нитчатый разветвленный мицелий. 

Оболочки клеток гиф мицелия двухслойные: с наружным тщi­

ким электронплотным слоем и внутренним электронпрозрач­

ным слоем. В межклеточных стенках одна центральная пора, 

размер которой позволяет перемещаться из клетки в клетку 

органеллам, включая ядра. Относительно небольшая часть 

сумчатых грибов развивается в виде одиночных почкующихся 

клеток (дрожжевидная форма), иногда образующих цепочки 

неразошедшихся после почкования клеток- псевдомицелий. 

В случае псевдомицелия в септах смежных клеток присут­

ствуют многочисленные микроперфорации. 

По вопросу происхождения сумчатых грибов существуют 

две классические гипотезы, выдвинутые еще в XIX в. Первая 
принадлежит Ю. Саксу и согласно ей сумчатые грибы про­

изошли от красных водорослей - флоридийная гипотеза. 

Она основывается на сходстве органов полового размножения 

багрянок и аскомицетов: у красных водорослей это карпогон 

с трихогиной и антеридий, а у сумчатых грибов - аскогон 

с трихогиной и антеридий. Однако сейчас установлено, что 

сходство полового аппарата красных водорослей и аскомице-
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то в имеет чисто конвергентную природу и не свидетельствует 

об их филогенетической близости, что подтверждается и 

данными молекулярио-генетических исследований. 

Вторая гипотеза бьmа предложена А. де Барии О. Брефель­

дом, согласно ей сумчатые грибы произошли от зигомицетов. 

А. де Бари и О. Брефельд также исходили из сходства полового 

процесса у зигомицетов и низших аскомицетов. Эта гипотеза 

пользуется, пожалуй, наибольшим признанием. 

Существует и третья гипотеза, выдвинутая в середине 

ХХ в. Д. Б. О. Сейвилам и С. Бартники-Гарсия. Согласно ей 

аскомицетные грибы могли произойти от хитридиомицетов, 

с которыми их сближает химический состав клеточных сте­

нок - у тех и у других они с хитином и глюканами, тогда 

как у зигомицетных грибов клеточные оболочки содержат 

хитин с хитозаном. 

Систематическая структура отдела Ascomycota находится 
в стадии интенсивного реформирования- появляются новые 

и исчезают традиционные таксоны, меняются их объем и 

ранг. Одна из последних систем отдела включает три подот­

дела: Taphrinomycotina (Archiascomycotina), Saccharomycotina 
(Hemiascomycotina), Pezizomycotina (Euascomycotina или 
Ascomycotina) с 15 классами и 68 порядками. 

153 



Грибы 

Контрольные вопросы 

для самостоятельной подготовки 

1. Что такое аск, какие типы асков известны? 
2. Что представляет собой таллом сумчатых грибов? 
3. Какой тип полового процесса у высших аскомицетов? 
4. Какие классические гипотезы о происхождении аско­

мицетов существуют? 

5. Охарактеризуйте систематическую структуру отдела 
Ascomycota. 



Тафриномицеты - подотдел Taphrinomycotina 

Тафриномицеты -
подотдел Taphrinomycotina 

Тафриномицеты - предковая для всех аскомицетов, от­

делившаяся, возможно, около 400 млн лет назад, группа, 
представленная в настоящее время 140 видами. Поэтому есть 
и другое их название- архиаскомицеты, Archiascomycotina. 
Для тафриномицетов характерны многоклеточные талломы, 

отсутствие плодовых тел, а также продолжительная ми­

целиальная дикариотическая (паразитическая) и короткая 

дрожжевидная гаплоидная (сапротрофная) стадии в жиз­

ненных циклах. В настоящее время к подотделу относят 

тафриновые (семейство Taphrinaceae) и протомицетовые 
(семейство Protomycetaceae) грибы, объединенные в один 
класс Taphrinomycetes с единственным порядком Taphrinales. 

Центральная группа подотдела- семейство Taphrinaceae, 
тафриновые, насчитывающее около 120 видов, паразитиру­
ющих на высших растениях и вызывающих гиперплазию, 

разрастание пораженных органов (галлы, курчавость листьев, 

ведьмины метлы). Это связано со способностью тафриновых 

грибов синтезировать фитогормоны. 

Дикариотический мицелий тафриновых развивается под 

кутикулой или эпидермисом пораженных растений, сумки 

с 8 аскоспорами образуются непосредственно на гифах 
или на ножковидных клетках на поверхности или внутри 

пораженных тканей. Аскоспоры выбрасываются из асков 

одновременно и часто в виде единой массы. В окружающей 

среде они размножаются почкованием- дрожжевидная, са­

протрофная гаплоидная стадия в жизненных циклах тафрино­

вых. Аскоспоры и клетки, образующиеся при их почковании, 
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копулируют с образованием дикариотического вирулентного 

мицелия, что означает начало паразитической стадии в раз­

витии тафриновых грибов. 

Сахаромицеты-
подотдел Saccharomycotina 

Сахаромицеты - это около 900 видов сумчатых грибов, 
объединенных в один класс - Saccharomycetes - с одним 

порядком Saccharomycetales. Это преимущественно наземные 
организмы, и лишь виды одного рода (Debaryomyces) встре­
чаются в опресненных водах эстуариев. В экологическом 

отношении аскомицетные дрожжи, как правило, сапротрофы, 

часть из них сожительствует с дрозофилами, жуками-ксило­

фагами, которые переносят дрожжи при откладке яиц, а их 

личинки питаются дрожжевыми клетками. 

За немнагим исключением, сахаромицеты существуют 

в виде одиночных почкующихся клеток и лишь изредка об­

разуют псевдомицелий. Как правило, в клеточных оболочках 

сахаромицетов хитин отсутствует. У них нет плодовых тел, и 

аскоспоры образуются непосредственно в зиготе, выполня­

ющей функцию прототуникатной сумки. Дикариотическая 

фаза в жизненных циклах сахаромицетов отсутствует, и их 

ядерные циклы характеризуются как гаплоидно-дишюидные. 

Жизненный цикл сахаромицетов можно рассмотреть на 

примере Saccharomyces cerevisiae, или лекарских, пивных 
дрожжей. Их округлые гаплоидвые и диплоидные клетки 

размножаются почкованием: вначале на материнской клетке 

появляется вырост, отделяющийся со временем перегородкой 

и превращающийся в дочернию клетку. Каждая клетка может 

дать лишь ограниченное количество дочерних клеток -
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около 50. riочкующиеся клетки не всегда расходятся (при 
дефиците азота в среде) и образуют цепочки, называемые 

псевдомицелием. При дефиците углеродного питания и хоро­

шей аэрации ядра диплоидных клеток мейотически делятся с 

образованием 4 гаплоидных ядер, каждое из которых образует 
одну аскоспору, а сами диплодные клетки превращаются в 

прототуникатные сумки. Аскоспоры выходят в окружающую 

среду в результате общего разрушения оболочки протуникат­

ного аска и дают начало развитию гаплоидных дрожжевых 

клеток. Когда их численность в среде мала, они почкуются, а 

при достижении высокой численности попарно копулируют 

с образованием диплоидных клеток (рис. 37). 
Наличие хорошо вЬrраженной гаплоидной и диплоидной 

стадий в жизненном цикле Saccharomyces cerevisiae явля­
ется специфической чертой этого вида. У других аскоми­

цетных дрожжей гаплоидпая стадия либо очень короткая 

(Saccharomycodes ludwigii), либо преобладающая (виды рода 
Debaryomyces ). 

Сахаромицеты имеют важное экономическое значение. 

Они широко используются человеком для получения вита­

минов, ферментов, белков и других продуктов. Некоторые 

из них вызывают тяжелые заболевания человека и живот­

ных, например, виды рода Candida вызывают заболевания 
(кандидиазиз) кожных покровов, печени, крови, кишечника, 

сердца и сосудов. 
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Рис. 37. Жизненный ЦИК/1 пекарских дрожжей: 
1 - аск с аскоспорами, 2- аскоспора, 3- почкующаяся гаплоидная 

дрожжевая 1<11етка, 4- гаплоидные дрожжевые 1<11етки, 5- копуляция 

гаплоидных 1<11еток, 6- диплоидная дрожжевая 1<11етка, 7- почкующаяся 

диплоидная дрожжевая 1<11етка, 8- диплоидные дрожжевые 1<11етки 

Контрольные вопросы 

для самостоятельной подготовки 

1. Что такое дрожжевидная форма роста? 
2. В какой форме происходит половое размножение дрож-

жей? 

3. Какие две стадии есть в жизненных циклах тафриновых? 
4. С кем в природе симбиозируют сахаромицеты? 
5. Какое применение находят аскомицетные дрожжи в 

практической жизни человека? 

6. Где образуются аскоспоры у сахаромицетов? 
7. В какой форме происходит бесполое размножение 

дрожжей? 
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Пеэиэомицеты - подотдел Pezizomycotina 

К подотделу пезизомицеты, или, если использовать их 

более традиционное название - эуаскомицеты (настоящие, 

или высшие, аскомицеты), относится подавляющая часть 

сумчатых грибов - более 60 тыс. видов. Для всех них ха­
рактерны многоклеточные, нитчатые гаплоидные талломы с 

межклеточными порами, допускающими перемещение кле­

точных органелл, включая ядра, между клетками. Жизненный 

цикл с выраженной, но ограниченной дикариотической фазой 

(гаплоидно-дикариотический), половой процесс гаметанги­

огамия (образуются аскогон с трихогиной и антеридий), а 

сумки формируются в плодовых телах, или в аскомах, трех 

типов: клейстотеции, перитеции и апотеции (рис. 38). Многие 
эуаскомицеты преимущественно размножаются бесполым 

способом- кониднями-и существуют в виде анаморф. 

К пезизомицетам относятся и все сумчатые лишайники. 

Филогенетическая система эуаскомицетов, основыва­

ющаяся на молекулярных данных, еще далека от своего 

завершения, и поэтому при их характеристике восполь­

зуемся традиционной классификацией, основывающейся 

на особенностях строения плодовых тел и асков. В соот­

ветствии с этими признаками эуаскомицеты разделяют на 

ряд формальных классов: плектомицеты (Plectomycetes), 
пиреномицеты (Pyrenomycetes), дискомицеты (Discomycetes), 
дотидеомицеты (Dothideomycetes) и лабульбениемицеты 
(Laboulbeniomycetes). Конечно, это искусственная класси­
фикация, дающая, однако, достаточно полное представление 

о морфологическом и экологическом многообразии эуаско­

мицетов. 
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А 

Рис. 38. Типы nлодовых тел эуаскомицетов: 
А- перитеций, В- клейстотеций (Scagel-et al., 1966 ), 

С- апотеций (1- внешний вид, 2- разрез) (Рейвн и др., 1990) 

Плектомицеты - Plectomycetes 

Плектомицеты (в современных системах сумчатых грибов 

класс Eurotiomycetes) характеризуются прототуникатными 
сумками, формирующимися в закрытых плодовых телах -
клейстотециях. Аскоспоры освобождаются из сумок пассив­

но. Для плектомицетов типично преимущественно бесполое 

размножение кониднями (атро- и фиалоконидии) и существо­

вание в виде анаморф (стадия, когда грибы размножаются ис-
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ключителъно бесполым способом- конидиями). Анаморфы 

плектомицетов имеют собственные видовые и родовые на­

звания. Например, род Aspergillus (аспергилл) представляет 
собой формальный таксон, объединяющий анаморфы более 

чем десятка родов телеоморфных (размножающихся половым 

способом) плектомицетов (рода Eurotium, Emericella и т. д.). 
Примером плектомицетов с анаморфной стадией Penicillium 
(пеницилл) является телеоморфный род Talaromyces. Одна­
ко, согласно «Кодексу номенклатуры водорослей, грибов и 

растений», припятом в 2011 г., двойная номенклатура для 

анаморфных и телеоморфных стадий грибов упраздняется. 

Конидиеносцы пеницилла состоят из нескольких клеток, 

в верхней части они разветвленные, с цепочками конидий 

и под микроскопом выглядят как миниатюрные кисточки. 

У аспергилла конидиеносцы одноклеточные, с шаровидной 

или булавовидной верхней частью, на которой находятся 

кеглевидной формы конидногенные клетки, или фиалиды, 

формирующие цепочки конидий. Под микроскопом кони­

диеносцы аспергилла выглядят как миниатюрные лейки с 

вытекающими из них струйками воды (рис. 39). 
В экологическом отношении плектомицеты- почвенные 

сапротрофы, развивающиеся на различных органических 

субстратах, паразиты, редко симбиотрофы (образуют экто­

микоризу). Многие из них широко используются в микробио­

логической промьппленности для получения органических 

кислот, ферментов, антибиотиков, а самый известный плек­

томицет- это Penicillium chrysogenum, продуцент первоrо в 
истории цивилизации антибиотика - пенициллина. 

Среди плектомицетов есть и патогенные для животных ор­

ганизмы. Так, среди онигеновых плектомицетов мноrо керати­

нофилъных видов, развивающихся на перьях, волосах, ногтях, 
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коже. Часть из них являются антропофильными дерматофила­

ми и вызывают у человека поражения кожи (дерматомикозы), 

а также респираторные микозы: бластомикоз, гистоплазмоз. 

Рис. 39. Конидиеносцы Aspeгgi//us (А), Penicillium (В) 
(Гарибова, /1екомцева, 2005): 

1 - кониди и, 2- фиалиды, 3- конидиеносцы, 4- мицелий 

Пиреномицеты - Pyrenomycetes 

К пиреномицетам (в современных филогенетических 

системах это класс Sordariomycetes) относят сумчатые грибы 
с унитуникатными сумками, образующимися в перитециях: 

шаровидные, грушевидные плодовые тела, открывающиеся в 

верхней части отверстием. Это обширная по биологическому 
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разнообразию группа сумчатых грибов, включающая не­

сколько порядков, одним из которых является Hypocreales­
гипокрейные пиреномицеты. 

К данному порядку, в частности, относятся спорынье­

вые - семейство C/avicipitaceae, насчитывающее более 
300 видов, облигатных паразитов цветковых растений, реже 
грибов и членистоногих (род Cordyceps). Из их числа наи­
более известным является спорынья пурпурная ( C/aviceps 
purpurea ), паразитирующая на злаках, в том числе и хлебных. 
У пораженных спорыньей растений в конце лета на колосьях 

вместо семян появляются черно-фиолетовые рожковидные 

склероции, образованные плотным сплетением бесцветного 

гаплоидного мицелия с темноокрашенным наружным сло­

ем и предназначенные для зимовки гриба в почве. Весной 

склероции прорастают головчатыми стромами, состоящими 

из стерильной ножки и шаровидной красновато-оранжевого 

цвета верхней части, где по периметру располагаются пери­

теции. В перитециях образуются многоядерные аскогоны с 

трихогинами и антеридии, затем следуют цито- и карнога­

мня и мейотическое деление Образовавшихея диплоидных 

ядер. В результате этих процессов в перитециях образуется 

несколько цилиндрических унитуникатных сумок с 8 аско­
спорами, которые при созревании активно выбрасываются. 

Аскоспоры созревают и рассеиваются во время цветения 

злаков. При попадании на рыльца пестиков они прорастают 

гифами, проникающими в завязь, а на пестиках образуется га­

плоидный мицелий, продуцирующий конидин (конидиалъная 

стадия развития спорыньи- Sphace/ia). Конидин разносятся 
насекомыми, привпекаемыми вьщеляемой грибом окрашен­

ной жидкостью с высоким содержанием сахаров (медвяная 

роса), а также воздушными потоками. В конце вегетационного 
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периода формируются склероции, в виде которых, как уже 

говорилось выше, спорынья зимует (рис. 40). 

2 

8 

Рис. 40. Жизненный циt<11 сnорыньи nурnурной: 
А- фаза бесnолого размножения (1- конидиеносцы с конидиями, 

2-конидии, 3- nрорастающие конидии, 4- гаплоидный мицелий); 

В- фаза nолового размножения (5- колос со Сt<llероцием, 
б-сt<llероций с головчатыми аскостромами, 7- перитеций с асками, 

8 -аск с аскоспорами) 
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Склероции спорыньи пурпурной содержат алкалоиды, 

способные вызвать у человека заболевание, называемое 

эрготизмом и протекающее в гангренозной (антонов огонь) 

и конвульсивной (злые корчи) формах. В средние века в 

Европе эрготизм, наряду с чумой, являлся одним из самых 

распространенных заболеваний. В современной медицине 

алкалоиды спорыньи находят применение при лечении сер­

дечнососудистых, нервных заболеваний. Для этого спорынью 

специально выращивают, заражая рожь, и за летний сезон с 

одного гектара можно получить до 200 кг склероциев. 
Еще одной известной и хозяйственно важной группой пи­

реномицетов являются офистомовые (порядок Ophistomatales, 
340 видов), являющиеся сапротрофами и паразитамивысших 
растений, реже членистоногих. К ним, в частности, относится 

Ophistoma ulmi (анаморфа- Graphium ulmi), возбудитель 
голландской болезни вязов, широко распространенной в Ев­

ропе и Северной Америке. Пораженвые деревья желтеют и 

усыхают, что объясняется закупоркой сосудов и отмиранием 

клеток флоэмъ1 под влиянием микотоксива- цератоульмина. 

Распространению болезни способствуют жуки-короеды, рас­

пространяющие аскоспоры и конидни офистомовых. 

Большая группа пиреномицетов являются лишайковоо­

бразующими: порядок Verrucariales, насчитывающий около 
700 видов. 

В формальных системах сумчатых грибов к пиреноми­

цетам относили и мучнисто-росяные грибы - порядок 

Erysiphales, - являющиеся облигатными паразитами дву­

дольных, реже однодольных растений. Особенностью муч­

нисто-росяных грибов является то, что их унитуникатные, 

активно разбрасывающие аскоспоры аски образуются не в 

перитециях, а в замкнутых плодовых телах- клейстотециях 
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(на пораженных листьях выглядят как мелкие темные точки), 

характерных для плектомицетов (рис. 41). В силу этого, а 
также по данным молекулярных анализов мучнисто-росяные 

грибы в современных филогенетических системах аскомицет­

ных грибов выделяют в отдельный класс- Erysiphomycetes 
с одним порядком Erysiphales. 

Гаплоидный мицелий мучнисто-росяных грибов развива­

ется на поверхности листьев, прикрепляясь к ним апрессо­

риями, а внутрь листа (клетки эпидермиса, реже мезофилла) 

отходят лишь гаустории - питающие гифы. В течение лета 

мучнисто-росяные грибы размножаются кониднями (ко­

нидиальная стадия Oidium ), придающими верхним частям 
пораженных листьев мучнистую окраску. Половое размно­

жение (у мучнисто-росяных грибов аскогон без трихогины) 

и образование аскоспор обычно приурочены к концу вегета­

ционного периода. 

Рис. 41. Клейстотеции мучнисто-росяных грибов 
(Гарибова, /1екомцева, 2005): 
А- Erysiphe, В- Sphaerotheca; 

1 -придатки, 2- сумки с аскоспорами 
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Дискомицеты - Discomycetes 

К дискомицетам (в современных системах аскомицетных 

грибов свободноживущие дискомицеты оmосятся к классам 

Pezizomycetes и Leotiomycetes, а симбиотрофные, лШIIайнико­
вообразующие- к классу Lecanoromycetes) относятся грибы 
с унитуниюrrными оперкуляmыми сумками, формирующими­

ся в апотециях в виде аскогимениалъного слоя (см. рис. 38). 
Бесполое размножение, а соответственно и песовершеиные 

стадии у большинства дискомицетов отсутствуют. 

Дискомицеты весьма разнообразны по своей экологии. 

