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ОТ РЕДАКТОРА

Разнообразие форм жизни ошеломляет. Среди этих форм видное место за-
нимают водоросли — древнейшие про- и эукариотические фотосинтезиру-
ющие организмы, ведущие свободный или симбиотический образ жизни
и встречающиеся в водной среде, внутри известнякового субстрата, в возду-
хе, в горячих источниках и льдах, в глубинах морей, океанов и на вершинах
гор, от Северного полюса до Антарктиды. По данным ученых насчитывается
35—40 тыс. видов водорослей.

Водоросли интересны как с научной, так и с практической точек зре-
ния в связи с чрезвычайной спецификой и разнообразием их морфологии
и анатомии, онтогенеза и жизненных циклов, географии и экологии. Перед
их исследователями и в настоящее время встают сложнейшие и важнейшие
проблемы, требующие своего разрешения. Благодаря компьютеризации,
использованию трансмиссионного и электронного сканирующего микроско-
пов, в связи с успехами генетики и биохимии, цитологии и физиологии про-
исходит ревизия многих таксонов водорослей различного ранга, изменение
интерпретации их объема, родственных связей, происхождения, филогенеза,
а также пересмотр классификационных схем и поиск дополнительных воз-
можностей использования полезных свойств водорослей.

Роль водорослей в природе и хозяйственной деятельности человека
чрезвычайно велика. Взаимоотношения в системе «водоросли — человек»
исключительно многообразны и подчас совершенно неожиданны. Повсе-
местное распространение водорослей в природе и обильное или массовое
их развитие в водоемах разного типа, в почве и на наземных субстратах
определяет исключительное значение этой группы споровых растений.
Помимо той естественной роли, которую водоросли играют в жизни водо-
емов и почв, они находят применение в различных отраслях хозяйства.
Их можно использовать для повышения продуктивности водоемов и плодо-
родия почв, для получения пищевых и кормовых концентратов, биоло-
гически активных веществ и др. Различные биологические, физиолого-
биохимические и другие свойства водорослей используют в рыбном,
коммунальном и сельском хозяйстве, пищевой, фармацевтической, микро-
биологической промышленности, в медицине, а также при эксплуатации
водного транспорта и гидротехнических сооружений.

Водоросли, которым свойственны характерные признаки растительных
организмов,— удобные модельные объекты для проведения разноплановых
научных исследований. Большое значение при этом имеют микроскопиче-
ские размеры многих их представителей, краткость жизненного цикла,
неприхотливость к условиям культивирования. И все же возможности прак-
тического использования водорослей еще далеко не исчерпаны, а методы
управления их жизнью и развитием только намечаются.

Значение водорослей в научной и хозяйственной деятельности чело-
века не ограничивается изложенными выше аспектами. Современная альго-
логия — актуальная многоотраслевая наука, объем которой, в связи с
разнообразием объектов исследования и применяемых для изучения
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методов, становится все более обширным. Приведенные выше сведения
объясняют в какой-то мере тот интерес к водорослям, который проявляют
к этим растениям альгологи и гидробиологи, биологи широкого профиля,
специалисты различных отраслей народного хозяйства.

К сожалению, до последнего времени выбор альгологической литера-
туры широкого профиля в нашей стране был крайне ограниченным. После
1978 г. в СССР вообще не было опубликовано ни одной работы, характери-
зующей в полном объеме все водоросли. Научные и научно-популярные из-
дания конца 70-х годов («Водоросли, лишайники» — 3-й том многотомного
издания «Жизнь растений», 1977; «Водоросли, лишайники и мохообразные» —
серия «Справочники-определители географа и путешественника», 1978),
во-первых, разошлись очень быстро и стали библиографической редкостью,
а во-вторых, рассматривают ограниченный круг вопросов. Вне поля зре-
ния отечественных изданий остаются, как правило, вопросы, связанные
с ботанической номенклатурой и ее применением в альгологии, со справоч-
ным аппаратом, необходимым для работы как исследователям — альголо-
гам и гидробиологам, так и специалистам, решающим прикладные задачи.

До настоящего времени в отечественной альгологической литературе не
было изданий, подобных данному справочнику. В немногочисленных ана-
логичных зарубежных работах круг затрагиваемых вопросов значительно
уже. Настоящий справочник призван служить ориентиром в разнообразных
современных научных направлениях, связанных с водорослями. Много-
образие водорослей, огромное их количество, участие в различных про-
цессах и явлениях не позволяет, конечно, в одном, даже значительном по
.объему,- издании отразить все вопросы, связанные с> их систематикой,
флористикой, происхождением, эволюцией, экологией, биологией, гео-
графией, физиологией, биохимией, цитологией и др.