Многие из них сапротрофы, например, виды рода Peziza. Они 
часто встречаются на почве, подстилке в лесах умеренных 

широт, например, Peziza badia (пецица каштановая) и Peziza 
aurantia (пецица оранжевая). Сапротрафами являются и 
широко извесmые сморчки (род Morchella) и строчки (род 
Gyromytra), у которых, как и всех дискомицетов, плодовые 
тела- апотеции, но представляют собой конические или яйце­

видные складчато-ячеистые шляпки на полой ножке (рис. 42). 
Часть дискомицетов являются облигатными симбио­

трофами. Это трюфелевые грибы (семейство Tuberaceae), 
образующие эктомикоризу с древесными растениями: дуб, 

бук, граб, береза, осина и некоторые другие лиственные. Их 

плодовые тела развиваются в почве (гипогейные) и в зрелом 

состоянии полностью замкнутые, однако в начале своего раз­

вития это типичные апотеции. В распространении аскоспор 

трюфелевых грибов участвуют животные, привпекаемые 

запахом их плодовых тел. На этом основаны извесmые при­

емы поиска трюфелей (ценный пищевой продукт) с помощью 

собак и других животных. В некоторых странах, в частности 
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во Франции, трюфели искусственно выращивают: черный 

или французский трюфель (Tuber melanosporum). В России 
встречаются два вида трюфелей: Choiromyces meandriformis 
(белый трюфель) и Tuber aestivum (летний трюфель). 

Рис. 42. Плодовые тела дискомицетов (Scagel et al., 1966): 
А- Helvella elastica, В- Verpa bohemica, С-Morchella angusticeps, 

D - разрез nлодового тела Morchel/a angusticeps 

Дискомицеты вступают в симбиоз не только с древесными 

растениями, но и, что наблюдается значительно чаще, с водо­

рослями. У большей части лишайников микобиантами явля­

ются именно дискомицеты: порядок Lecanorales (71 00 видов 
лишайников), Ostropales (1850 видов), Ca/iciales (200 видов). 
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Дотидеомицеты - Dothideomycetes 

Дотидеомицеты, или, если использовать их традиционное 

название, локулоаскомицеты (Loculoascomycetes), отличаются 
от других эуаскомицетов тем, что у них, во-первых, битуни­

катные сумки, а во-вторых, они образуются не в плодовых 

телах, а в асколокулярных аскостромах. Последние пред­

ставляют собой мицелиальные образования без выраженной 

внешней оболочки с одной или несколькими полостями, 

локулами, называемыми еще псевдотециями. Внутри каж­

дого такого псевдотеция образуются битуникатные сумки 

(рис. 43), а созревшие аскоспоры (обычно септированные) 
выходят через отверстия, которыми открываются локулы. 

Аскоспоры образуются на отмерших растениях, а на живых 

локулоаскомицеты размножаются конидиями. Количество 

локул, а также форма, число и расположение асков являются 

диагностическими признаками, на которых строится тради­

ционная систематика локулоаскомицетов. 

В современных филогенетических системах сумчатых гри­

бов дотидеомицеты, или локулоаскомицеты, разделяются на два 

подкласса-Dothideomycetidae и Pleosporomycetidae. Из трех 
порядков, представленных в подклассе Dothideomycetidae, важ­
нейшими являются два: Dothidea/es (дотидейные ), Мyriangiales 
(мириангиевые ). Дотидейные-это около 350 видов, ведущих 
сапротрофный или паразитический образ жизни, реже они 

образуют лишайники. Для них характерны аски головчспой 

формы, которые образуются в локулах группами. У мири­

ангиевых (около 160 видов, паразитирующих на растениях, 
беспозвоночных, грибах преимущественно в тропических и 

субтропических экосистемах) в локулах находятся одиночные 
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шаровидной формы сумки. В подклассе Pleosporomycetidae вы­
деляется один порядокР/еоsроrа/еs (плеоспоровые), в составе 

которого насчитывается почти 5000 видов. Для плеоспоровых, 
являющихся сапротрофами и паразитами наземных растений, 

характерны головчатые аски, образующие в локулах аскогиме­

ниальный слой. 

~~~----з 

jl-----4 

Рис. 43. декострома микосфереллы точкавидной 
(Mycosphaerella punctiformis): 1- канал ДIIЯ выхода аскоспор, 

2- сумки с аскоспорами, 3- гифы грибов, образующих аскострому, 

4 - К!lетки пораженного. растения 

Лябульбениевые грибы -
Laboulbeniomycetes 

Лябульбениевые грибы впервые были описаны в 1852 г. 
немецким энтомологом Ж. Ж. А. Лябульбеном, в честь кото­

рого и получили свое название. Первоначально их склонны 

были рассматривать как аномальные структуры насекомых 
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или даже как паразитических червей. Однако в 1896 г. Р. Так­
стер описал образование у них аскоспор, и с этого времени 

их принадлежиость к аскомицетам никем не оспаривается. 

К настоящему времени установлено, что лябульбениевые 

представляют собой крупную (более 2000 видов), космопо­
литную группу сумчатых грибов, отличающуюся наибольшим 

разнообразием в экоенетемах тропических и субтропических 

районов земного шара. Почти все лябульбениевые (порядок 

Laboulbeniales, около 2000 видов) являются эктокомменсала­
ми членистоногих, преимущественно насекомых. 

Таллом лябульбениевых представлен многоклеточным 

тканевого строения рецептакулом размером около 1 мм, 
который прикрепляется к хитиновым покровам базальной 

гаусторией (рис. 44 ). Большинство лябульбениевых относятся 
к однодомным видам, и аскогон с трихогиной, а также анте­

ридии закладываются на одном и том же рецептакуле. После 

прохождения полового процесса в перитециях образуется не­

сколько унитуникатных сумок, каждая из которых содержит 

4 удлиненных аскоспоры с одной септой. 
Долгое время считалось, что бесполое размножение и со­

ответственно анаморфы у лябульбениевых грибов отсутству­

ют, но сейчас установлено наличие в их жизненных циклах 

непродолжительных мицелиальных или спермациальных 

анаморфных стадий. 
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Рис. 44. Строение тамома 
лябульбениевых грибов 

(Majewski, 1994): 
1-аскогон, 

2 - трихогина, 

3- антеридий, 

4- рецептакул, 

5- базальная клетка 

Контрольные вопросы 

для самостоятельной подготовки 

Грибы 

1. Какие плодовые тела характерны для плектомицетов, 
пиреномицетов и дискомицетов? 

2. Чем различаются конидиеносцы пеницилла и аспер-
гилла? 

3. Что такое аскогимениальный слой? 
4. Где образуются сумки у локулоаскомицетов? 
5. Что представляют собой в экологическом отношении 

лябульбениевые грибы? 

6. Когда образуются склероции спорыньи, какова их эко­
логическая роль? 

7. Экологическое и экономическое значение трюфелевых 
грибов. 
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Симбиотрофные сумчатые грибы -
лишайники 

На сегодняшний день известно около 20 тысяч видов 
лишайников, представляющих собой стабильные, самопод­

держивающиеся симбиотические ассоциации грибов (ми­

кобионты) и водорослей (фотобионты). Это очень древняя 

форма симбиозов, возникшая около 400 млн лет назад. Имен­
но такой возраст имеют самые ранние находки ископаемых 

лишайников. 

Практически у всех лишайников (98%) микобионтами 
являются сумчатые грибы: пиреномицеты (Pyrenulales, 
Verrucariales), дискомицеты (Arthonia/es, Caliciales, 
Gyalectales, Lecanorales, Lichinales, Ostropales, Patel/ariales, 
Peltigerales, Pertusariales, Te/oschista/es) и локулоаскомицеты 
(Dothideales). Все они облигатные симбиотрофы и вне связи 
с водорослями растут очень медленно в виде плохо структу­

рированной мицелиальной массы. 

В лишайниках микобионты играют роль регулирующих 

организмов, создающих условия для развития фотобионтов, 

а также обеспечивают их водой, минеральными элементами, 

поглощаемыми главным образом из воздуха, а не из субстра­

тов. На микобионтов приходится около 50% объема лишай­
никовых талломов. Их гифы могут быть ищущими (тонкие 

боковые ответвления, находящие водорослевые клетки), 

охватывающими (контактируют с клетками водорослей и 

поглощают продукты их метаболизма), двигающими (ото­

двигают водоросли к краям растущего таллома). 

Фотобионтами в аскомицетных лишайниках являются 

эукариотические (25 родов) и прокариотические (15 родов) 
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водоросли. У подавляющей части лишайников (около 90%) 
фотобиантами являются зеленые водоросли ( Coccomyxa, 
Trentepohlia, Trebouxia и др.), а у остальных- цианабактерии 

( G/oeocapsa, Nostoc, Scyronema, Stigonema и др.). Как правило, 
фоrобионты не являются облига:rными симбиотрофами и встре­

чаются в свободноживущем состоянии. У них нет какой-либо 

избирательности в отношении микобионтов, например, виды 

рода Trebouxia в качестве фотобиантов встречаются у 7-1 О тыс. 
видов лишайников. Даже в одном лишайнике могут присут­

ствовать несколько фотобионтов, например, у листоватых 

лишайников помимо зеленых водорослей в отдельных частях 

талломов (цефалодиях) могут развиваться цианобактерии. 

Водоросли занимают не более одной десятой объема 

лишайниковых талломов и могут быть либо распределены 

равномерно (гомеомерные лишайники), либо сконцентриро­

ваны в определенной их части (гетеромерные лишайники). 

У гетерамерных слоевищ, помимо водорослевого слоя, вы­

деляются также нижняя и верхняя кора, сердцевина {рис. 45). 
В верхней коре есть специальные отверстия для газообмена: 

цифеллы (возникают в результате расхождения гиф) и псев­

доцифеллы (образуются за счет разрыва гиф). 

Гетерамерные слоевища характерны для подавляющего 

большинства листоватых и кустистых, а также для части на­

кипных лишайников, у которых фотобиантами являются зе­

леные водоросли. Гомеомерные слоевища встречаются значи­

тельно реже и типичны для лишайников (порядки Lecanorales, 
Lichinales) с цианабактериальными фотобионтами. 

Фотобианты обеспечивают грибы углеводами, а в случае 

цианабактериальных фотобиантов и азотом. При развитии в 

лишайниках у них исчезают половое размножение (сохраняет­

ся лишь бесполое, бинарное деление), подвижные жгутковые 
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стадии (существуют в виде коккоидных клеток), слизистые 

чехлы. При этом размеры водорослевых клеток увеличивают­

ся, но скорость роста и содержание в них запасных веществ 

снижаются. При выделении водорослей из лишайников они, 

как правило, восстанавливают все биологические характе­

ристики, присущие им как свободноживущим организмам. 

Рис. 45. Гомеомерное (А) и гетерамерное (В) С/1оевища лишайников: 
1 - водороС11и, 2 - гифы грибов, 3 - верхняя кора, 4 - сердцевина, 

5- нижняя кора, 6- ризины 

По морфологии талломы лишайников исключительно 

своеобразны и разнообразны, однако можно вьщелить три 

основных их морфотипа: накипные, или корковые, листоватые 

и кустистые. Накипные слоевища прикрепляются к субстра­

там всей своей нижней частью, в силу чего их невозможно 

отделить от субстратов. Слоевища накипных лишайников 

могут быть лепрозными, или порошковидными, собственно 

корковыми и ареолированными, растрескивающимися на 

фрагменты. У листоватых лишайников слоевища в форме 

дорза-вентральных листовидных пластинок, а для кустистьrх 

лишайников характерны ветвящиеся талломы (рис. 46). Ли-
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стоваты е лишайники прикреШIЯются к субстратам ризоидами 

(нитевидные образования, образованные гифами корового 

слоя), ветвящимися или простыми ризинами (образованы 

гифами корового слоя и сердцевины слоевищ), гомфом (имеет 

такое же строение, что и ризины, но внешне выглядит как 

короткая толстая ножка). Слоевища кустистых лишайников 

прикрепляются с помощью ризоидов и псевдогомфов (об­

разованы гифами сердцевины). 

Рис. 46. Жизненные формы лишайников: 
А- кустистые (Scagel et al., 1966); В- накипные; С, D -листоватые: 

1 - первичное слоевище, 2- пролиферирующие подеции вторичного 

слоевища, 3 - сцифа, 4 - апотеции, 5 - фрагмент листоватого таллома 

с изиднями (б) 
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Накипные лишайники являются наиболее долгоживу­

щими (до 4000 лет), а их прирост относительно стабилен и 
составляет 0,2--0,3 мм/год. Данная особенность положена 
в основу лихенометрических методов по определению воз­

раста постледниковых ландшафтов: на камнях и валунах, 

оставшихся после ледника, находят наиболее крупные тал­

ломы накипных лишайников, измеряют их диаметр, делят 

его на величину ежегодного прироста и находят время, за 

которое они сформировались. Листоватые и кустистые ли­

шайники живут от 50 до 100 лет, а их ежегодный прирост 
равен 2-3 мм. 

Размножаются лишайники преимущественно участками 

слоевищ при их механическом разрушении, а также за счет 

образования специальных репродуктивных структур в виде 

соредий и изидий. Соредни образуются в водорослевом слое 

и представляют собой одну или несколько клеток водорослей, 

оплетенных гифами грибов. При созревании они выходят на 

поверхность слоевищ в виде скоплений, или соралей. Соре­

днями размножаются, как правило, листоватые и кустистые 

лишайники. Изидни - это бугорчатые и палочковидные 

структуры, формирующиеся на слоевищах и в своем анато­

мическом строении полностью повторяющие их строение. 

Помимо репродуктивной функции (легко обламываются и 

формируют новые слоевища) они увеличивают общую асси­

миляционную поверхность слоевищ (рис. 4 7). 
Микобианты размножаются как половым, так и бесполым 

способами. При бесполом размножении в пикнидах (полу­

замкнутые погруженные в слоевище образования) образу­

ются конидии. Чаще всего это наблюдается у листоватьiХ и 

кустистых лишайников. Половое размножение протекает с 

образованием сумок с аскоспорами либо в стромах ( асколо-
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кулярный тип плодовых тел), либо в перитециях и алотециях 

(аскогимениальный тип плодовых тел) (рис. 48). 
2 

Рис. 47. С/lоевище лишайников с сореднями и иэидиями: 

А- раэреэ гетерамерного слоевища череэ сораль с соредиями, 

В- соредня (1- гифы гриба, 2- водорослевые клетки) (Жиэнь растений, 

1977), С- иэидии, D- раэреэ иэидий (Scagel et al., 1966) 

Аскоспоры прорастают гаплоидными гифами, и возможно 

несколько сценариев их дальнейшего развития. Во-первых, 
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аскоспоры попадают на развивающуюся колонию соот­

ветствующих водорослей и вовлекают ее в формирование 

лишайника. Возможность ресинтеза лишайников из прорас­

тающих аскоспор и свободноживущих водорослей установ­

лена экспериментально, и впервые это сделал в конце XIX в. 
Э. Шталь. Во-вторых, гифы внедряются в уже существующие 

слоевища, соредии, изидин и вытесняют присутствующих там 

микобионтов. В-третьих, в ожидании требуемых водорослей 

гифы временно вступают в ассоциацию с какими-либо не­

свойственными им водорослями. У некоторых лишайников 

(Endocarpon, Staurothe/e, Gonohymenia) симбиотические во­
доросли развиваются в аскогимениальном слое и вьmетают 

одновременно с аскоспорами, что повышает вероятность их 

встречи. 

4 

Рис. 48. Разрез аnотеция (Барсукова и др., 2005): 
1 - аскогимениальный CIIOЙ, 2- сумка с аскосnорами, 

3 - водороС!Iи, 4 - гифы грибов 

Лишайники - это космополитпая группа организмов, но 

наибольшим биологическим разнообразием и экологическим 
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значением они отличаются в термадефицитных (холодных) 

районах земного шара и в высокогорьях. Здесь они выступают 

основными продуцентами органических веществ, например, 

в субарктическихтундрахна их долю приходится до 50%, а в 
арктических и до 90% всей надземной фитомассы. В горных 
экоенетемах лишайники не только являются основными про­

дуцентами, но и играют важную роль в процессах первичного 

заселения и биологического выветривания горных пород. 

В высоких широтах и в высокогорьях покровообразу­

ющими чаще всего выступают кустистые лишайники рода 

Cladonia: С. rangiferina, С. arbuscu/a, С. stellaris. Их первич­
ное слоевище (накипное, мелкочешуйчатое или листоватое) 

развивается на поверхности почвы. Вторичное гетерамерное 

слоевище - многолетнее, кустистое, в виде ортотропных, 

палочковидных или притупленно-шиловидных, часто рас­

ширенных вверху (сцифы) полых веточек или подециев с 

апотециями красного или коричневого цвета. В центре или 

по краям сцифы могут прорастать (пролиферация) и давать 

начало дополнительным подециям. У многих видов подеции 

с соредиями, а также с листовидными чешуйками или фил­

локладиями, увеличивающими общую ассимиляционную по­

верхность талломов (см. рис. 46). Фотобиантами у кладопий 
являются зеленые водоросли рода Trebouxia. Экономика на­
родов Севера во многом зависит от этих лишайников, т. к. они 

являются основным кормом для северного оленя. 

Лишайники подразделяют на ряд экологических групп. 

Прежде всего, на водные (небольшое число пресноводных и 

морских видов) и наземные (подавляющая часть лишайников) 

виды. Наземные лишайники представлены эпигейными (ра­

стут на почве), эпилитными (растут на каменистых субстра­

тах), эпифитными (растут на живых древесных растениях) 
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и эпиксильными (растут на гниющей древесине) видами. 

Многие лишайники способны развиваться на разнообразных 

субстратах и составляют группу эвритопных лишайников. 

Особую экологическую группу составляют лихенофилъные 

лишайники, развивающиеся на елоенищах других лишай­

ников. 

Прямое хозяйственное использование человеком лишайни­

ков весьма ограниченно. В прошлом их заготавливали для по­

лучения красителей (Roce/la tinctoria), для нужд парфюмерной 
промышленности (Evernia prunastri), а также для использова­
ния в пищу, чаще всего в качестве добавки к традиционным 

продуктам питания, например, к хлебу. Пищевая ценность 

лишайников крайне низкая, и их перед употреблением необхо­

димо вымачивать в растворе поваренной соли. Из лишайников 

получают антибиотические ирепараты (бинан, уснин, эвозин) 

для заживления ран, лечения кожных болезней, 'I)'беркулеза. 

Одно из важных направлений современного практического 

использования лишайников- это лихеноиндикация. Она 

основывается на высокой чувствительности лишайников к 

промышленным поллютантам: сернистый газ, окислы азота, 

окись углерода, соединения фтора и т. д. Это делает их удоб­

ными объектами для биомониторинга воздушного бассейна: 

чем больше лишайников и чем лучше они развиты, тем чище 

воздух и наоборот. Причинами высокой чувствительности 

лишайников к загрязнению атмосферы рассматриваются их 

большая продолжительность жизни и медленное обновление 

слоевищ. Самыми чувствительными к загрязнению являются 

кустистые лишайники, затем идут листоватые, а замыкают 

ряд накипные. 

Длительное время лишайники рассматривались как осо­

бый тип растительных организмов со всеми вытекающими 
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из этого последствиями - своя особая классификация и 

номенклатура. В соответствии же с современными взглядами 

на природу лишайников их необходимо интегрировать в от­

дел Ascomycota, в который их в настоящее время включают 
в виде двух классов- Arthoniomycetes и Lecanoromycetes, в 
подотдел Pezizomycotina. Внутри этих таксонов лишайники 
по-прежнему группируются по принципам формальной систе­

матики: морфология слоевищ, строение плодовых тел, асков, 

аскоспор, особенносm бесполого размножения микобионта, 

химический состав слоевищ, систематическая принадлеж­

иость фотобионта и т. д. 

Подавляющая часть аскомицетных лишайников относится 

к классу Lecanoromycetes (около 14 000 видов), в составе кото­
рого 3 подкласса-Acarosporomycetidae, Lecanoromycetidae, 
Ostropomycetidae - и 8 порядков. Самым многовидовым 
является подкласс Lecanoromycetidae, а самым маленьким­
подкласс Acarosporomycetidae. Класс Arthoniomycetes -
значительно менее крупный таксон, насчитывающий около 

1600 видов лишайников, преимущественно встречающихся 
в субтропических и тропических районах земного шара и 

объединенных в один порядок- Arthoniales. 
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Контрольные вопросы 

для самостоятельной подготовки 

1. Охарактеризуйте эпифитные, эпигейные и эпилитные 
лишайники. 

2. Какие группы водорослей вступают в симбиоз с сумча­
тыми грибами с образованием лишайников? 

3. Каковы функции фото- и микобионтов в лишайнике? 

4. Какие структуры обеспечивают размножение лишайни­
ков как комплексных организмов? 

5. Что такое лихенометрия и лихеноиндикация? 
6. Какие слои можно выделить в слоевищах гетеромерных 

лишайников? 

7. Опишите строение талломов накипных, листоватых и 
кустистых лишайников. 
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Анаморфные сумчатые rрибы 

В современных филогенеrических системах грибов к отде­

лу Ascomycota относят и анаморфные, митоспоровые, или, как 
еще их принято называть, песовершеиные грибы. Эrо большая 

(около 14 000 видов), космополитпая группа наземных и во­
дных организмов, ведуших преимущественно сапротрофный 

и паразитический образ жизни, реже симбиотрофный. Многие 

из них являются продуцентами биологически активных ве­

ществ и используются в качестве таковых в биотехнологии. 

Большая группа анаморфных грибов вызывают токсикозы 

человека и животных, а также болезни растений. 

С телеоморфными сумчатыми грибами их объединяет 

строение талломов, представленных многоклеточным мице­

лием из гаплоидных клеток, разделенных септами с одной 

простой порой. Оболочки клеток анаморфных грибов, как и 

у телеоморфных сумчатых грибов, двухслойные: электрон­

плотный внешний слой и электрон-прозрачный внутренний. 

Главная и универсальная особенность анаморфных гри­

бов заключается в отсутствии у них полового размножения, 

и в силу этого они размножаются лишь бесполым способом, 

как правило, конидиями. У многих из них отсутствует и 

конидиальное размножение, и в этом случае они образуют 

склероции (структура, предназначенная для переживания 

неблагоприятных условий, образованная гифами, с плотной 

облочкой и значительным содержанием питательных веществ) 

или существуют в виде стерильного мицелия. 

Согласно современным взглядам, анаморфные грибы пред­

ставляют собой особое направление в эволюции сумчатых 

грибов, для которого характерна утрата полового процесса. 
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Ранее существовавшее представление о том, что отсутствие 

полового процесса у даmюй группы грибов- это следствие 

наших неполных знаний об их биологии, признано несосто­

ятельным, т. к. для большинства анаморфных грибов связь 

с телеоморфами не установлена даже при их тщательном 

изучении. В тех случаях, когда такие связи все же удава~ 

лось установить, чаще всего оказывалось, что исследуемые 

анаморфы представляют собой конидиальные стадии в 

жизненных циклах известных телеаморфных аскомицетов, 

значительно реже - базидиомицетов. 

Несмотря на отсутствие полового размножения, являюще­

гося, как известно, основным механизмом рекомбинативной 

изменчивости эукариотических организмов, анаморфные 

грибы генетически и экологически пластичные организмы. 

В основе этого лежат различные генетические механизмы, 

процессы. Во-первых, гетерокариозис, выражающийся в 

объединении в одной клетке генетически различных ядер в 

результате возникновения анастомозов между вегетативно 

совместимыми мицелиями. Во-вторых, митотическая реком­

бинация в ходе парасексуального цикла, основными этапами 

которого являются: образование гетерокариотических клеток, 

слияние гаплоидных ядер с образованиемнестабильных ди­

плоидных, митотическое деление нестабильных диплоидных 

ядер с образованием гаплоидных, во время которого проис­

ходит митотический кроссинговер. Основным же механизмом 

изменчивости песовершеиных грибов является мутационный 

процесс. 

Интеграция анаморфных грибов в отдел Ascomycota пред­
полагает их распределение по соответствующим таксанам 

более низкого ранга. Для этого потребуется длительное вре­

мя, т. к. предстоит изучить с использованием молекулярных 
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методов многие и многие тысячи видов, и потому вполне 

оправдано существование формальных классификаций ана­

морфных грибов, основывающихся на некоторых внешних 

чертах их строения. 

Первая такая классификация бьmа разработана в конце 

XIX в. П. Саккардо и основывается на строении кониди­
альпого аппарата, конидий. Согласно ей анаморфные грибы 

разделяются на три формальных таксона в ранге порядков: 

Hyphomycetales, или Moniliales (гифомицеты), Melanconiales 
(меланкониевые), Sphaeropsidales (сферопсидные) и группу 
Mycelia sterilia. Для гифомицетов типичны одиночно распо­
ложенные или сросшиеся в основании конидиеносцы (коре­

мни), а также конидиеносцы, образующие слой на выпуклом 

мицелиальном основании - спородихии. У меланкониевых 

грибов конидиеносцы формируются в виде слоя на плоской 