При подготовке данного справочника авторы поставили следующие
.задачи: 1) на современном уровне знаний дать наиболее общие сведения о
строении,, размножении, жизненных циклах, систематике, экологии, рас-
пространении, хозяйственном значении водорослей; 2) осветить важней-
шие методы сбора, культивирования, изучения и хранения водорослей;
3) привести некоторые материалы справочного характера по альгологии.

Часть справочных материалов не включена в данный справочник от-
части из-за ограничений объема, отчасти на том основании, что эти сведения
можно найти в недавно изданных или готовящихся к изданию книгах.
.Так, в справочнике отсутствуют список сокращений фамилий авторов так-
с.онов водорослей (всех интересующихся, этим отсылаем к «Руководству
для-авторов «Флоры водорослей континентальных водоемов Украинской
ССР», 1984), а также словарь альгологических терминов (см. «Словарь
ботанических терминов», 1984).

Справочник «Водоросли» является первой попыткой объединить в од-
ном издании многоплановые и разнообразные по назначению сведения о во-
дорослях, представляющие интерес как для узких специалистов, так и для
широкого круга читателей, включая студентов вузов.

Справочник состоит из трех частей. В первой части изложены общие
вопросы альгологии: строение клетки и тела водорослей, особенности их
размножения, экология, принципы систематики, номенклатуры и т. п.
Вторая и третья части посвящены описанию таксонов прокариотических
и эукариотических водорослей соответственно.

Приложение содержит справочный материал. Курсивом в тексте вы-
делены термины, значение которых объясняется, либо термины, являющи-
еся характерными для описываемого класса явлений или определенного
•таксона.- При нумерации таблиц и рисунков выдержан следующий
принцип: первый номер соответствует первой цифре в номере раздела, вто-
рой — порядковому номеру таблицы или рисунка в данном разделе.

Авторы выражают глубокую признательность академику АН УССР
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К. М. Сытнику, который был инициатором написания справочника, рецен-
зентам — докторам биологических наук, профессорам Л. А. Сиренко
и Т. В. Догадиной, ценные советы и замечания которых способствовали
улучшению структуры книги и содержания некоторых ее разделов, докто-
ру биологических наук Н. И. Караевой и кандидату биологических
наук А. И. Иванову за ценные советы по ряду разделов рукописи справоч-
ника, а также сотрудникам Института ботаники АН УССР С. А. Блейх,
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Авторы будут искренне признательны читателям за критические отзы-
вы и рекомендации.

С. П. Вассер



ВВЕДЕНИЕ

Мир растений, насчитывающий около 0,5 млн. видов, занимает огромные
площади континентов земного шара и акватории Мирового океана, на кото-
рых образует почти сплошной покров. Даже в Антарктиде на свободных
ото льда местах растут мхи и лишайники, а поверхность ледяных и снежных
пустынь нередко покрыта разрастаниями одноклеточных водорослей. Рас-
тительность суши и океана осуществляет на Земле уникальную функ-
цию превращения в процессе фотосинтеза под воздействием солнечного
света неорганических соединений в органические, создавая тем самым воз-
можность существования на нашей планете иных форм жизни, включая
человека. Хотя в мире растений существуют и нефотосинтезирующие орга-
низмы, наиболее характерной и важной в глобальном масштабе особен-
ностью растений является их способность к фотосинтезу, к биоконсервации
солнечной энергии и углекислого газа атмосферы в виде органических сое-
динений, к выделению в ходе этого процесса кислорода, необходимого для
дыхания всех аэробных организмов, доминирующих на нашей планете. Та-
ким образом, зеленый экран суши и океана представляет собой гигантский
фотосинтетический реактор, обеспечивающий жизнь на Земле в целом.

Кроме способности к фотосинтезу растения имеют и другие своеобраз-
ные черты, 'отличающие их от представителей животного мира. Это и спе-
цифическое строение клетки, и преимущественно неподвижный образ жиз-
ни, и тенденция к неограниченному росту в течение вегетативной фазы жиз-
ненного цикла при высокой степени расчлененности тела. Однако мир
растений настолько многообразен, что ни один из указанных выше при-
знаков не является общим для всех его представителей. Таких общих для
всех растений признаков практически вообще нет. У некоторых простей-
ших одноклеточных растений, как и у животных, могут отсутствовать кле-
точная оболочка, тонопласт и даже пластиды. Наряду с неподвижными су-
ществует множество простейших растений, активно передвигающихся в
пространстве в вегетативном состоянии и неотличимых по этому признаку от
представителей животного мира. Гиганты растительного мира, населяющие
воду и сушу, уживаются с микроскопическими организмами, размеры ко-
торых не превышают долей микрометра; сложно расчлененные многоклеточ-
ные формы — с простейшими одноклеточными, шаровидными или каплевид-
ными, не дифференцированными на какие-либо органы. Наряду с зелеными
существуют растения, окрашенные в сине-зеленый, желто-зеленый, голубой,
фиолетовый, розовый, красный, до темно-красного и почти черного, желтый,
бурый, золотистый цвета, а также бесцветные. Наряду с фотоавтотрофными
к миру растений относят также некоторые связанные с ними тесным род-
ством гетеротрофные — сапротрофные, паразитические и голозойные орга-
низмы. Известны растения, онтогенез которых продолжается сотни лет, и
организмы, жизнь которых от рождения до смерти длится всего несколько
часов.