поверхности, или ложе. У сферопсидных грибов конидиенос­

цы образуются в пикнидах (рис. 49). В случае Mycelia sterilia 
какие-либо структуры бесполого конидиального спороноше­

ния полностью отсутствуют. 

В более поздней, также формальной, классификации 

Д. Эйнсворта анаморфным грибам был придан статус отдела 

Deuteromycota с тремя классами: Hyphomycetes (сюда вошли 
гифомицеты в понимании Саккардо ), Coelomycetes (к данному 
классу отнесены сферопсидальные и мелаиканиевые грибы 

в понимании Саккард о), Agonomycetes (Мycelia sterilia в по­
нимании Саккард о и грибы без конидиального размножения, 

но образующие склероции). 
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Рис. 49. Строение конидиального аnпарата анаморфных грибов: 
1 -одиночные конидиеносцы; 2 -ложе; 3-коремия; 4- спородихия; 

5-nикнида 
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Контрольные вопросы 

для самоетоительной подготовки 

1. Что абсолютно отличает анаморфные грибы от других? 
2. Парасексуальный цикл, его основные этапы и значение. 
3. Что такое коремня и спородихия? 
4. Где образуются конидин у сферопсидальных грибов? 
5. Почему существующие классификации анаморфных 

грибов формальные? 

б. Какие признаки сближают анаморфные и телеаморфные 

сумчатые грибы? 

7. Назовите классы анаморфных грибов по системе Д. Эйн­
сворта. 



Баэидиальные грибы - отдел Basidiomycota 

Баэидиальные грибы -
отдел Basidiomycota 

Данный отдел- второй по биологическому разнообразию 

таксон в царстве Fungi: около 32 000 видов и практически все 
они ведут наземный образ жизни. Самые древние ископаемые 

остатки базидиалъных грибов датируются кам:енноуголъным 

периодом (360 млн лет назад), и в качестве самостоятельной 
эволюционной ветви грибных организмов они, как полагают, 

оформилисъ около 400 млн лет назад. 
Общей структурой, характерной абсолютно для всех пред­

ставителей отдела, является базидия. Существует два основ­

ных типа базидий (рис. 50): холобазидия (одноклеточная или 
реже с вторичными перегородками) и фрагмобазидия (много­

клеточная с продольными или поперечными первичными пере­

городками). Споры (базидиоспоры) образуются на базидиях 

экзогенно и в большинстве случаев активно отбрасываются 

(баллистоспоры). Прорастают они, как правило, с образо­

ванием первичного многоклеточного гаплоидного мицелия. 

Половой процесс у базидиалъных грибов протекает в виде 

копуляции двух первичных мицелиев, реже слиянием спер­

магониев, или пикноспор. Большая часть базидиомицетов 

относится к гетероталличным, или гетеромиктическим, видам 

с одно- или двухфакторным димиксисом. При двухфактор н ом, 

или тетраполярном, гетероталлизме половая совместимость 

определяется двумя локусами спаривания (А и В), и поэтому 

совместимыми являются гаплоидные первичные мицелии, 

спермагонии гетероаллельные по обоим локусам: Ах Вх со­

вместим с Ау Ву, но не с Ах Ву и Ау Вх, что снижает вероят­

ность инбридинга до 25%. 
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Рис. 50. Типы базидий (Гарибова, /lекомцева, 2005): 
1 - холобазидия, 2- фрагмобазидия с продольными перегородкам и, 

3- фрагмобазидия с поперечными перегородками 

У базидиальных грибов есть и более сложная система 

генетического контроля половой совместимости- многофак­

торный гетероталлизм, или диафоромиксис. Он практически 

исключает возможность родственных скрещиваний (инбри­

динга), т. к. половая совместимость в данном случае опреде­

ляется не двумя, а многими аллелями локусов спаривания. 

При слиянии двух совместимых в половом отношении 

первичных гаплоидных мицелиев происходит цитогамия 

без кариогамии и возникает двухъядерная, или дикарио­

тическая, клетка, дающая начало дикариотическому мице­

лию. Он представляет собой многоклеточную, как правило 

многолетнюю, структуру, часто с пряжками, через которые 

происходит миграция ядер при делении клеток, а также со 

сложно устроенными долипоровыми септами с парентосо­

мами, исключающими миграцию органелл между смежными 

клетками. Клеточные оболочки дикариотических гиф двух-
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слойные, электрон-непрозрачные и с более высоким, чем у 

аскомицетов, содержанием хитина. 

При образовании базидий ядра дикариона в клетках слива­

ются, образовавшееся диплоидное ядро мейотически делится 

с образованием четырех гаплоидных ядер, перемещающихся 

в верхнюю часть клетки и инициирующих образование вы­

ростов, или стеригм, на которых образуются базидиоспоры. 

Помимо полового размножения у многих базидиальных 

грибов есть бесполое, конидиальное. 

Систематическая структура отдела Basidiomycota за по­
следнее время претерпела коренные изменения, и в настоя­

щее время в нем выделяют 3 подотдела - Agaricomycotina, 
Pucciniomycotina, Ustilaginomycotina. 

Контрольные вопросы 

для самостоятельной подготовки 

1. Какие подотделы выделяют в отделе Basidiomycota? 
2. Какая структура характерна для всех базидиальных 

грибов? 

3. В каких формах протекает половой процесс у базиди­
альных грибов? 

4. Что представляет собой дикариотический мицелий 
базидиальных грибов? 

5. Какие системы половой совместимости известны у 
базидиальных грибов? 

6. Назовите типы базидий и охарактеризуйте их? 
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Данный подотдел самый большой в отделе Basidiomycota, 
т. к. включает почти 22 000 видов с одноклеточными (классы 
Agaricomycetes, Dacrymycetes) и многоклеточными (класс 
Tremellomycetes) базидиями. Базидии в подавляющем числе 
случаев образуются на плодовых телах, или базидиомах. По­

следние могут быть двух типов: гимениального типа, когда 

базидии располагаются в виде слоя на всей поверхности 

базидиом или их специализированной части, называемой 

гименофором, и гастерального типа, когда базидии обра­

зуются внутри замкнутых базидиом, открывающихся лишь 

при созревании спор. Базидиоспоры, образующиеся на пло­

довых телах гимениального типа, при созревании активно 

отбрасываются, а в случае плодовых тел гастерального типа 

высвобождаются пассивно. 

Агарикомицетовые - класс Agaricomycetes 

К классу относится около 21 000 видов с одноклеточными, 
реже с вторичными перегородками (см. рис. 50) базидиями, 
многоклеточными талломами с долипороными септами и 

парентосомами, часто с пряжками. В клеточных оболочках 

агарикомицетовых присутствует ксилоза, отсутствующая у 

представителей других классов подотдела. 

Представители данного класса разделены на большое 

число порядков (около 20), которые можно объединить в две 
группы: гименомицеты и гастеромицеты. У гименомицетов 

базидиомы гимениального типа и базидии образуют плотный 
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слой гимений (рис. 51). В гимении базидии располагаются 
либо на разных уровнях (катагимениум), либо на одном уров­

не - эугимениум. Эугимениум бывает статическим (новые 

базидии формируются интеркалярно без увеличения толщины 

гимениального слоя) и утолщающимся, многослойным, когда 

новые базидии формируются поверх старых базидий. 

-2 

Рис. 51. Поперечный разр'!З гимениального слоя rрутовых грибов: 
1 - базидии, 2 - цистиды 

Для большей части гименомицетов (около 13 000 видов) 
характерны плодовые тела в виде шляпки с ножкой и с пла­

стинчатым, реже трубчатым гименофором - агарикоидные 

гименомицеты. Такое строение гименофора существенно 

увеличивает площадь, на которой образуются базидии, и, 

соответственно, возрастает количество базидиоспор, обра­

зуемых плодовыми телами. Так, у сыроежки (род Russula) 
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суммарная площадь пластинок примерно в 1 О, а у шампиньона 
(poдAgaricus)- в 20 раз превышает площадь самой IШIЯпки. 
У многих агарикоидных гименомицетов гименофор молодых 

плодовых тел закрыт мицелиальной пленкой (частное покры­

вало ), а у других она окутывает все плодовое тело - общее 

покрывало. Часто одновременно присутствует и частное, и 

общее покрывало (рис. 52). 

Рис. 52. Строение плодовых тел агарикоидных гименомицетов 
(Scagel et al., 1966): 

А-Amanita sp. (1- остатки частного покрывала- кольцо, 2-'- остатки 
общего покрывала - вольва ); В - Agaгicus blspoгus (3 - остатки частного 

покрывала в виде кольца на ножке) 

Агарикоидные гименомицеты размножаются преимуще­

ственно базидиоспорами, а бесполые конидиальные спо­

роношения в их жизненных циклах имеют второстепенное 

значение. Базидиоспоры разносятся воздушными течениями, 
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однако ряд особенностей плодовых тел агарикоидных гимено­

мицетов рассматриваются как приспособления к энтомухории 

( перенос спор насекомыми)- мясистая консистенция, яркая 

окраска, сильный запах и групповой характер роста. 

Среди агарикоидных гименомицетов преобладают виды 

двух экологических групп: симбиотрофные, образующие 

эктомикоризу с кустарниковыми и древесными растения­

ми, и сапротрофные, играющие важную роль в разложении 

растительных остатков. Относительно небольшая их часть 

являются паразитами растений, грибов. Многие агарикоид­

ные гименомицеты съедобны и заготавливаются населением 

для пищевых целей (виды родов Boletus, Leccinum, Russula, 
Agaricus и др.), но немало среди них и ядовитых. 

Широко известными ядовитыми грибами являются му­

хоморы - несколько десятков видов симбиотрофных ага­

рикоидных гименомицетов из рода Amanita. Так, мухомор 
красный (Amanita muscaria) образует эктомикоризу с березой, 
сосной, елью. Его плодовые тела появляются в конце лета и 

представляют собой красные или оранжевые шляпки диаме­

тром до 20 см с белыми или желтоватыми пятнами (остатки 
общего покрывала) на белой ножке с белым пленчатым коль­

цом в верхней части (остатки частного покрывала) и вольвой 

(остатки общего покрывала) в основании ножки (см. рис. 52). 
Два вида мухоморов являются смертельно ядовитыми: мухо­

мор белый, Amanita virosa (плодовые тела полностью белые 
или желтоватые) и мухомор зеленый, или бледная поганка, 

Amanita phalloides (плодовые тела зеленоватые, желтовато­
оливковые). 

В настоящее время многие агарикоидные гименомицеты 

являются объектами сельскохозяйственного производства, в 

частности шампиньон днуспоровый (Agaricus blsporus). Его 
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плодовые тела с беловатой, гладкой или чешуйчатой umяпкой 

до 1 О см диаметром, с пластинчатым гименофором. У моло­
дых плодовых тел пластинки rименофора белые и rимено­

фор закрыт белой мицелиальной пленкой, сохраняющейся в 

последующем в виде пленчатого кольца на ножке, у старых 

плодовых тел пластинки гименофора становятся фиолетовы­

ми или черными (см. рис. 52), что делает их непригодными 
для употребления в пищу. 

Аrарикомицеты с булавовидными, разветвленными, плен­

чатыми, корковыми, шляпковидными плодовыми телами с 

гладким, складчатым, трубчатым, шиповидным, пластинча­

тым гименофором составляют обширную группу афилло­

фороидных гименомицетов. Большая их часть сапротрофы, 

реже среди них встречаются симбиотрофы, образующие 

эктомикоризу с древесными растениями, а также паразиты. 

Самая известная группа сапротрофных афиллофороидных rи­

меномицетов- трутовые грибы, получившие свое название 

из-за того, что в прежние времена их использовали для при­

готовпения трута: вываренная, измельченная и пропитанная в 

растворе селитры внутренняя часть плодовых тел настоящего 

трутовика- Fomes fomentarius. 
Данный вид- один из наиболее широко распространен­

ных трутовиков в бореальных лесах Северного полушария. 

Его плодовые тела многолетние, деревянистые, крупные, 

копытообразные, прикрепленные боком к древесине. Верхняя 

их часть гладкая, серая, с концентрическими зонами, а ниж­

няя- с многослойным, трубчатым гименофором {рис. 53). 
Размножается настоящий трутовик базидиоспорами, конидия­

ми, и его жизненный цикл характеризуется как репитативный 

(рис. 54). 
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Рис. 53. Строение модового те11а Fomes fomentarius: 
А-разрез модового те~~а (1 -корка, 2- стерИIIьная часть контекст, 

3- место nрикремения к субстрату, «Ядро», 4-годичные слои 

гименофора) (Ниемеля, 2001); В-внешний вид nлодового те11а 

(Scagel et al., 1966) 
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Рис. 54. Жизненный цикл настоящего трутовика (Мухин, Вотинцева, 2002): 
1 -nлодовое тело, 2- базидия с базидиосnорами, 3- базидиосnора, 

4- базидиосnора, nрорастающая гаnлоидным мицелием, 5- образование 

сеnт у базидиосnор и их фрагментация, б- nрорастание конидий, 

7- гамоидный мицелий, 8 -образование гаnлоидных конидий, 
9 - nрорастание гаnлоидных конидий, 10-дикариотический мицелий, 

11-дикариотические конидии 



Аrарикомицетовые - класс Agaгicomycetes 

Плодовые тела, или базидиомы, гастеральноrо типа при­

суши гастеромицетам - группе порядков агарикомицетов, 

ведущих сапротрофный, реже симбиотрофный (образуют 

эктомикоризу с древесными растениями) образ жизни. У них 

холобазидии образуются разрозненно или в виде гимениаль­

ного слоя внутри глебы в замкнутых плодовых телах, обычно 

с двухслойными оболочками: экзо- и эндоперидий. Зрелые 

плодовые тела гастеромицетов внутри полые, заполненные 

лишь базидиоспорами (рис. 55). Их слипанию препятству­
ет капиллиций, состоящий из мицелиальных нитей, длина 

которых увеличивается или уменьшается в зависимости от 

влажности окружающей среды. 

Для выхода базидиоспор у одних гастеромицетов в верх­

ней части плодовых тел образуются округлые отверстия 

(порядок Lycopeniales), у других (род Geastт·um) экзопери­
дий звездообразно разрывается, а в центре в виде шарика 

с отверстием наверху остается эндоперидий со спорами 

(см. рис. ~~). Еще более сложный вариант раскрытия плодо­

вых тел у~гнездовковых (порядок Nidulariales, род Cyathus). 
У них перидий не только звездообразно разрывается, но и 

активно Qыбрасывается споровая масса. 

Своеобразной группой гастеромицетовявляются фаллю­

совые-порядок Phallales. У этих сапротрофных грибов 
глеба и ножковидный рецептакул формируются внутри ша­

ровидных плодовых тел (см. рис. 55, А). При созревании по~ 
следних их оболочка разрывается, и рецептакулюм начинает 

быстро (5 мм/мин) увеличиваться за счет растяжения клеток и 
выносит г,лебу на несколько десятков сантиметров над почвой. 

Сильный неприятный запах, исходящий от глебы, к тому же 

часто ярко окрашенной, привлекает двукрылых насекомых, 

являющихся переносчиками базидиоспор фаллюсовых. 
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в с 

Рис. 55. Гастеромицеты: 
А-Mutinus caninus: 1- nерир,ий, 2- рецеnтакул, 3- глеба (Scagel et al., 

1966 ); В- Lycoperdon sp. ( 4- nерир,ий, 5- глеба с лакунами); 

С- Geastrum sp.; D- Cyathus (Гарибова, Лекомцева, 2005) 

К агарикомицетам в настоящее время относятся и аури­

куляриевые грибы - порядок Auт·iculariales, 198 видов ко­
торых ранее объединяли в одну группу с дакримицетовыми 

и тремелломицетовыми. У них базидии 1--4-клеточные с 

поперечными перегородками, но межклеточные поры, как 

и у всех других агарикомицетов, с парентосомами. Для ау­

рикуляриевых характерны репитативные жизненные циклы 

(рис. 56). Наибольшим разнообразием они отличаются в 
тропических и субтропических лесах, где развиваются на 

разлагающейся древесине. Плодовые тела многих видов съе-
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добны (Auricularia auricular-judae, А. cornea и др.) и широко 
используются в пищу в странах Юга-Восточной Азии. 

Рис. 56. Жизненный цикл аурикуляриевых грибов (Aiexopoulos et al., 1996): 
1 -nлодовое тело, 2- фрагмобазидия с базидиосnорами, 

3- базидиосnоры, 4- базидиосnоры, nрорастающие мицелием, 

5 - базидиосnоры, образующие кониди и, б - кониди и, 7- гаnлоидный 

мицелий, 8- дикариотический мицелий с nряжками 
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Дакримицетовые - класс Dacrymycetes 

Таксон, насчитывающий около 100 видов сапротрофных 
грибов, развивающихся на разлагающейся древесине, для 

которых характерны одноклеточные базидии вильчатой 

формы с двумя длинными стеригмами и многоклеточными 

базидиоспорами. Плодовые тела дакримицетовых обычно С1)'­

денистые или хрящеватые, распростертые, подушковидные, 

булавовидные, кустистые, желтого или·оранжевого цвета. 

Тремелломицетовые -
класс Tremellomycetes 

К этому классу относится около 400 видов, большая часть 
которых (340) принадлежит к порядку Tremellales (дрож­
жалковые). Для них характерны многоклеточные базидии с 

продольными перегородками, с расширенной нижней частью 

(гипобазидия) и узкой верхней (эпибазидия). В жизненных 

циклах тремелломицетовых присутствует гаплоидная дрож­

жевидная стадия, развивающаяся из базидиоспор. Половой 

процесс- сперматизация (слияние дрожжевидных клеток) 

с образованием дикариотического мицелия. 

Тремелломицетовые грибы - это сапротрофы и мико­

паразиты, развивающиеся на плодовых телах аскомицетов 

и базидиомицетов. Студенистые плодовые тела многих тре­

мелломицетов съедобны, и их заготавливают и выращивают 

для пищевых целей в странах Юго-Восточной Азии. 
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Контрольные вопросы 

для самостоятельной подготовки 

1. Какие грибы называют гименомицетами? 
2. Какие приспособления к энтомохории есть у фаллю­

совых? 

3. Как устроены плодовые тела агарикоидных гименоми­
цетов? 

4. Как устроены плодовые тела гастеромицетов? 
5. Почему жизненные циклы аурикуляриевых грибов 

репетативные? 

6. Какие базидии характерны для дакримицетов? 
7. Какие базидии характерны для тремелломицетов? 
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Грибы 

Для представителей данного подотдела базидиальных 

грибов характерны многоклеточные базидии с поперечными 

перегородками ( фрагмобазидии), развивающиеся на телно­
с порах, представляющих собой покоящиеся структуры. 

В умеренных широтах телноспоры образуются обычно в 

конце вегетационного сезона, а весной прорастают с образо­

ванием фрагмобазидий. У подавляющего числа пукциниевых 

плодовые тела отсутствуют, а половой процесс- спермати­

зация, выражающийся в слиянии спермаций, или пикноспор, 

бесполое размножение дикариотическими конидиями. 

Дикариотический многоклеточный мицелий пукциниевых 

грибов, как правило, без пряжек, с простыми межклеточными 

порами, обычно в виде одного центрального отверстия: септа 

утончается по направлению к поре, мембранные колпачки 

(парентосомы) отсутствуют, но иногда поры могут быть за­

крыты электрон-плотным аморфным материалом. Основной 

углевод клеточных стенок - манноза, что отличает пукци­

ниомицетов от других базидиальных грибов, у которых пре­

обладает глюкоза. 

Пукциниевые грибы разделяют на 8 классов, из числа ко­
торых самым крупным является Pucciniomycetes: 8000 видов, 
разделенных на 5 порядков, из которых самым многовидовым 
является Pucciniales (7800 видов), ржавчинные грибы. Ржав­
чинные грибы- это космополитпая группа паразитических 

грибов, развивающихся на голо- и покрытосеменных, реже 

папоротниковидных растениях. Многие из них паразитпру­

ют на культурных растениях (хлебные злаки, подсолнечник, 
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бобовые, плодово-ягодные и др.) и в силу этого имеют ис­

ключительно важное экономическое значение. 

Свое название- ржавчинные- ониполучили из-за того, 

что на надземных органах пораженных ими растений появ­

ляются пятна бурого или ржаво-бурого цвета. Это внешний 

признак развития в растениях паразитического дикариоти­

ческого мицелия, продуцирующего оранжевого цвета споры. 

Мицелий- однолетний, редко многолетний, распространя­

ющийся по межклетникам с образованием гаусторий. 

Как правило, ржавчинные грибы вызывают ограниченные, 

локальные поражения тканей, однако количество таких участ­

ков может быть весьма значительным, что заметно ослабляет 

растения и снижает их продуктивность. Реже наблюдается 

системное поражение растений, когда дикариотический ми­

целий пронизывает все растение. Некротические явления, 

связанные с отмиранием тканей, наблюдаются лишь при 

образовании спор. 

Для ржавчинных грибов характерны выраженная специ­

ализация в отношении растений-хозяев (поражают определен­

ные виды и даже сорта растений), а также сложные жизненные 

циклы, которые могут протекать на одном ( однохозяинные 
виды) или разных (разнохозяинные виды) растениях. Так, 

у разнохозяиннога вида Puccinia graminis, возбудителя сте­
блевой ржавчины ржи, промежуточным хозяином является 

барбарис, а основным - злаки. Весной листья барбариса 

инфицируются базидиоспорами, прорастающими первичным 

гаплоидным мицелием. В пикиядах (микроскопические гру­

шевидные полости в верхней части листа) гаплоидный ми­

целий образует одноклеточные спермации, или пикноспоры. 

При слиянии совместимых в половом отношении спермаций, 

пикноспор, возникает дикариотический мицелий, образую-
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щий на нижней части листьев дикариотические конидии: 

эциоспоры, или весенние споры, инфицирующие злаки. На 

злаках стеблевая ржавчина многократно размножается дика­

риотическими конидиями: урединиоспоры, или летние споры. 

В конце вегетационного периода дикариотический мицелий 

формирует двуклеточные дикариотические телиоспоры, или 

зимние споры. Весной они прорастают с образованием фраг­

мобазидий и базидоспор (рис. 57). 
Разнохозяинными являются и другие экономически важ­

ные виды ржавчинных грибов, например, бурая ржавчина 

пшеницы (Puccinia triticina) и корончатая ржавчина овса 
(Puccinia coronata). Промежуточным хозяином первого из 
названных видов является василистник, а второго- кру­

шина слабительная. Предполагается, что разнохозяинные 

виды - это более древняя группа ржавчинных грибов, чем 

однохозяинные. 
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2 

б 

Рис. 57. Жизненный цикл Puccinia graminis (Рейвн и др., 1990): 
1-телноспора с фрагмобазидией (а) и базидиоспорами (б), 

2- прорастание базидиоспоры на листе барбариса, 3- пикнида 

(в- спермации, г- принимающие гифы), 4- эцидии с эцидиоспорами, 

S- заражение эцидиоспорами злака; б- урединиумы с уредоспорами, 

7- телейтопустулы с телиоспорами 

207 



Грибы 

Контрольные вопросы 

для самостоятельной подготовки 

1. Какой основной углевод в клеточных стенках пукци­
ниевых грибов? 

2. Какие базидии характерны для пукциниевых грибов? 
3. С чем связано появление на растениях, пораженных 

ржавчинными грибами, оранжевых пятен? 

4. Что такое однохозяинные и разнохозяинные виды? 
5. Какие виды конидиалъных спороношений есть в жиз­

ненном цикле стеблевой ржавчины? 

6. Экологическая роль телноспор пукциниевых грибов? 
7. В какой форме протекает половой процесс у стеблевой 

ржавчины? 
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Устилягиномикотина -
подотдел Ustilaginomycotina 

Устилягиновые, или устомицеты, являются паразита­

ми растений, преимущественно однодольных (семейства 

Роасеае, Cyperaceae), реже двудольных. Лишь несколько 
видов развиваются на мхах, папоротниках и хвойных. Пред­

полагается, что появление данной космополитной группы 

паразитических грибов, скорее всего, совпадает с возникно­

вением покрытасеменных растений и они эволюционно более 

молодые, чем ржавчинные грибы. Наряду с паразитизмом 

устомицеты и ржавчинные грибы сближают и такие призна­

ки, как отсутствие у них каких-либо плодовых тел и наличие 

в жизненных циклах покоящихся спор в виде устоепор и 

телиоспор, прорастающих с образованием фрагмобазидий. 

Вместе с тем между устилягиновыми и пукциниевыми 

есть ряд важных различий. Так, у устялигиновых углеводный 

компонент клеточных стенок содержит преимущественно 

глюкозу, тогда как ксилоза отсутствует, и это отличает их и 

от пукциниевых, и от агарикомицетовых грибов. Далее, если 

ржавчинные грибы- это облигатные паразиты, то устомице­

ты - факультативные, т. к. у подавляющей их части, наряду 

с паразитической дикариотической телеаморфной стадией, 

есть сапротрофная гаплоидпая анаморфная стадия. 

В подотделе 2 класса - Ustilaginomycetes (устилягино­
мицеты, или устомицеты) и Exobasidiomycetes (экзобазидио­
мицеты). Подавляющая часть устилягиномицетов (850 видов 
из 11 00) относится к порядку Ustilaginales - головневые 

грибы. В их жизненных циклах, которые в большинстве своем 
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однолетние, редко многолетние (например, Ustilago segetum ), 
присутствует дрожжевидная сапротрофная стадия (рис. 58). 

телноспоры 2n 

\ 

САПРОТРОФНАЯ 
ФАЗА 

ПАРАЗИТИЧЕСКАЯ 
ФАЗА 

дикариотический 
мицелий n+n 

Рис. 58. Жизненный ЦИК/1 головневых грибов 

На этой стадии головневые грибы развиваются на расти­

тельных остатках и живых растениях в виде споридий: оди­

ночные, обычно удлиненные почкующиеся клетки, имеющие 

тенденцию к образованию псевдомицелия. Паразитическая 

стадия начинается тогда, когда совместимые в половом 

отношении (большинство устомицетов гетераталличные 

виды, с разнообразными системами половой совместимости) 

споридии, или базидиоспоры, копулируют с образованием 

дикариотического (часто спряжками) мицелия, состоящего из 
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одно- или многоядерных клеток с простыми септами равно­

мерной тошцины или уrошценными к поре. В тканях растений 

он распространяется по межклетникам, образуя гаустории. 

В зоне контакта гаусторий с клетками на внутренней сторо­

не их оболочек накапливаются электрон-плотные вещества 

грибного происхождения. В зависимости от длительности 

контакта зоны взаимодействия могут быть локальными или 

обширными, а их наличие- уникальная биологическая черта 

устомицетов. 

На определенной стадии развития дикариотический 

мицелий образует устоспоры, представляющие собой одно­

клеточные, диплоидные структуры с утолщенными, тем­

ноокрашенными оболочками. По своему биологическому 

предназначению это покоящиеся споры для переживания 

неблагоприятных условий. В большинстве случаев устоепо­

ры образуются внутри тканей, реже - внутри клеток либо 

одиночно, либо скоплениями из нескольких десятков спор, 

часто закрытых мицелиальным сплетением (перидием), 

защищающим их от высыхания. Все это сопровождается 

отмиранием растительных клеток и делает данную стадию 

развития гриба визуально заметной: на корнях, стеблях, ли­

стьях, цветках появляются темные пятна, полосы. До начала 

образования устоспор, как правило, видимых отклонений в 

развитии растений нет. 

Устоепоры распространяются воздушными потоками, 

реже водой, как одиночно, так и в виде скоплений, а при их 

прорастанин (диплоидное ядро мейотически делится еще до 

прорастания или во время его) образуются фраrмобазидии, 

с 4 удлиненной формы, септированными базидиоспорами. 
Такая же форма и у образующихся при почковании базиди­

оспор споридий. 
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Головневые грибы инфицируют растения во время фор­

мирования семян (эмбриональная инфекция), на стадии про­

ростков ( проростковая инфекция) и во время вегетации. Как 
правило, головневые грибы вызывают общее, или системное, 

поражение растений, и их дикариотический мицелий прони­

кает во все надземные органы, реже также и в корни. Однако 

ряд головневых вызывают местные поражения, например, 

пузырчатая головня кукурузы- Ustilago maydis, инфицирую­
щая локально междоузлия стеблей, листья и репродуктивные 

органы. 

Головневые грибы - экономически важная группа, так 

как среди них много видов, наносящих значительный ущерб 

зерновым культурам. Наиболее известны из них виды рода 

Ustilago, поражающие пшеницу (пьmьная головня пшеницы, 
Ustilago tritici), ячмень (пыльная головня ячменя, Ustilago 
nuda), овес (твердая головня овса, Ustilago laevis), кукурузу 
(пузырчатая головня кукурузы, Ustilago maydis). При пора­
женин, например, пшеницы Ustilago tritici все части колоса, 
за исключением стержня, замещаются пьmящей массой усто­

спор-пыльная головня пшеницы. 

К классу Exobasidiomycetes относится около 600 видов, 
паразитирующих на растениях. В современных филогене­

тических системах базидиальных грибов к данному таксону 

относены и тиллециевые грибы- порядок Лlletia/es, которые 

ранее включали в порядок Ustilaginales в ранге семейства 
Лlletiaceae (190 видов). Все это паразитические, имеющие 
большое экономическое значение грибы, обнаруживающие 

общие черты с устилягиновыми. Так, у тиллециевых грибов 

базидии, как и у головневых, образуются на устоспорах, а 

при контакте гаусторий с клетками возникают локальные 

зоны взаимодействия. Сходны и внешние признаки пораже-
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ния растений - устоепоры образуются в зерновках в виде 

коричневато-оливковой пылящей или плотной массы. 

Вместе с тем у тиллециевых есть и ряд принципиальных 

особенностей, так, их базидии не многоклеточные, а одно­

клеточные. Базидиоспоры тиллециевых веретеновидные, 

одноядерные или многоядерные. Одноядерные базидиоспоры 

способны конъюгировать друг с другом, еще находясь на 

базидиях, и давать начало дикариотическим анаморфам, об­

разующим активно отбрасываемые конидии. 

Наиболее известной и экономически важной группой 

тиллециевых является род Тi/letia, включающий большое 

число широко распространенных видов, паразитирующих 

на злаках. Они поражают преимущественно генеративные 

органы и вызывают такие заболевания, как, например, твер­

дая (возбудитель- Tilletia caries), гладкая (возбудитель­
TШetia laevis), карликовая (возбудитель- Тilletia controversa) 
головня пшеницы. 
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Контрольные вопросы 

для самостоятельной подготовки 

1. На каких растениях паразитируют устомицеты? 
2. Почему устомицетьr не являются облигатными пара­

зитами? 

3. Что общего между ржавчинными и головневыми гри­
бами? 

4. Какой тип базидий у устомицетов и тиллециевых гри­
бов? 

5. С чем связано появление на пораженных головневыми 
грибами растениях черных пятен и полос? 

6. В какой форме развиваются головневые грибы на са­
протрофной стадии? 

7. Как головневые грибы инфицируют растения? 



ГРИБОПОДОБНЫЕ ХРОМИСТЫ 
И ПРОТО30А 

В расширительном понимании царсrво Fungi вюпочает еще 
две группы эукариотических организмов, которые в процессе 

конвергеН'IНой эволюции выработали черrы сходсrва с грибами: 

мицелиалъное строение талломов ( оомицеты) и гастероидные 
генеративные органы- слизевики. В современной системе ор­

ганического мира слизевики относятся к простейшим (царство 

Pt·otozoa), а оомицеты- к царству Chromista. В соответствии 
с этим грибоподобные организмы можно разделить на грибо­

подобные хромисты и грибаподобные протозоа. 

Грибаподобные хромисты 

Это около 1000 видов, ведуших водный (населяют пресно­
водные и морские экосистемы) или наземный образ жизни, 

являющихся сапротрофами и паразитами. Их длительное 

время, вплоть до конца ХХ в., рассматривали в качестве одной 

из групп низших грибов, объединяя в отдел Oomycota. Однако 
по всем важнейшим макросистематическим характеристикам 

они отличаются от собственно грибных организмов (табл. 7). 
Грибоподобные хромисты можно охарактеризовать как ге­

теротрофные организмы с одноклеточными или ценоцитными 

талломами, состоящими из клеток с жесткими оболочками 

из глюканов и целлюлозы (редко с незначительной приме­

сью хитина), в жизненных циклах которых присутствуют 

зооспоры с двумя гетероконтными жгутиками: перистый с 
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3-членными мастигонемами и гладкий. Для них характерны 

митохондрии с трубчатыми кристами, биосинтез лизина 

через диаминопимелиновую, реже через аминоадипиновую 

кислоту и открытые митозы. По строению рРНК наибольшую 

близость они обнаруживают с хромофитовыми водорослями, 

с которыми, по-видимому, составляют одну эволюционную 

группу. Предполагается, что грибоподобные хромисты либо 

отделились от фотоавтотрофных хромист еще до приобре­

тения ими пластид, либо их гетеротрофноеТЪ - вторичное 

явление, обусловленное утратой пластид. 

Таблица 7 
Сравнительные характеристики грибов и грибаподобных хромист 

Грибы Грибаподобные хромисты 

Митозы закрытые, Митозы открытые, 

без центриолей с центриолями 

Клеточные стенки с хитином Клеточные стенки с глюканами 

и целлюлозой 

Зооспоры с l задним гладким Зооспоры с l перистым или 
жгутиком 2 гетероконтными жгутиками: 

перистый и гладкий 

Кристы митохондрий Кристы митохондрий трубчатые 

пластинчатые 

Биосинтез лизина через а- Биосинтез лизина через 

аминоадипиновую кислоту диаминопимелиновую кислоту 

Запасное соединение - гликоген Запасное соединение лейкозин, 

крахмал 

Грибаподобные хромисты представлены тремя группа­

ми: гифохитридиевые (Hyphochytriomycota), лабиринтулы 
(Labyrinthulomycota) и оомицеты (Oomycota). 
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Гифохитридиевые -
отдел Hyphochytriomycota 

Это небольшая по биолоmческому разнообразию группа 

грибоподобных организмов (чуть более 20 видов), объеди­
ненных в один класс Hyphochytriomycetes с одним порядком 
Hyphochytriales. Несмотря на столь небольшое биоразно­
образие они, возможно, представляют собой сборную, по­

лифилетическую группу, т. к. у одних видов синтез лизина 

идет через диаминопимелиновую кислоту, что характерно для 

растений, а у друmх- через аминоадипиновую кислоту, как 

у животных и грибов. 

В экологическом отношении mфохитридиевые представ­

ляют собой внутриклеточных паразитов водорослей, грибов, 

беспозвоночных, а также сапротрофов в пресноводных и 

наземных экосистемах. Для них характерны микроскопи­

ческого размера ризомицелиальные талломы моноцентри­

ческого или полицентрического строения, которые либо 

полностью превращаются в зооспорангий (холокарпические 

виды), либо частично (эукарпические виды). Моноцентри­

ческие холокарпические талломы характерны для семейства 

Anisolpidiaceae, моноцентрические эукарпические - для 

семейства Rhizidiomycetaceae, а эукарпические, полицен­
трические - для семейства Hyphochytriaceae. Клеточные 
оболочки гифохитрид содержат целлюлозу и хитин. 

Гифохитриды являются своего рода параллельной по от­

ношению к хитридиевым грибам группой, с которыми их 

сближают такие черты, как наличие в клеточных оболочках 

хитина и ризомицелиальное строение талломов. Несомненно, 

это результат конвергентной эволюции ( приобретение нерод-
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ственными организмами сходного строения), а не свидетель­

ство их филогенетической близости. Сближает гифохитрид 

с хитридиевыми грибами и наличие у них одножгутиковых 

зооспор. Однако зооспоры гифохитрид принципиально от­

лиЧаются от таковых у хитридиевых грибов строением жгу­

тиков. Если у гифохитридиевых зооспоры с одним передним 

перистым жгутиком (несет два ряда трехчленных мастигонем), 

то у хитридиевых грибов зооспоры с одним задним гладким 

жгутиком. Наличие одного перистого жгутика у зооспор ги­

фохитрид отличает их и от других грибоподобных хромист, у 

которых зооспоры с двумя жгутиками-гладким и перистым. 

Половое размножение описано только для нескольких 

видов, в частности для Anisolpidium ectocarpi - внутрикле­

точного паразитабурых водорослей (род Ectocarpus). Поло­
вой процесс у данного вида характеризуется как хологамия 

(попарное слияние протопластов, Образовавшихея из разных 

зооспор), а образующиеся зиготы превращаются в цисты, 

прорастающие с образованием одножгутиковых зооспор, 

инфицирующих талломы водорослей. 

Оомицеты - отдел Oomycota 

К этой группе относится основная часть грибоподобных 

хромист (около 1000 видов), населяющих наземные и водные 
(пресноводные и морские) экосистемы. Грибоподобность 

оомицетам придают их нитчатые, разветвленные несепти­

рованные многоядерные диплоидные талломы, состоящие 

из клеток с жесткими оболочками из глюканов и целлюлозы, 

редко с незначительной примесью хитина. Основное запасное 

соединение, накапливающееся в клетках оомицетов, - ми­

коламинарин. Синтез лизина у них осуществляется, как и у 
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растений и хромофитовых водорослей, через диаминопиме­

линовую кислоту. 

Бесполое размножение осуществляется двухжгуrиковыми 

диплоидными зооспорами: один- перистый с двумя рядами 

трехчленных мастигонем, вrорой - mадкий, бичевидный. 

Половой процесс оогамный с образованием на одном или 

разных талломах оогониев и антеридиев. Оогонии содержат 

одну или несколько гаплоидных яйцеклеток, или оосфер, а 

антеридии - многочисленные гаплоидные ядра. Антеридий 

формирует трубку оплодотворения, срастающуюся с оого­

нием, через которую его содержимое перетекает в оогоний, 

где последовательно протекают цитогамия и кариогамия. 

Образующиеся диплоидные зиготы иревращаются в толсто­

стенные покоящиеся цисты, или ооспоры, прораста.ощие 

без редукционного деления с образованием диплоидных 

нитчатых талломов. 

Оомицетные хромисты традиционно объединяют в один 

класс Oomycetes, в составе которого выделяется до 1 О порядков, 
но важнейшими из них являются два: порядок Saprolegniales 
(сапролегниевые) и порядок Peronosporales (пероноспоро­
вые). Основываясь на молекулярных данных, в настоящее 

время предлагается разделить класс (его новое название 

Peronosporomycetes) на три подкласса: Peronosporomycetidae, 
Rhipidiomycetidae, Saprolegniomycetidae. В соответствии 
с этим порядок Saprolegniales относится к подклассу 
Saprolegniomycetidae, а Peronosporales, - к подклассу 

Peronosporomycetidae. 
Сапролегниевые хромисты (170 видов) - это преиму­

щественно водные организмы, населяющие пресноводные, 

редко морские экосистемы. В экологическом отношении они 

паразиты и сапротрофы на органических остатках животного 
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происхождения. Паразитические виды сапролегниевых вы­

зьшают заболевание рыб, известное как сапролегниоз, или 

«водяная плесеНЬ>), а также паразитируют на рачках, моллю­

сках, губках и коловратках. Немногие сапролегниевые пара­

зитируют на высших наземных растениях, в частности виды 

poдaAphanomyces поражают всходы свеклы, люцерны, гороха. 

При наличии в окружающей среде источников питания 

сапролегниевые существуют лишь в вегетативном состоя­

нии - в виде хорошо развитого, ветвящегося, неразделен­

ного на перегородки многоядерного диплоидного мицелия, 

дифференцированного на субстратную часть с короткими, 

тонкими, ветвящимися гифами и внесубстратную-с длин­

ными, толстыми, слабоветвящимися гифами. При бесполом 

размножении на гифах внесубстратного мицелия появляются 

цилиндрические, отделенные перегородкой от остального 

мицелия зооспорангии, в которых образуются каплевидные 

диплоидные зооспоры с двумя передними жгутиками, вы­

ходящие при созревании через отверстия в верхней части 

спорангиев. 

Зооспоры либо дают начало новым диплоидным мицели­

ям, либо, не найдя подходящих условий, утрачивают жгутики 

и превращаются в цисты. Через некоторое время (обычно 

несколько десятков минут) из цист выходят почковидные 

с латерально прикрепленными жгутиками вторичные зоо­

споры. Они также могут при необходимости превращаться 

в цисты и давать новые генерации вторичных зооспор. Это 

явление получило название дипланетизма (одна генерация 

вторичных спор) и полипланетизма (несколько генераций 

вторичных спор). 

Половой процесс у сапролегниевых - оогамия, про­

текающая с образованием оогониев и антеридиев. У одних 
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видов они формируются на одном талломе, а у дtJyrиx - на 

разных. Оогонии имеют вид шаровидных образований, вну­

три которых несколько яйцеклеток или оосфер, а антеридии 

представляют собой многоядерные концевые участки мице­

лия, соединяющиеся с оогонием трубкой оплодотворения. 

Образующиеся в результате полового процесса диплоидные 

зиготы устойчивы к неблагаприятным внешним условиям, 

обладают обязательным и продолжительным периодом по­

коя - покоящиеся споры, или ооспоры. Прорастают они без 

редукционного деления с образованием диплоидных зооспор 

(рис. 59). 

Рис. 59. Жи3ненный ЦИК/1 сапролегнии {Aiexopoulos et al., 1996): 
1 - ценоцитный мицелий, 2 - 3ооспорангий, 3 - 3ооспора, 4- оогоний 

с антерИАием, 5- СJJияние оогония и антерИАИЯ, 6- оогоний с ооспорами, 

7 - ооспора, прорастающая ценоцитным мицелием 
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Пероноспоровые хромисты (Peronosporales)- около 

370 видов rрибоподобных организмов с хорошо развитым, не­
септированным многоядерным мицелием. Как сапротрофы и 

паразиты они населяют водные и наземные экосистемы. В со­

ставе последних чаще всего представлены паразитическими 

видами, многие из которых имеют большое экономическое 

значение как возбудители болезней сельскохозяйственных 

растений. 

Бесполое размножение у водных и части наземных видов 

пероспоровых осуществляется почковидными зооспорами 

с двумя боковыми жгутиками. У многих наземных видов 

бесполое размножение осуществляется зооспорангиями, 

переносимыми воздушными и водными потоками. Половое 

размножение в форме оогамии у пероноспоровых протекает 

так же, как у сапролегниевых, но в их оогониях лишь одна 

яйцеклетка. Образующиеся при половом процессе зиготы 

(ооспоры) имеют длительный облигатный период покоя и 

прорастают с образованием диплоидного мицелия или ди­

плоидных зооспор. 

Наиболее известным представителем пероноспоровых, 

несомненно, является Phytophtora infestans- вид, паразити­
рующий на растениях из семейства пасленовых. В Евразии 

он появился в начале XIX в. в результатенепреднамеренного 
заноса из Америки, в России был впервые зарегистрирован 

в Прибалтике в 1846-1867 гг. В последующие годы фитоф­
тора расселилась и в восточных районах России, вплоть до 

Дальнего Востока. 

Появление фитофторы в Евразии не было бы замечено, 

если бы в 1845 г. в Ирландии в течение нескольких недель 

от таинственной болезни не погибло большинство плантаций 

картофеля. В результате этого в стране разразился страшный 
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голод: погибло около 800 тысяч человек и еще столько же 
эмигрировали, преимущественно в Северную Америку. При­

чину болезни картофеля установил А. де Бари, описавший 

подробно ее возбудителя - Phytophtora infestans, или по­
жирателя картофеля. 

Как и все пероноспоровые, фитофтора имеет хорошо 

развитый многоядерный несептированный диплоидный ми­

целий, распространяющийся в растениях по межклетникам 

и образующий гаустории, проникающие внутрь клеток. На 

пораженных листьях, стеблях картофеля со временем по­

являются бурые некротические пятна (группы отмерших 

клеток), а на пораженных клубнях- свинцаво-серые пятна. 

На пораженных листьях, обычно на нижней стороне, образу­

ются спорангиофоры древовидной формы с зооспорангиями. 

Зооспорангин целиком переносятся воздушными потоками 

и, попадая на растения, при наличии капельно-жидкой воды 

прорастают зооспорами, которые внедряются в ткани ли­

ста, а при ее отсутствии - диплоидными гифами (рис. -60). 
Оогамный половой процесс наблюдается редко, и если про­

исходит, то уже в тканях отмерших листьев. Образующиеся 

зиготы (ооспоры) прорастают с образованием диплоидного 

мицелия или зооспор. 

К экономически важным пероноспоровым относится и 

Plasmopara viticola- вид, являющийся возбудителем заболе­
вания, известного как мильдью, или ложная мучнистая роса 

винограда. Плазмопара инфицирует растения либо зооспо­

рами, выходящими из переносимых воздушными потоками 

зооспорангиев, либо их содержимое выходит в виде голого 

протопласта, формирующего оболочку и прорастающего 

затем rифой, внедряющейся в растение. Как и фитофтора, 

плазмопара бьша случайно завезена в Европу из Северной 

223 



Г рибоnодобные хромисты и nрото3оа 

Америки в первой половине XIX в. и сейчас встречается 
везде, где выращивают виноград. 

Рис. 60. Жизненный цикл Phytophtora infestans (Aiexopoulos et al., 1996 ): 
1- ценоцитный мицелий, 2- сnорангиеносец с зооспорангиями, 

3- зооспорангий, 4- выход зооспор из спорангия, 5- зооспора, 

б- зооспорангий, прорастающий гифой, 7- оогоний и антеридий, 

8 - оогоний с ооспорой, 9 - ооспора с зооспорангием 

С плазмопарой связано появление первого химического 

средства защиты растений от паразитарных болезней -
бордоской жидкости, представляющей собой смесь медного 
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купороса и извести. Этой смесью, имеющей неприятный за­

пах, в конце XIX в. во Франции обрабатывали виноградники, 
и было замечено, что обработанные растения не подвержены 

милдью. И в наши дни бордоекая жидкость как фунгицид по­

прежнему находит самое широкое применение. 

Лабиринтулы - отдел Labyrinthulomycota 

Третья группа грибаподобных хромист-лабиринтулы­

представляют собой морские и пресноводные организмы 

(52 вида), паразитирующие на морских водорослях (лами­
нария, ульва, бриопсис ), высших водных морских растениях 
(зостера), а также моллюсках (устрицы). Систематический 

статус этих загадочных организмов, открытых Л. С. Ценков­

ским в 1867 г., до сих пор не установлен окончательно, однако 
анализ их рРНК указывает на их филогенетическую близость 

с оомицетами и охрофитовыми водорослями, но в отличие от 

них лабиринтулы не способны к синтезу лизина. 

В настоящее время в отделе Labyrinthulomycota, или, если 
использовmъ ero более современное название, Labyrinthista, вы­
деляют класс Labyrinthulea с двумя порядками: Labyrinthulales 
(лабиринтулиды), Traustochytriales (траустохитриды). 

Порядок Labyrithulales насчитывает 14 видов, паразити­
рующих на крупных морских водорослях (ламинария, ульва), 

а также на высших водных растениях (Zostera). Вегетатив­
ные тела лабиринтулид представляют собой слизистые, 

прозрачные колонии длиной несколько сантиметров, внутри 

которых по специальным ходам движутся вытянутой или 

сферической формы одноядерные, диплоидные, веретено­

видные и амебоидные клетки. В образовании внеклеточной 

эктоплазматической сети участвуют характерные только 
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для лабиринтулид клеточные органеллы - ботросомы, или 

сагеногенетосомы. Плазмолемма, примыкающая к ним, вы­

ходит из клеток и окружает их эктоплазматическим чехлом 

(рис. 61 ). Чехлы отдельных клеток сливаются с образованием 
общей внеклеточной эктоплазматической сети, участвующей 

в логлощении органических веществ из окружающей среды 

и питании веретеновидных клеток (в качестве запасного ве­

щества у них накапливаются липиды). Амебоидные клетки 

не имеют сагеногенетосом и не участвуют в формировании 

внеклеточной эктоплазматической сети, а питаются они 

фаготрофно. Поэтому лабиринтулиды легко культивиру­

ются в лаборатории на средах с бактериями и дрожжевыми 

клетками. 

Рост колоний лабиринтулидпроисходит в результате мито­

тического бинарного деления веретеновидных и амебоидных 

клеток с образованием 2-4 дочерних (митозы закрытые -
плевромитозы). Размножение колоний происходит зооспо­

рами с одним гладким, а вторым перистым с двумя рядами 

трехчленных маетигонем жгутиками. Образуются зооспоры в 

спороцистах, в которые превращаются веретеновидные и аме­

боидные клетки. При выходе в окружающую среду зооспоры 

активно плавают около 24 часов, а затем, найдя подходящие 
условия, дифференцируются в веретеновидные и амебоидные 

клетки, дающие начало новым колониям лабиринтулид. При 

этом амебоидные клетки вначале инцистируются и во время 

этой фазы превращаются в веретеновидные клетки, способ­

ные формировать внеклеточную эктоплазматическую сеть и, 

соответственно, новые колонии. 

Изогамный половой процесс в виде слияния двух оди­

наковых двухжгутиковых гамет описан лишь у одного вида 

лабиринтулид. 
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Порядок Traustochytriales (траустохитриды)- более круп­
ный таксон, насчитывающий 38 видов, ведущих преимуще­
ственно сапротрофный образ жизни на морских водорослях, 

реже среди них встречаются паразиты морских беспозвоноч­

ных (устрицы, осьминоги, моллюски). Талломы траустохитрид 

микроскопические в виде овальных клеток с одним ядром, с 

жесткими белково-углеводнЬL\Ш оболочками, прикрепленные к 

субстратам с помощью ризаподобной внеклеточной эктоплаз­

матической сети, реже они свободноплавающие. 

Размножаются траустохитриды исключительно бесполым 

способом двухжгутиковыми зооспорами, несущими гладкий 

и перистый жгутики. Каждый таллом образует один зооспо­

рангий, и траустохитриды характеризуются как моноцен­

трические, эукарпические организмы. Собственно лишь эта 

группа лабиринтул с одноклеточными, ризомицелиального 

строения, моноцентрическими талломами обладает грибо­

подобными чертами. 

Рис. 61. Фрагмент колонии лабиринтул (Aiexopoulos et al., 1996): 
1 - эктоnлаэматический чехол, 2- клетки, 3- ботросомы 
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Контрольные вопросы 

для самостоятельной подготовки 

1. Какие грибаподобные организмы относят к царству 
Chromista? 

2. Назовите отличия грибаподобных хромист от грибов. 
3. Какие жгутики характерны для гифохитридиевых и 

оомицетных хромист? 

4. Какой тип полового процесса у оомицетных хромист? 
5. Какую роль у лабиринтул выполняют ботросомы? 
6. В чем выражается приспособление фитофторы к раз­

множению в наземных условиях? 

7. С чем связано появление бурых пятен на пораженных 
фитофторой растениях? 



Грибаподобные протоэоа 

Грибаподобные прото3оа 

Грибаподобные протозоа - относительно большая и 

филагенетически разнородная группа эукариотических орга­

низмов, для которых характерен голозойный (фаготрофный) 

тип питания и для большинства- подвижность на вегетатив­

ной, или трофической, стадии развития. Они представлены 

несколькими сильно различающимися группами (акразиды, 

диктиостелиды, плазмодиофориды, миксомицеты) и в совре­

менных филогенетических системах выделяются в виде трех 

отделов - Cercozoa, Mycetozoa, Percolozoa. 

Акра3иды - отдел Percolozoa 

Акразиды -это небольшая группа видов ( 14 ), у которых 
кристы митохондрий дисковидные, псевдоплазмодий непод­

вижный, но в жизненных циклах присутствуют зооспоры с 

двумя гладкими, равной длины жгутиками, митозы закрытые, 

размножение только бесполое. Предполагается, что акразиды 

рано обособились в качестве особой эволюционной группы, 

возможно одновременно с появлением амебоидных организ­

мов, с которыми их объединяют, в частности, дискавидные 

кристы митохондрий. 

Акразиды были впервые описаны в конце XIX в. Ф. Ван 
Тигеймом и Л. С. Ценковским, и длительное время счита­

лось, что это редкие организмы, но сейчас известно, что они 

представляют собой космополитную группу фаготрофных 

организмов, широко представленных в почвенных биоце­

нозах. Большую часть своего жизненного цикла акразиды 

существуют в виде свободноживущих амебоидных клеток, 
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миксамеб, которые питаются фаготрофно и размножаются 

бинарным делением. При наступлении неблагоприятных 

условий они превращаются в микроцисты. 

Рост численности и исчерпание трофических ресурсов 

инициируют процессы агрегации (сползания) микеамеб в 

группы с образованием псевдоплазмодия, состоящего из 

большого числа клеток. При переходе к спороношению 

псевдоплазмодий принимает вертикальное положение и 

превращается целиком в спорофор. Все клетки спорофора 

образуют споры, каждая из которых при прорастанин дает 

одну миксамебу, крайне редко жгутиконосную клетку- зоо­

спору. Жизненные циклы акразид являются исключительно 

гаплофазными, т. к. половой процесс у них отсутствует. 

Плаэмодиофориды - отдел Cercozoa 

Плазмодиофориды- это 50 видов облигатно внутри­
клеточных паразитов, которые объединены в один класс 

Phytomyxea с одним порядком Plasmodiophorida. Несколько 
видов плазмодиофорид являются эндопаразитами реснит­

чатых протозоа (семейство Endemosarcaceae), а остальные 
па разитируют на высших растениях, водорослях и грибах (се­

мейство Plasmodiophoraceae). Вегетативные тела плазмодио­
форовых представляют собой неподвижные одноклеточные, 

многоядерные, гаплоидные и дикариотические плазмодии. 

Один из наиболее известных видов плазмодиофорид­

Plasmodiophora brassicae, всестороннее изучение которого 
бьmо проведено еще в конце XIX в. М. С. Ворониным. Данный 
вид вызывает заболевание, ведущее к гиперплазии корневых 

тканей крестоцветных и появлению на них опухолей (кила). 

Общая схема жизненного цикла Plasmodiophora brassicae 
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выглядит следующим образом (рис. 62). Поражение растений 
происходит зооспорами с двумя гладкими жгутиками, обра­

зующимися из спор при их попадании в окружающую среду 

после разрушения тканей больных растений. Найдя корневые 

волоски, зооспоры или возникающие из них в результате утра­

ты жгутиков микеамебы проникают внутрь клеток, образуя 

здесь первичный гаплоидный плазмодий, который вскоре 

становится многоядерным, т. к. проходит серия закрытых или 

полузакрытых митозов. 

Со временем первичный плазмодий образует половые 

гаметы с двумя гладкими жгутиками, копулирующие вне 

растений с образованием четырехжгутиковой подвижной зи­

готы, которая инфицирует клетки коры корня с образованием 

вторичного вначале дикариотического, а затем диплоидного 

плазмодия. Именно на этой стадии плазмодий вьщеляет ве­

щества, стимулирующие процессы деления корневых клеток 

и образование опухолей. В конце развития вторичного плаз­

модия происходит мейотическое деление диплоидных ядер с 

последующим образованием гаплоидных спор, заполняющих 

пораженные клетки и сохраняющих жизнеспособность до 

7-8 лет. 
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Рис. 62. Жизненный ЦИК/1 Plasmodiophora brassicae: 
1 -споры, 2- зооспоры, 3- миксамебы, 4- первичный гаплоидный 

плазмодий в К11етках корня, 5- образование гамет, б- двухжгутиковые 

га меты, 7- копуляция гамет, 8- подвижная дикариотическая зигота, 

9- дикариотический плазмодий в К11етках корня, 10-диплоидный 
плазмодий, 11- споры внутри К11етки корня 
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Грибы-животные - отдел Mycetozoa 

Мицетозоа, или грибы-животные,- крупная, насчиты­

вающая в своем составе около 1000 видов, космополитпая 
группа грибаподобных простейших животных, разделенных 

на 3 класса: Dictyostelia, Myxogastria, Protostelia. 

Диктиостелиды - класс Dictyoste/ia 

Диктиостелиды представляют собой сравнительно не­

большую группу организмов- около 90 видов. У них кристы 
митохондрий трубчатые, псевдоплазмодий подвижный, но 

зооспор в жизненных циклах нет, половой процесс изогам­

ный, митозы полузакрытые. 

Диктиостелиды бьmи открыты в 1869 г. О. Бреффельдом. 
Большую часть своего жизненного цикла они существуют 

в виде свободноживущих амебоидных гаплоидных клеток, 

или миксамеб, питающихся фаготрофно и размножающихся 

бинарным делением. При наступлении неблагаприятных 

условий микеамебы превращаются в микроцисты, а при 

исчерпании трофических ресурсов они образуют многокле­

точные подвижные псевдоплазмодии, формирующие много­

клеточные спорокарпы, у которых лишь апикальные клетки 

участвуют в образовании темноокрашенных и толстостенных 

спор. Споры прорастают с образованием одной гаплоидной 

амебаидной клетки. 

Для некоторых видов диктиостелид показано, что микеа­

мебы могут копулировать с образованием диплоидной зиготы, 

которая привлекает к себе гаплоидные миксамебы, образую­

щие вокруг нее слизистую оболочку. Вначале зигота питается 
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миксамебами, а затем окружает себя целлюлозной оболочкой, 

превращаясь в макроцисту, диплоидное ядро которой мейоти­

чески делится. После пекотарого периода покоя из макроцист 

выходят амебоидные гаплоидные клетки - миксамебы. 

Во многих отношениях диктиостелиды напоминают акра­

зид, но между ними существуют принципиальные различия 

(табл. 8). Скорее всего, диктиостелиды возниклинезависимо 
от акразид и в более позднее, чем они, время. 

Таблица В 

Сравнительная характеристика акра3ИД и диктиостелид 

Акразиды (Perco/ozoa) Диктиостелиды (Dictyostelia) 

Все клетки спорокарпов Споры образуют лишь 

образуют споры апикальные клетки спорокарпов 

Кристы митохондрий Кристы митохондрий трубчатые 

ДИСКОБИДНЫе 

Псевдоплазмодий неподвижный Псевдоплазмодий подвижный 

В жизненных циклах имеются В жизненных циклах зооспор нет 

зооспоры с двумя гладкими 

равной длины жгутиками 

Половой процесс отсутствует Половой процесс имеется у 

отдельных видов 

Митозы закрытые Митозы полузакрытые 

Диктиостелиды легко культивируются на средах с бактери­

ями и являются удобными объектами для изучения процессов 

клеточной дифференцировки и таксисов. Чаще всего в опьrrах 

используют Dictyostelium discoideum, жизненный цикл кото­
рого схематически представлен на рисунке 63. 
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/'~-~-----~~ 

....__________ -----~ . 
Рис. 63. Жизненный ЦИК/1 Dictyostelium discoideum (Scagel et al., 1966): 

1 - сnорофор, 2- cnopa, 3- амеба, 4- агрегация амеб, 

5 - nсевдоnлаэмодий 

Протостелиды- класс Protostelia 

К протостелядам относятся 38 видов, существующих в 
виде одноядерных или многоядерных гаплоидных амебо­

идных клеток, для которых не характерно циркулирующее 

движение цитоплазмы (протоплазмодий). Жгутиковые стадии 

в жизненных циклах Протостелид обычно присутствуют в 

виде двухжгутиковых зооспор: передний длинный, гладкий 

направлен вперед, а второй короткий - назад. Плазмодий 

протостелид подвижный и формирует только один спорангий, 

внутри которого образуется от одной до восьми спор, из кото­

рых при прорастанин могут появляться либо микеамебы (при 

недостатке влажности), либо зооспоры, или микеомонады 

(при достаточной влажности). В неблагоприятных условиях 

зооспоры, микеамебы превращаются в цисты, из которых при 

изменении условий вновь выходят зооспоры или миксамебы. 

Для одного вида протостеляд ( Ceratiomyxa fruticulosa) описан 
изогамный половой процесс. 
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Питаются протостелиды бактериальными или дрожже­

выми клетками, а также спорами грибов. Чаще всего они 

развиваются на коре древесных растений, реже на помете 

животных. Для их обнаружения обычно используют метод 

влажных камер: субстраты помещают в чашки Петри, ув­

лажняют, и через 1-3 суток на них появляются спорокарпы 
протостелид. 

Миксогастриды- класс Myxogastria 

Самая крупная группа грибоподобных протозоа- более 

700 видов. В отличие от всех других рассмотренных выше 
групп слизевиков, большая часть жизненных циклов этих 

организмов проходит в диплоидном состоянии, гаплоидными 

у них являются миксамебы, микеомонады и споры. Последние 

представляют собой одноядерные образования, содержащие 

в качестве запасного вещества гликоген, обычно шаровидной 

формы, с утолщенными оболочками из веществ, близких к 

целлюлозе с хитином. Споры способны длительное время 

сохранять жизнеспособность (до 60 лет) и имеют период об­
лигатного покоя - не прорастают в течение первого месяца 

после образования. 

Как и у протостелид, из спор миксогастрид выходят либо 

монадные клетки с двумя передними жгутиками неравной 

длины (при достаточной влажности), либо микеамебы (при 

недостатю влажности). Как миксамебы, так и микеомонады 

являются гаплоидными и в зависимости от влажности могут 

превращаться друг в друга, а при неблагоприятных условиях 

образуют микроцисты, прорастающие вновь монадными или 

амебоидными клетками. Зооспоры и микеамебы размножа­

ются бинарным делением, митозы открытые. 
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Половой процесс у болышrnства миксоrастрид выражается 

в копуляции двух микеамеб или зооспор. У гетерота.шшческих 

видов копулируют половые клетки, образуемые разными плаз­

моди.ями, а при гомоталлизме, что наблюдается чаще, одного 

плазмоди.я. В результате изогамнога полового процесса воз­

никает диплоидна.я зигота, формирующая диплоидный плаз­

модий. Он многоядерный (митозы закрытые) и представляет 

собой цитоплазматическую, подвижную массу с эластичной 

оболочкой. Движение плазмодиев связывают с наличием у мик­

согастрид сократительного белка миксомиозина, а скорость их 

перемещени.я составляет порядка 0,4 мм/мин. Плазмодин могут 
проходить без каких-либо затруднений через такие материалы, 

как шелковая ткань или фильтровальная бумага, а направление 

их движения регулируется фото- и гидротаксисами. 

Плазмодин миксагастровых бывают нескольких типов: 

афаноплазмодии (состоят из сети недифференцированных 

тяжей не гранулированной цитоплазмы, нет слизистых чех­

лов, неустойчивы к обезвоживанию) и фанераплазмодин 

(хорошо выражены тяжи гранулированной цитоплазмы, есть 

слизистые чехлы из га.лактана). 

Во время трофической, плазмодиа.льной стадии мик­

согастриды развиваются в толще органических остатков, 

где питаются преимущественно фаготрофно, а пищей для 

них .являются бактерии, споры, mфы грибов, простейшие. 

У них есть механизм вегетативной несовместимости, и зто 

исключает поглощение одних плазмодиев другими, другими 

словами, каннибализм миксогастридам не свойствен. У не­

которых видов присутствуют такие ферменты, как амилаза 

и целлюлаза, и, возможно, они играют определенную роль в 

биологическом разложении органических остатков. Во время 

трофической фазы плазмодин размножаются за счет их рас-
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падения на отдельные фрагменты, а при наступлении неблаго­

приятных условий распадаются на части, каждая из которых 

покрывается оболочкой и превращается в макроцисту или 

сферулу. На дневную поверхность плазмодин миксогастрид 

выходят лишь при переходе к спороношению. 

При спороношении плазмодий может целиком превра­

щаться в спорофор (плазмодиокарп), но часто он образует 

большое число мелких одиночных, самых разнообразных по 

морфологии спорангиев. Они могут сливаться и приобретать 

общую оболочку, сохраняя (псевдоэталии) или не сохраняя 

свою индивидуальность- эталип (рис. 64). Оболочки спо­
рофоров твердые, состоят из веществ, близких к целлюлозе, 

часто содержат известь и ярко окрашены: красные, желтые, 

серые, коричневые, оранжевые. 

Выход спор из спорангиев и спорофоров в окружающую 

среду происходит либо в результате общего или частичного 

разрушения оболочки, либо за счет образования специальных 

отверстий. Эффективному разлету спор способствует наличие 

у некоторых групп миксогастрид псевдокапиллиция, пред­

ставляющего собой систему нитей, пленок, палочковидных, 

трубчатых структур, располагающихся внутри спорофора и 

препятствующих за счет гигроскопических изменений их 

длины слипанию спор. Споры разносятся воздушными по­

токами, водой, животными. Обобщенная схема жизненного 

цикла миксогастрид представлена на рисунке 65. 
Спорофоры некоторых миксогастрид, например Lycogala 

epidendrum, удивительно похожи на плодовые тела гастеро­
мицетов и придают им грибаподобные черты. Однако уже во 

второй половине XIX в. А. де Бари показал принципиальные 
различия между миксогастридами и грибами, а их видимое 

сходство объяснял конвергентной эволюцией (приспособле-
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нием к одинаковым экологическим условиям), а не фило­

генетической близостью. Он рассматривал миксогастриды в 

качестве простейших животных с грибоподобными чертами 

и дал им название Mycetozoa- грибы-животные. 

Рис. 64. Спорофоры миксомицетов: 
А- спорангий (1- перидиум, 2- капИ11лиций, 3- споры, 

4- колумелла, 5- ножка), В- эталий, С- псевдоэталий (Scagel et al., 
1966), D- nла3Модиокарп 

Миксогастриды - это космополитная группа. Особенно 

широко они представлены в лесных экосистем~, где раз­

виваются на коре живых деревьев (кортикальные виды), на 

валежной и сухостойной древесине (ксилобионтные виды), в 

лесной подстилке (подстилочные виды), на мхах (бриофиль­

ные виды), грибах (микофильные виды) и помете травоядных 

животных (копрофильные виды). 
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Рис. 65. Жизненный цикл миксогастрид (Рейвн и др., 1990): 
1 -сnорангий, 2- сnоры, 3- зооспоры, 4- миксамебы, 5- копуляция 

зооспор и миксамеб, 6- молодой диплоидный плазмодий, 7- зрелый 

диплоидный плазмодий 

Более 70 видов миксогастрид можно культивировать в 
лабораторных условиях на естественных субстратах, а один 

из них - Physarum polycephalum - проходит весь жизнен­

ный цикл на искусственной питательной среде. Это делает 

их удобными объектами для цитологических, биофизических 

и генетических исследований. 
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Контрольные вопросы 

для самостоятельной подготовки 

1. Какие организмы относятся к rрибоподобным протозоа? 
2. Что такое плазмодий и псевдоплазмодий? 
3. Чемэталии отличаются от псевдоэталиев? 
4. Назовите основные этапы жизненного цикла диктио­

стелид. 

5. При каких условиях образуются микеамебы и зооспоры 
у миксогастровых? 

6. Назовите отличия между акразидами и диктиостели­
дами. 

7. Чем отличаются первичные и вторичные плазмодни 
плазмодиофорид? 

J. Зак. 669 
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1. Как называются споры бесполого размножения 
аскомицетов: 

а) аскоспоры; 

б) конидии; 

в) зооспоры; 

г) спорангиоспоры. 

2. Какая фаза развития у аскомицетов преобладает: 
а) гаплоидная; 

б) диплоидная; 

г) дикариотическая. 

3. Составьте правильную схему жизненного цикла 
Dictyostelium discoideum: 

(а) псевдоплазмодий; 

(б) спорофор; 

(в) амеба; 

(г) агрегация амеб; 

(д) спора. 

4. Как меняется движение плазмодни миксогастровых 
миксомицетов при переходе к спороношению: 

а) положительный трофотаксис сменяется на отрицатель­

ный; 

б) положительный гидротаксис сменяется на отрица­

тельный; 
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в) положительный фототаксис сменяется на отрицатель­

ный; 

г) отрицательный фототаксис сменяется на положитель­

ный. 

5. Назовите экологическую группу грибов по ее опи-
санию: 

а) питаются мертвым органическим веществом; 

б) поражают растения и животных; 

в) имеют приспособления для активного захвата мелких 

беспозвоночных животных; 

г) вступают во взаимовыгодные союзы с водорослями; 

д) образуют связи с корневыми системами древесных и 

травянистых растений. 

6. Гимеиий это-
а) мицелиальный слой; 

б) особая покоящаяся структура; 

в) слой базидий; 

г) форма плодового тела. 

7. Отметьте те признаки, которые подходят к описанию 
головневых грибов: 

а) облигатные паразиты; 

б) в жизненных циклах имеется сапротрофная стадия; 

в) вызывают локальное заболевание злаковых и осоковых 

растений; 

г) фрагмобазидии развиваются на покоящихся структу­

рах - устоспорах. 

9* 

8. Тип базидии у трутовых грибов: 
а) фрагмобазидия; 
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б) гетеробазидия; 

в) холобазидия. 

Грибаподобные хромисты и nротоэоа 

9. Какие признаки не изменяют водоросли в лишай-
никах: 

а) исчезает половое размножение; 

б) автотрофный способ питания; 

в) увеличивается размер клеток; 

г) состав фотосинтетических пигментов; 

д) исчезают подвижные стадии; 

ж) снижаются скорость роста и содержание запасных 

веществ. 

10. Какой тип плодового тела у спорыньи: 
а) клейстотеций; 

б) перитеций; 

в) апотеций. 

11. Когда в ходе жизненного цикла происходит редук-
ционное деление у сумчатых грибов: 

а) при образовании аска; 

б) при созревании аскоспор; 

в) при образовании плодового тела; 

г) при выходе аскоспор в окружающую среду. 

12. Тип питания плазмодин миксогастровых миксо-
мицетов: 

а) пиноцитоз; 

б) экзогенное питание; 

в) фагоцитоз; 

г) автотрофное питание. 
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13. Укажите место расположения вторичного плазмо-
дня Plasmodiophora brassicae: 

а) почва; 

б) клетки корневых волосков; 

в) клетки коры корня. 

14. Кем была открыта симбиотическая природа ли-
шайников: 

а) А. А. Еленкиным; 

б) С. Швенденером; 

в)Дж. Реем; 

г) А. де Бари. 

15. Расположите последовательно типы спороношений 
в жизненном цикле Puccinia graminis: 

а) базидиоспоры; 

б) эцидиоспоры; 

в) пикноспоры; 

г) телейтоспоры; 

д) урединиоспоры. 

Ответы: 1) б; 2) а; 3) б, д, в, г, а; 4) г; 5) сапротрофы, па­
разиты, хищные, симбиотрофы, симбиотрофы; 6) в; 7) б, в, 
г; 8) в; 9) б, г; 10) б; 11) б; 12) в; 13) в; 14) б; 15) а, в, б, д, г. 
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СЛОВАРЬ ТЕРМИНОВ 
(в скобках термин на патинеком я3ыке) 

Автотроф (autotroph) -организм, синтезирующий органические 
вещества из углекислого газа с использованием в качестве источника 

энергии солнечного света (фотоавтотрофы) или неорганических веществ 
( хемоавтотрофы ). 

Акинета (akinete)- неподвижная покоящаяся спора, образующаяся из 
вегетативной клетки путем утолщения ее клеточной оболочки. 

Аллель (alleles)- одно из возможных структурных состояний гена. 
Альгологии (algo/ogy)- наука о водорослях. 
Амебоидный (amoeboid)- организм, напоминающий амебу по форме, 

типу движения и т. д. 

Аваморфа -см. Несовершенная стадия. 

Анаэроб (anaerobe)- организм, способный жить в среде без кислорода. 
Анизогамии (anisogamy)- половой процесс, в ходе которого сливаются 

морфологически различающиеся гаметы. 

Антеридий (antheridium)- одноклеточный или многоклеточный поло­
вой орган, формирующийся при оогамии, в котором образуются неподвиж­

ные (спермин) и подвижные со жгутиками (сперматозоиды) половые гаметы. 

Антибиотик (antiblotic) - вещество антибактериального действия, 

образуемое бактериями, грибами. 
Аиланогамета (aplanogamete) - неподвижная гамета. 
Апланоспора (aplanospore) - неподвижная спора. 

Апотеций (apothecium)- плодовое тело чашевидной или дисковидной 
формы, характерное для одной из групп сумчатых грибов-дискомицетов. 

Артроспоры (arthrospores) - конидии, образующиеся при фрагмен­

тации гиф. 
Аск, сумка (ascus)- мейоспорангий сумчатых грибов, где происходит 

карногамня (слияние ядер дикариона), мейоз с образованием гаплоидных 

аскоспор. 

Аскогеннаи rифа (ascogenous hypha)- дикариотическая гифа, воз­
никающая при половом процессе у сумчатых грибов и образующая аски. 

Аскоrон (ascogonium)- половая клетка, женский гаметангий сумчатых 
грибов. 
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Аскокарп (ascocarp), или аскома, - плодовое тело сумчатых грибов, 
внутри или на поверхности которого формируются сумки с аскоспорами. 

Аскоспоры (ascospores)- споры сумчатых грибов, образующиеся в 
асках. 

Аскострома ( ascostroma)- мицелиальное образование без выраженной 
оболочки, внутри которого образуются полости (локулы) с битуникатными 
асками. 

Аукснлирная клетка (auxiliary се//) - клетка, в которую у красных 

водорослей перемешается образовавшееся при половом процессе дипло­

идное ядро и дающая начало развитию карпоспорофита. 

Ауксоспора (auxospore)- зиготадиатомовых водорослей с эластичной, 
растягивающейся оболочкой. 

Базндиокарп (basidiocarp), или базидиома, - плодовое тело базиди­

ального гриба, внутри или снаружи которого формируются базидии. 
Базндноспора (basidiospore) - спора, формирующаяся экзогенно на 

холо- или фрагмобазидиях. 
Базидня (basidium) - одноклеточная или многоклеточная структура, 

на которой после карногамни и мейоза формируются гаплоидные базиди­
оспоры. 

Бакrернофагн (bacteriophages) - вирусы, развивающиеся в бактери­
альных клетках. 

Бентосвый (benthonic) - прикрепленный или живущий в донных от­

ложениях организм. 

Бесполое размножение (asexual reproduction) - воспроизводство 
особей при вегетативном размножении специализированными структура­

ми, фрагментами таллома, а также в результате бинарного деления клеток, 

почкования, образования подвижных (зооспоры) или неподвижных спо­

рангиоспор, конидий. 

Бинарное деление (blnary jission)- бесполое размножение, при кото­
ром клетка делится с образованием двух дочерних клеток. 

Биполярный (Ьipolar) - один из вариантов половой совместимости 

грибов, определяемой двумя аллелями. 
Бнтуннкатный аск (bltunicate ascus)- ас к с двухслойной оболочкой. 

Вегетативное размножение (vegetative reproduction) - один из 

способов бесполого размножения с образованием новой особи из части 
родительской. 

Вольва (volva)- чашевидный остаток общего покрывала в основании 
ножки агарикоидных гименомицетов. 

Гамета (gamete) - половая клетка, сливающаяся с другой гаметой с 

образованием зиготы. 
Гаметангнй (gametangium) - одноклеточная или многоклеточная 

структура, образующая гаметы. 
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Гаметофит (gametophyte)- rаnлоидный организм, образующий гаметы. 
Гаплоидвый (haploid) -имеющий одинарный (n) набор хромосом. 
Гаптонема (haptonema) - клеточная органелла, характерная для 

гаптофитовых водорослей и служащая для их прикрепления к субстратам. 
Гаусторня (haustorium)- гифа паразитических грибов, проникающая 

в клетку и абсорбирующая питательные вещества. 

Гетерокарнотический (heterokaryotic)- мицелий, в клетках которого 
присутствуют ядра двух или более различных генетических типов. 

Гетероконтный (heterocont)- организм, несущий жгутики различной 
длины. 

Гетеромерный (heteromerous) - лишайниковый таллом, в котором 

водоросли образуют выраженный слой. 
Гетероталлизм (heterotha/lism) - явление самостерильности у гапло­

идных организмов, когда половой процесс возможен только междугаметами 

или особями, гетероаллельными по локусам спаривания. 

Гетеротроф (heterotroph) - организм, питающийся органическими 
веществами, поглощаемыми из окружающей среды. 

Гетероциста (heterocyst) - не фотосинтезирующая, с утолщенной 

оболочкой, азотфиксирующая клетка нитчатых талломов синезеленых 
водорослей. 

Гимений (hymenium)- слой, состоящий из сумок (аскогимений) или 
базидий, а также некоторых стерильных структур: парафизы, цистиды. 

Гименофор (hymenophore)- структура, на которой образуется гимений: 
трубки, пластинки, шипы и т. д. 

Гниотека (hypotheca) - внутреннu, меньшая часть панциря диато­
мовых водорослей. 

Гифа (hypha)- многоклеточная или несептированная нить, из которых 
состоит мицелий грибов. 

Глеба (g/eba)- спорообразующая часть плодовых тел гастеромицетов. 
Гликоген (glycogen) - запасное вещество, накапливающееся в цито­

плазме настоящих грибов и животных и представляющее собой а-глюкан. 
Гомеомерный (homoiomerous) - таллом лишайника, в котором водо­

росли распределены равномерно. 

Гомоталлизм (homota/Jism) - явление самооплодотворенИJI у гапло­

идных организмов (слияние гамет одной особи). 
Гонимоблает (gonimoЬ/ast) - нитевидный вырост, образующийся у 

красных водорослей либо из карпогона, либо из ауксилярных клеток, в 

каждой клетке которого формируется по одной диплоидной карпоспоре. 
Гормогопий (hormogonium)- многоклеточный, подвижный фрагмент 

таллома нитчатых синезеленых водорослей, обеспечивающий их бесполое 

размножение и расселение. 

Дикарнон (dicaryon)- пара гаплоидных синхронно деЛIIщихся ядер. 
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Дикариотнческий (dicaryotic) - мицелий, состоящий из клеток с 

дикарионами. 

Диплондный (dip/oid) - организм, имеющий двойной набор (2 n) 
хромосом. 

Жrутнк (ffage//um) - длинная, нитевидная, гладкая или с выростами 

клеточная органелла, придающая nодвижность клетке. 

Жизненный цикл (/ife сус/е)- последовательность фаз роста и разви­

тия организма от зиrоты до образования гамет или, при отсуrствии половой 

репродукции, от прорастания rаплоидных митоспор до их образования. 

Зиrоспора (zygospore) - покоящаяся спора, образующаяся из зиrоты 

у зиrомицетов. 

Зиrота (zygote)- диплоидная клетка, возникающая при слиянии rамет. 
Зооксантелла (zooxanthe//ae) - динофитовая водоросль-симбионт в 

клетках беспозвоночных животных. 

Зооспора (zoospore) - подвижная спора с одним или несколькими 

жгутиками. 

Зооспоранrнй (zoosporangium) - спорангий, в котором образуются 

зооспоры. 

Изидни (isidium)- выросты на талломах лишайников, обеспечивающие 
их размножение как комплексных организмов. 

Изоrамии (isogamy) - слияние гамет, не отличимых по размерам и 

форме. 

Изоконтный (isocont) -организм, несущий равной длины жгутики. 
Иноперкулитный (inopercu/ate) - спорангий, открывающийся на­

верху щелью. 

Капиллиций (capi//itium)- система нитей, меняющих длину в зависи­
мости от влажности окружающей среды и препятствующих слипанию спор 

в плодовых телах гастеромицетов и миксогастровых слизевиков. 

Кариоrамии (karyogamy)- слияние ядер при половом процессе. 
Каротннонды (carotenoids)- желтые, оранжевые, красные пигменты 

еветоеобирающих комплексов, представлены каротинами и ксантофиллами. 
Каротины (carotenes) - желто-оранжевые пигменты из группы 

каротиноидов, представляющие собой изопреноидные углеводороды, не 

содержащие атомов кислорода С40Н56• 

Карпогон (carpogonium) - гаметангий красных водорослей, содер­

жащий ядра. 

Карпоспора (carpospore) - диплоидная спора, формирующаяся у 

красных водорослей либо непосредственно в карпоrоне, либо в клетках 

гонимобласта- карпоспорофита. 

Карпоспорофнт ( carposprophyte)-диплоидная генерация в жизненных 
циклах красных водорослей, развивающаяся при оплодотворении карпогона 
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либо непосредственно из карпоспор (бангиевые), либо представленная 
гонимобластами с карпоспорами (церамиевые). 

Клейстотеций (cleistothecium) - замкнутое плодовое тело сумчатых 
грибов с прототуникатными сумками. 

Колумелла (columella) - верхняя часть ножки спорофора миксоми­
цетов. 

Колонии (со/опу) - группа живущих вместе клеток, не дифференци­
рованных по строению и функциям. 

Конидиофор, конидиеносец (conidiophore) - одноклеточная или 

многоклеточная гифа, образующая конидии. 

Конидни (conidium) - спора бесполого размножения зигомицетов, 
сумчатых и базидиальных грибов, образующаяся экзогенно на кониди­
еносце. 

Контекст (context) - стерильная внутренняя часть плодовых тел ба­
зидиальных грибов. 

Концептакул (conceptacle) - полости в талломе фукусовых, внутри 
которых формируются гаметангии. 

Конъюгации (conjugation) - половой процесс, при котором цитога­
мия и карногамня протекают в конъюгационных каналах или в одной из 

конъюгирующих клеток. 

Крахмал (starch) - полисахарид, моиомером которого ЯВЛI!ется аль­
фа-глюкоза, накапливающийся как запасное вещество в клетках зеленых, 

динофитовых, криптофитовых водорослей, а также гетеротрофных хромист 
(гифохитридиевые и оомицеты). 

Кеантофалл (xanthophy/1) - пигмент каротинаидной группы, пред­
ставляющий собой окисленную форму каротинов, поглощает сине-фио­

летовую часть спектра. 

Ксилан (:xylan)- водорастворимый полимер ксилозы, присутствующий 
в клеточных стенках красных и зеленых водорослей. 

Ламинарин (laminarin) - полисахарид, накапливающийся в клетках 
охрофитовых водорослей и оомицетов (миколаминарин) в качестве запас­

ного вещества. 

Лиmнн (lignin)- полимерное соединение (продукт полимеризации 

ароматических спиртов; основной мономер - конифериловый спирт), 
присутствующее в первичных и вторичных клеточных стенках сосудистых 

растений и устойчивое к разложению. 

Лишайниковая кислота (/ichenic acid) - керастворимое в воде со­

единение, образующееся у аскомицетных лишайников. 
Локула (/оси/е) - полость в аскостроме с отверстием для выхода 

аскоспор. 

Маинан (mannan) - полимер маннозы, присутствующий в клеточных 

стенках красных, зеленых водорослей и дрожжей. 
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Маетигонема (mastigoneme) - волосовидные выросты у перистых 

жгутиков. 

Материнская клетка (mother се/1)- клетка, при делении которой об­

разуется две или более дочерних клеток. 

Мейоз (meiosis) - редукционное деление диплоидных ядер с образо­

ванием гаплоидных ядер. 

Мейоспора (meiospore) - гаплоидпая спора, образующаяся в резуль-

тате мейоза. 

Микобионт (mycoblont) - грибной компонент лишайников, микориз. 

Микологии (mycology) - наука о грибах. 

Микориза (mycorrhiza)- симбиоз мицелия гриба и корней, корневид­
ных органов растений. 

Микеамеба (myxamoeba) - амебоидная клетка в жизненном цикле 

слизевиков. 

Миксотроф (mixotroph) - организм, сочетающий фотоавтотрофное и 

гетеротрофное питание. 

Митоз (mitosis) - деление ядра без редукции числа хромосом в об­

разовавшихся дочерних ядрах. 

Митоспора (mitospore) - гаплоидная или диплоидная спора, образо­

вавшаяся в результате митоза. 

Мицелий (mycelium) - таллом грибов из многоклеточных или не­

септированных гиф. 

Многокамерный (plurilocular) - многоклеточный гаметангий, спо­

рангий бурых водорослей. 

Монокарнотический (monokaryotic) - одноядерный. 

Моноспора (monospore) - гаплоидмая спора, образующаяся при 

мейозе в любой вегетативной клетке (моноспорангии) диплоидных тал­

ломов красных водорослей порядка Bangiales и дающая начало развитию 
гаметофита. 

Мурени (murein) - полимер, состоящий из сахаров и аминокислот 

(пептидогликан), являющийся важнейшим компонентом бактериальных 

клеточных стенок синезеленых водорослей. 

Муrуализм (mutualism)- обоюдовыгодное сожительство двух и более 
организмов. 

Несовершеннаи стадии (imperfect stage), анаморфа- стадия в жиз­

ненных циклах грибов, когда они размножаются бесполым способом -
конидиями. 

Песовершеиные грибы (mitosporic fungi) - грибы, у которых неиз­

вестно или отсутствует половое размножение. 

Одиохозиинный (autoecious)- паразитический организм, проходящий 
жизненный цикл на одном растении-хозяине. 
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Оогамии (oogamy) - половой процесс с участием крупных непод­

вижных, образующихся в оогониях, и мелких подвижных (со жгутиками, 

сперматозоиды) или неподвижных (без жгутиков, спермин), образующихся 

в антеридиях гамет. 

Оогоний (oogonium)- одноклеточный или многоклеточный гаметан­
гий, формируюшийся при оогамном половом процессе. 

Oocnopa (oospore) - покоящаися спора, развивающаися из зиготы у 

гетеротрофных хромист- оомицетов. 

Оосфера ( oosphere)- гамета, образуюшах си в оогонии гетеротрофных 
хромист - оомицетов. 

Оперкулитный (operculate) - спорангий, аск, открывающийся для 
выхода спор своеобразной крышкой или колпачком. 

Органелла (organelle)- специализированная на определенных функ­
циях часть клетки, например ядро, митохондрия, хлоропласт и др. 

Панцирь (armor)- плотный наружный покров, сплошной (эвгленовые, 
золотистые водоросли), из двух половинок (диатомовые) или из щитков, 

чешуек (динофитовые, некоторые золотистые водоросли). 

Парамилон (paramy/on)- запасной полисахарид в клетках эвгленовых 
водорослей. 

Парасексуальный цикл (parasexual cycle) - аналог полового про­

цесса у несовершенных qшбов, в ходе которого сливаются и разделяются 

гетерокариотические гаплоидные ядра. 

Парафиза (paraphysis) - стерильные, не образующие споры, гнфы, 

располагающиеся между базидиями, сумками. 

Патогенный (pathogenic) - организм, фактор, вызывающий заболе­

вание. 

Пелликула (pellicle) - белковах мембрана у эвгленовых водорослей. 

Первичные продуценты (primary producers) - фотосинтезирующие 

организмы, способные конвертировать солнечную энергию в энергию хи­

мических связей органических соединений. 

Перидий (peridium) -оболочка спорангия у миксомицетов н плодовых 
тел гастеромицетов. 

Перипласт (perip/ast) - белковая мембрана, окружающах протопласт 

у некоторых групп водорослей. 

Перитеций (perithecium) - плодовое тело сумчатых грибов с отвер­
стием в верхней части для выхода аскоспор. 

Пигмент (pigment) -окрашенное вещество. 
Пикиида (pycniduim) - микроскопическая полость, где образуются 

конидин сумчатых и несовершенных грибов. 
Пиреноид (pyrenoid)- органелла, ассоциированная с хлоропластами, 

часто является центром образования крахмала. 
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Плазмогамии (plasmogamy) -слияние протопластов двух гаплоидных 
гамет в ходе полового проuесса. 

Плазмоднй (p/asmodium)- голая uитоплазматическая масса с эластич­
ной оболочкой, подвижная. 

Плазмоднокарп (plasmodiocarp)- спорофор, в который целиком пре­
вращается плазмодий миксомицетов. 

Планктон (plankton) -микроскопические организмы, находящиеся в 
воде во взвешенном состоянии. 

Планогамета (p/anogamete) - подвижная со жгутиками гамета. 

Планознгота (planozygote) - подвижная зигота, возникающая при 

слиянии подвижных гамет, имеет удвоенное (по отношению к гаметам) 

число жгутиков. 

Планоспора (planospore)- подвижная спора с одним или несколькими 
жгутиками, или, другими словами, зооспора. 

Пластида (plastid)- фотосинтезирующая органелла эукариотических 
клеток. 

Подецнй (podetium) - вторичное ответвление лишайникового таллом а, 
на котором образуются апотеции. 

Покрывало (vei/) - миuелиальная пленка, закрывающая гименофор 

(частное покрывало) или все плодовое тело (общее покрывало) агарикоид­

ных гименомицетов. 

Половое размножение (sexua/ reproduction) -слияние гамет с после­
дующим мейозом и рекомбинацией. 

Полисахарид (polysaccharide) - соединение, состоящее из трех и 

более простых сахаров. 

Почкование (budding) - тип бесполого размножения у дрожжевых 

грибов. 

Протонема (protonema)- однорядная нить, которой прорастает зигота 
у харовых водорослей. 

Протопласт (protop/ast) - клетка без жесткой оболочки. 

ПротО"I)'НИкатный аск (prototunicate ascus) - аск, сумка с однослой­

ной оболочкой. 

Прижка (c/amp) -боковая дугообразная структура между смежными 
клетками дикариоткческой гифы базидиальных грибов, формирующаяся при 

делении клеток и обеспечивающая получение ими двух разнородных ядер. 

Псевдокапиллиций (pseudocapi/litium) - нити в плодовых телах 

миксомицетов. 

Псевдоплазмодий (pseudoplasmodium) - многоклеточная структура, 

образующаяся у клеточных слизевиков в результате объединения миксамеб. 

ПсеJЩоэталий (pseuduaetha/ium)- спорофор миксомицетов, состоящий 
из сросшихся спорангиев с общей внешней оболочкой. 
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Разнохозиинный (heteroecious) - паразит, жизненный цикл которого 
проходит на двух или более растениях-хозяевах. 

Рецептакул (receptacle) - нижняя часть (ножка) плодовых те,~ фал­
люсовых грибов. 

Ризина (rhizine)- пучок гиф, служащий для прикрепления лишайников 
к субстрату. 

Ризоиды (rilizoids)- корневидные выросты на талломах водорослей и 
грибов, служащие для прикрепления к субстрату, а также для поглощения 
воды и минеральных элементов. 

Ризомицелий (rhyzomycelium) - одноклеточный таллом с тонкими 
корневидными выростами, ризоидами. 

Сапротроф (saprotroph) - гетеротрофный организм, питающийся за 
счет разложения органических веществ отмерших организмов. 

Симбиоз (symblosis)- форма совместного функционально связанного 
существования разноименнь!Х организмов, отношения между которыми 

паразитические или мутуалистические. 

Сингамни (syngamy) - слияние гамет с образованием зиготы. 

Сифоновые (siphonous)- зеленые и желтозеленые водоросли с много­
ядерными несептированными талломами. 

Склероций (sclerotium)- покоящаяся структура с плотной оболочкой 
и запасом питательных веществ в плазмодиальной массе (миксомицеты) 

или в гифах (грибы). 

Совершенная стадии (perfect stage), телеоморфа- стадия в жизнен­
ном цикле грибов, во время которой они размножаются половым способом. 

Соматогамни (somatogamy) - слияние соматических, вегетативных 

клеток. 

Соредни (soredia)- одна или несколько клеток водорослей, окружен­
ных гифами грибов, которыми лишайники размножаются как комплексные 

организмы. 

Сперматогопий (spermatogonium)- кувшиновидная микроскопическая 
полость, где образуются спермации (пикноспоры) ржавчинных грибов. 

Сперматозоид (spermatozoon) - подвижная, жгутиконоекая половая 

гамета, образующаяся в антеридях у водорослей с оогамным половым 
процессом. 

Спермаций (spermatium)- неподвижная клетка, выполняющая функ­
цию мужской гаметы у красных водорослей и ржавчинных грибов. 

Спермий (sperm) - неподвижная (безжгутиковая) половая гамета. 
Спора (spore)- общее название одноклеточных или многоклеточных 

репродуктивных структур водорослей и грибов, образующихся при бесполом 

и половом размножении. 

Спорангий (sporangium) - структура, внутри которой формируются 

споры. 
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Спорангиоспора (sporangiospore) - спора, образующаяся внутри 

спорангия. 

Спорофит (sporophyte)- диплоидный организм у видов с гаплоидной 
и диплоидной стадиями в жизненных циклах. 

Спорофор (sporephore) - общее название спороносных структур 

слизевиков. 

Статоепора (statospore) - покоящаяся спора, образующаяся внутри 

вегетативной клетки. 

Створка (valve) - верхняя или нижняя часть панциря диатомовь1х 

водорослей. 

Стеригма (sperigma) - тонкий вырост в верхней части базидии, не­

сущий базидиоспору. 

Стигма (stigma) - светочувствительное пятно в подвижных (жгу­

тиконосных) клетках водорослей, крайне редко встречается у зооспор 

хитридиевых грибов. 

Субстрат (substrate)- вещество, к которому прикрепляются бентосные 
водоросли или в котором развивается мицелий грибов. 

Таллом (thallus) - вегетативное тело водорослей, не расчлененное 

на стебель, листья, корни, а также грибов и грибоподобных организмов. 

Телейтопустула, телиум (telium)- структура, образующаяся на злаках 
и производЯщая телноспоры ржавчинных грибов. 

Телеоморфа- см. Совершенная стадия. 

Телноспора (teliospore) -толстостенная покоящаяся спора ржавчинных 
грибов, прорастающая с образованием фрагмобазидии. 

Тетраполирный (tetrapolar) - вариант половой совместимости у 

грибов, контролируемый четырьмя аллелями. 

Тетраспора (tetraspora) - гаплоидмая спора, образующаяся у красных 

и бурых водорослей в тетраспорангиях. 

Тетраспорангий (tetrasporangium)- клетка тетраспорофита, внутри 
которой образуется по четыре гаплоиднь1х споры, или тетраспоры. 

Тетраспорофит (tetrasporophyte) - диплоидная стадия в жизненных 

циклах красных водорослей порядка Ceramia/is, в клетках которого (тетра­
спорангиях) образуются гаплоидные тетраспоры. 

Тилакоиды (thylakoid) - окруженные мембранами участки внутри 

хлоропластов и в клетках цианобактерий, где происходят светозависимые 

реакции фотосинтеза. 

Трансдукции (transduction) - перенос генетического материала из 

одной бактериальной клетки в другую при участии бактериофагов. 

Трансформащtи (transformation)- внедрение генетического материала 
из окружающей среды в бактериальные клетки. 
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Трихогина (trichoю•ne)- удлиненная часть карпогона (красные водо­

росли) или аскогона (сумчатые грибы). 

Трихоцист (trichocyst) - органелла, «выстреливающая» при хими­

ческом или механическом раздражении, выполняет защитную функцию. 

Тропизм (tropism) -двигательный ответ организма на внешний раз­
дражитель (освещение, влажность и т. д.). 

УН1tl)'t1Икатный аск (unitunicate ascнs)- аск с однослойной оболочкой. 

Урединиум, урещtй (uredium) - структура, в которой формируются 
уредоспоры ржавчинных грибов. 

Уредоспора (ш·edospore)-дикариотическая спора ржавчинных грибов, 
образующаяся летом на злаках. 

Фикобилиttы (pl1)'cobllins) - вспомогательные фотосинтетические 

пигменты красных и синезеленых водорослей: фикоцианин, фикоэритрин. 

Фотоавтотроф (photo-allfhotroph) - организм, использующий в каче­
стве источника энергии солнечный свет. 

Фотобионт (photoblont) - растительный компонент лишайника, ми­
коризы. 

Фрагмобазидия (phragmobasidium) - базидия, разделенная попереч­
ными или продольными перегородками. 

Хемоавтотроф (chemoautotroph) - автотрофный, ассимилирующий 

С02 организм, получающий энергию в результате окисления или восста­
новления неорганических веществ. 

Хитин (chitin)- соединение из группы азотсодержащих полисахаридов, 
входит в состав клеточной стенки грибов и бактерий, основной компонент 

кутикулы беспозвоночных. 

Хламидоспары (ch/amydosp01·es)- толстостенные покоящиеся споры 
грибов. 

Хлоропласт (ch/orop/ast)- клеточный органоид, содержащий хлоро­
филл и каротиноиды. 

Хлорофилл (ch/orophyl/)- общее название зеленых фотосинтетиче­
ских пигментов. 

Холобазидия (ho/obasidium} -одноклеточная базидня. 
Хологамия (ho/ogam}~- тип полового процесса, при котором копули­

руют не половые клетки, а целые особи, не отличающиеся друг от друга. 
Холокарпический (ho/ocarpic)- организм, целиком превращающийся 

в репродуктивную структуру. 

Хризоламинарин (chryso/aminarin)- полисахарид, откладывающий­
си в качестве запасного вещества в клетках золотистых и желтозеленых 

водорослей. 

Хромосома (chromasome)- ядерная структура в виде нитей или палочек 
хроматина, несущая гены. 
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Хроматин (chromatin) - окрашиваемые нуклеопротеидные (ДНК + 
белки) нити хромосом. 

Целлюлоза (ce/lulose) - нерветворимый в воде полисахарид из 

Р-глюкозы, главная составная часть клеточных оболочек всех высших рас­

тений, зеленых водорослей, присутствует и в клеточных оболочках красных, 

охрофитовых, динофитовых водорослей, а также гетеротрофных хромист 

(гифохитридиевые и оомицеты). 

Цеиобий (coenoblum) -колония с постоянным числом определенным 
образом упорядоченных клеток. 

Ценоцитный (coenocyte)- многоядерный несептированный мицелий 
гифохитридиевых и зиrомицетных грибов. 

Цефалодиум (cephalodium)- округлый вырост на слоенише листоватых 
лишайников, содержащий носток. 

Циста (cyst)- покоящаяся структура, часто с утолщенной оболочкой 
и предназначенная для переживания неблагаприятных условий. 

Цистида (cystidium)- стерильная структура в гимении базидиальных 
грибов. 

Цистокарп (cystocarp) - структура, образующаяся у красных водо­

рослей и содержащая гонимоблает (карпоспорофит) и окружающую ткань 

rаметофита. 
Чередование поколений (alternation of generations) - чередование 

гаплоиднога и диплоидноrо поколений (гаметофита и спорофита). 
Щель, киль (keel)- канал или щель в створке диатомовых водорослей. 
Эндоспора (endospore)- спора, формирующаяся внутри родительской 

клетки. 

Эпиrейный (epigeous)- лишайник, растущий на почве. 
Эпитека (epiteca) - наружная большая часть панциря диатомовых 

водорослей. 

Эпифит (epiphyte) -организм, обитающий на поверхности растения, 
но не вступающий с ним в какие-либо трофические отношения. 

Эталий (aethalium) - спорофор миксомицетов, образующийся в 
результате слияния спорангиев, с образованием одной общей оболочки и 

внутренней полости. 

Эукарпический (eucarpic) - организм с четко ограниченными веге­
тативной и репродуктивной частями. 

Эцидий ( aecium)- структура, в которой формируются дикариотические 
споры ржавчинных грибов. 

Яйцеклетка ( ovum)- половая гамета, образующаяся в ооrонии у водо­
рослей с оогамным половым процессом. 
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УКА3АТЕЛЬ ЛАТИНСКИХ 
НА3ВАНИЙ 

А 

Acarosporontycetidae 182 
Acetabularia 103, 104 
Agaricomycetes 192 
Agaricomycotina 191, 192 
Agaricus 194, 195 
Agaricus Ьisporus 194, 195 
Agonomycetes 186 
Allomyces 140 
Allomyces arbusculus 141 
Alveolates 33, 86 
Amanita 194, 195 
Amanita muscaria 195 
Amanita phalloides 195 
Amanita virosa 195 
AmoeЬidales 148 
Anabaena 25, 27, 30 
Anabaenopsis 25 
Anisolpidiaceae 217 
Anisolpidium ectocarpi 218 
Anthoceras 30 
Aphanomyces 220 
AraЬis hirsuta 130 
Archaea 22 
Archaebacteria 22 
Archaesporales 149 
Archiascomycotina 153, 155 
Arthoniales 173, 182 
Arthoniomycetes 182 
Ascomycota 131, 150, 151, 153, 182, 

184, 185 
Ascomycotina 153 
Asellariales 148 
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Aspergillus 161, 162 
Asteroxylon 128 
Auricularia auricular-judae 201 
А. cornea 201 
Auriculariales 200 
Azolla 30 

в 

Bacillariales 62, 63 
Bangia 39 
Bangiales 41, 42 
Basidiomycota 131, 189, 191, 192 
Blasia 30 
Blastocladiales 140 
Blastocladiomycota 140 
Blastodiniophyceae 86 
Boletus 195 
Botrydiales 56, 57 
Botrydium 55, 57 
Bryopsidaceae 103 
Bryopsidales 99, 103 
Bryopsis 103 

с 

Caliciales 168, 173 
Candida 157 
Cannopilus 52 
Centaurium erythrea 130 
Ceramiales 41,44 
Ceratiomyxa fruticulosa 235 
Ceratium 83 



Cercozoa 229, 230 
Chamaesiphon 27 
Chamaesiphonales 28 
Chara baltica 113 
Chara fragilis 113 
Charales 112 
Charophyceae 107, 112 
Charophytina 89, 107 
Chlamydomonas 94, 95 
Chlamydomyxales 56 
Chlorella 93, 98 
Chlorococcales 92 
Chlorophycea 11, 90, 92 
Chlorophyta ll, 88, 89 
Chlorophytina 89, 90 
Choiromyces meandriformis 168 
Chromista 47, 86, 215,228 
Chromists 33 
Chroococcales 28 
Chroococcus 27 
Chrysapiales 51 
Chrysochromulina 77 
Chrysophyceae 48, 56 
Chrysosphaerales 51 
Chytridiales 136, 13 7 
Chytridiomycetes 136, 137 
Chytridiomycota 131, 135, 140 
Cladonia 180 

С. arbuscula 180 
С. rangiferina 180 
С. stellaris 180 

Cladophora 103, 105 
Claviceps purpurea 163 
Clavicipitaceae 163 
Closterium llO, ll1 
Coccolitus 77 
Соссотуха 17 4 
Coelomycetes 186 
Conchocelis 43 
Cordyceps 163 
Cosmarium 111 
Cryptomonadales 80,81 
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Cryptophyceae 80 
Cryptophyta 79, 80 
Cyanocystis 27 
Cyanophora 30 
Cyanophyta 24, 28 
Cyathus 199,200 
Cycas 30 
Cyclogeneratae 68 
Cyclosporophyceae 68 
Cylindrospermum 25 
Cymbella 61 
Cyperaceae 209 

D 

Dacrymycetes 192,202 
Dasycladales 99, 104 
Debaryomyces 156, 157 
Derbesia 104 
Desmidiales 110 
Desmidium ll1, ll2 
Deuteromycota 186 
Diatoma 61 
Diatomophyceae 60 
Dichotomosiphon tuberosus 103 
Dictyocha 52 
Dictyochales 52 
Dictyochophyceae 52 
Dictyostelia 233, 234 
Dictyostelium discoideum 234, 235, 

242 
Dictyota 69, 70 
Dictyotales 66, 68, 69 
Dimargaritales 147 
Dinobryon 49 
Dinokariota 85 
Dinophyceae 86 
Dinophyta 82 
Discomycetes 159, 167 
Discosphaera 77 
Distephanus 49, 52 
Diversisporales 149 
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Dothideales 169, 173 
Dothideomycetidae 159, 169 

Е 

Eccrinales 148 
Ectocarpales 66, 68 
Ectocarpus 218 
Emericella 161 
Endemosarcaceae 230 
Endocarpon 179 
Endogonales 145, 146 
Enteromorpha 101 
Entomophthorales 146 
Entomophthoromycotina 144, 146 
Epiphysis 48 
Erysiphales 165, 166 
Erysiphe 166 
Erysiphomycetes 166 
Erythrotrichia 39 
Erytropsis 84 
Euascomycotina 153 
Eubacteria 22 
Eudorina 95 
Euglena gracilis 118 
Euglenales 117, 119 
Euglenophyceae 117 
Euglenophyta 116, 117 
Eupodiscales 62, 63 
Eurotiomycetes 160 
Eurotium 161 
Evernia prunastri 181 
Excavates 33 
Exobasidiomycetes 209, 212 

F 

Filicales 127 
Fomes fomentarius 196, 197 
Fragillaria 61 
Fucales 66, 68, 71 
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Fucophyceae 66 
Fucus 70, 71 
Fungi 131,134,189,215 

G 

Geastrum 199,200 
Gimnodiniales 86 
Gloeocapsa 27, 28, 174 
Gloeochaete 30 
Gloeotrichia 25, 27 
Gloiopeltis 38 
Glomales 149 
Glomerales 149 
Glomeromycetes 149 
Glomeromycota 131, 149 
Goniotrichum 39 
Gonium 95, 96 
Gonohymenia 179 
Gonyaulax 86 
Graphium ulmi 165 
Gunnera 30 
Gyalectales 173 
Gymnodinium 83, 86 
Gyromytra 167 

н 

Halimedaceae 103 
Haptophyta 76 
Harpellales 148 
Helvella elastica 168 
Hemiascomycotina 153 
Heterococcus 55 
Heterogeneratae 68 
Heterokontes 4 7 
Heteropedia 55 
Heterothrix 55 
Hieracium pilisella 130 
Horneophyton 128 
Hydrodiction 92, 93 



Hydrurales 51 
Hydrurus 49 
Hyphochytriaceae 217 
Hyphochytriales 217 
Hyphochytriomycetes 217 
Hyphochytriomycota 216, 217 
Hyphomycetales 186 
Hyphomycetes 186 
Hypocreales 163 

Izogeneratae 68 

к 

Кickxellales 147 
Кickxellomycotina 144, 147 
Кlebsormidiophyceae 107 

L 

Laboulbeniales 171 
Laboulbeniomycetes 159, 170 
Labyrinthista 225 
Labyrinthulales 225 
Labyrinthulea 225 
Labyrinthulomycota 216,225 
Laminaria 70,71 
Laminariales 66, 68, 70 
Lecanorales 168, 173, 174 
Lecanoromycetes 167, 182 
Lecanoromycetidae 182 
Leccinum 195 
Leontodon hispidus 130 
Leotiomycetes 167 
Lichinales 173, 174 
Loculoascomycetes 169 
Lycogala epidendrum 238 
Lycoperdales 199 
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Lycoperdon sp. 200 
Lyngbya 27 

м 

Macrocystis 71 
Melanconiales 186 
Mesokariota 85 
Mesostigma 90 
Microcystis 27, 28, 30 
Micromonas 90 
Microsporidia 131, 133 
Mischococcales 56, 57 
Moniliales 186 
MonoЬlepharidales 136, 139, 142 
MonoЬlepharidomycetes 136, 139 
Morchella 167 
Morchella angusticeps 168 
Mortierellales 145 
Mougeotia 108, 111 
Mucorales 145 
Mucor mucedo 10 
Mucoromycotina 144 
Mutinus caninus 200 
Mycelia sterilia 186 
Mycetozoa 229,233,239 
Mycosphaerella punctiformis 170 
Myriangiales 169 
Myxogastria 233, 236 

N 

Navicula 61 
Naviculopsis 52 
Neocallimastigales 140 
Neocallimastigomycota 140 
Nereocystis 70, 71 
Nidulariales 199 
Noctiluca miliaris 84, 86 
Noctilucophyceae 86 
Nostoc 25,27,29,30,174 
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Nostocales 28, 29 
Nostocophyceae 28 

о 

Ochrista 47 
Ochromonadales 51 
Ochrophyta 47 
Oidium 166 
Olpidium brassicae 137, 138, 139, 142 
Oomycetes 219 
Oomycota 215, 216,218 
Ophioglossales 127 
Ophistomatales 165 
Ophistoma ulmi 165 
Oscillatoria 27 · 
Oscillatoriales 28, 29 
Ostropales 168, 173 
Ostropomycetidae 182 

р 

Pandorina 95, 96 
Paraglomerales 149 
Patellariales 173 
Paulinella 30 
Pavlophyceae 76 
Pavlova 76 
Pediastrum 93, 94 
Peltigerales 173 
Penicillium 161, 162 
Penicillium chrysogenum 161 
Percolozoa 229, 234 
Peridiniales 86 
Peridinium 83 
Peronosporales 219, 222 
Peronosporomycetes 219 
Peronosporomycetidae 219 
Pertusariales 173 
Peziza 167 
Peziza aurantia 167 
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Peziza badia 167 
Pezizomycetes 167 
Pezizomycotina 153, 159, 182 
Phaeothamniales 51 
Phaeothamnion 49 
Phaeozoosporophyceae 68 
Phallales 199 
Physarum polycephalum 240 
Phytomyxea 230 
Phytophtora infestans 222, 223, 224 
Plantae 33, 88 
Plantago lanceolata 130 
Plasmodiophoraceae 230 
Plasmodiophorida 230 
Plasmopara viticola 223 
Plectomycetes 159, 160 
Pleosporales 170 
Pleosporomycetidae 169, 170 
Pleurocapsales 28 
Plasmodiophora brassicae 230, 232, 

245 
Роасеае 209 
Polyphagus euglenae 135, 136 
Polysiphonia 39, 44 
Porphyra 37,38,39,42 
Porphyridiales 41 
Porphyridium 39 
Prasinophyceae 90 
Prochloroccocus 23 
Prochloron 23 
Prochlorophyta 23 
Prochlorothrix 23 
Prorocentrum 86 
Protomycetaceae 155 
Protostelia 233, 235 
Protozoa 148,215 
Prymnesiophyceae 76 
Prymnesium 77 
Pterosperma 90 
Puccinia coronata 206 
Puccinia graminis 205, 207, 245 
Pucciniales 204 



Puccinia triticina 206 
Pucciniomycetes 204 
Pucciniomycotina 191,204 
Pyrenulales 173 
Pyrenomycetes 159. 162 

R 

Rhabdonema 64 
Rhipidiomycetidae 219 
Rhizidiomycetaceae 217 
Rhizophydiales 136 
Rhodophyceae 41 
Rhodophyta 37, 41 
Rhodymenia 37 
Rhynia 128 
Ricciocarpus 30 
Rivularia 25, 27 
Rocella tinctoria 181 
Rumex acetosa 130 
Russula 193, 195 

s 
Saccharomyces cerevisiae 156, !57 
Saccharomycetales 156 
Saccharomycetes 156 
Saccharomycodes ludwigii 157 
Saccharomycotina 153, 156 
Saprolegniales 219 
Saprolegniomycetidae 219 
Scablosa columbaria 130 
Scenedesmus 93,94 
Scourfieldia 90 
Scyronema 174 
Siphonocladales 99, 105 
Sordariomycetes 162 
Sphacelaria 67 
Sphacelia 163 
Sphaeropsidales 186 
Sphaerotheca 166 
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Sphenomonadales 117, 118, 119 
Spirogira 108, 111 
Spirulina 27 
Spizellomycetales 136, 137 
Staurothele 179 
Stigonema 174 
Stigonematales 28 
Synchytrium 137 
Synchytrium endobloticum 137, 138, 

142 
Syndiniophyceae 86 
Synedra 61 

т 

Tabellaria 61 
Talaromyces 161 
Taphrinaceae 155 
Taphrinales 155 
Taphrinomycetes !55 
Taphrinomycotina 153, 155 
Teloschistales 173 
Tetragonidiales 80, 81 
Tetraselmis 90 
Thallochrysidales 51 
Tilletia 213 
Tilletia caries 213 
Tilletiaceae 212 
Tilletia controversa 213 
Tilletia laevis 213 
Tilletiales 212 
Trachelomonas 116 
Traustochytriales 225, 227 
Trebouxia 98, 174, 180 
Trebouxiophyceae 90, 98 
Tremellales 202 
Tremellomycetes 192, 202 
Trentepohlia 17 4 
Trentepohliophyceae 107 
Tribonema 55 
Tribonematales 56, 57 
Tribophyceae 54, 56 
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Trichomycetes 148 
Trifolium 30 
Tuberaceae 167 
Tuber aestivum 168 
Tuber melanosporum 168 

u 
Ulothrix 99 
Ulotrichales 99 
Ulva 101 
Ulvales 99, 101 
Ulvophyceae 90,99,106 
Ustilaginales 209, 212 
Ustilaginomycetes 209 
Ustilaginomycotina 191,209 
Ustilago 210 
Ustilago laevis 212 
Ustilago maydis 212 
Ustilago nuda 212 
Ustilago segetum 210 
Ustilago tritici 212 
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v 
Vaucheria 55 
Vaucheriales 56, 57 
Verpa bohemica 168 
Verrucariales 165, 173 
Volvocaceae 10 
Volvocales 11, 92, 94 
Volvox 10, 95, 96 
Volvox aureus 97 
Volvox globator 10, 97 
Volvox tertius 97 

z 
Zamia 30 
Zoopagales 14 7 
Zoopagomycotina 144, 147 
Zostera 225 
Zygnema 108, 111 
Zygnematales 108 
Zygnematophyceae 107 
Zygomycetes 11 
Zygomycota 131, 143, 144 
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