С давних времен все растения разделяют на высшие, объединяющие око-
ло 300—350 тыс, видов, и низшие — около 150—200 тыс. видов. В качестве
основного критерия этогоделения используют морфологический признак —
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наличие или отсутствие дифференциации вегетативного тела растения на
многоклеточные органы, выполняющие различные функции (корень, сте-
бель и листья). К низшим относят организмы, тело которых не расчленено
на органы, а представлено недифференцированным талломом, или слоеви-
щем. Поэтому низшие растения получили название слоевцовых, или таллом-
ных (Thallophyta), в отличие от высших — листостебельных, или кормофи-
тов (Cormophyta). Половые органы низших растений, если они имеются,—
одноклеточные, высших — многоклеточные. В отличие от высших, низшие
растения характеризуются более простым анатомическим строением. У них
отсутствует стела — центральный цилиндр, включающий в себя проводя-
щие элементы (сосуды, ситовидные трубки). Поэтому низшие растения назы-
вают также бессосудистыми (Plantae cellulares), в отличие от высших — со-
судистых (Plantae vasculares). Термин «бессосудистые растения» шире по
объему, чем термин «низшие растения», поскольку кроме собственно низших
растений, к которым обычно относят вирусы, бактерии, водоросли, грибы
и лишайники (сравни [35])1, охватывает также мохообразные. В отличие от
высших цветковых, или семенных, растений низшие растения называют
также споровыми, в связи с тем, что они никогда не образуют цветков и се-
мян, но могут размножаться спорами. Однако понятие «споровые растения»
еще шире, чем «низшие» или «бессосудистые», поскольку к споровым принад-
лежат также хвощи, плауны и папоротники. Отсутствие цветков послужило
основанием для присвоения низшим растениям еще одного названия — тай-
нобрачные (Cryptogamen). Более четкое представление об объеме упомяну-
тых терминов (в их традиционном понимании) дает схема на с. 14.

Открытие в органическом мире двух кардинально различающихся ти-
пов строения клетки — прокариотического и эукариотического, между ко-
торыми отсутствуют какие-либо промежуточные формы 2, привело к пере-
смотру критериев деления органического мира на царства. В свете этих
данных многие ученые разделяют органический мир на царства прокариот
(Procaryota) и эукариот (Eucaryota) [120, 372, 376, 584 и др.]. Вирусы и ви-
роиды, не имеющие клеточной организации, в этой системе составляют от-
дельную группу доклеточных организмов.

Царство Procaryota насчитывает около 5 тыс. видов, включая бактерии
(в широком смысле) и прокариотические водоросли. Все остальные живые
существа, населяющие нашу планету (примерно 1,5 млн. видов) и имеющие
клеточное строение, относятся к царству Eucaryota.

Некоторые ученые рассматривают прокариот и эукариот в ранге над-
царств [54, 142, 303], а в пределах надцарства Procaryota выделяют два цар-
ства: бактерии (Bacteria) и фотосинтезирующие прокариотические организ-
мы (Photoprocaryota) [142, 143], а в пределах надцарства Eucaryota — три
царства: растения (Vegetabilia), животные (Ammalia) и грибы (Мусе-
talia) [303]3. Концепции пяти царств придерживаются Л. Маргелис и
К. Шварц [192, 542], причем в одно из этих царств (Мопега) они объединя-
ют все прокариотические организмы, а к остальным четырем относят эука-
риотические (растения — Plantae, животные — Animalia, грибы — Fungi
и примитивные эукариоты — Protoctista). В последнее время в биологиче-
ской литературе наблюдается тенденция к еще большему увеличению коли-
чества царств живой природы — до семи или даже до девяти [368]. С другой

1 Сейчас объем царства растений, а следовательно и группы низших
растений, пересматривается (см. ниже).

8 У так называемых мезокариотических организмов (см. разделы
1.2̂  и 8) в отличие от прокариот имеется ядро, окруженное ядерной оболоч-
кой, в связи с чем их правильнее рассматривать среди эукариот.

3 Всего в системе А. Л. Тахтаджяна [303] насчитывается четыре цар-
ства: дробянки, растения, животные, грибы.
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стороны, Л. Диллон [389], напротив, считает, что биохимическое и клеточ-
ное единство жизни наилучшим образом может быть отражено в системе,
включающей одно единственное царство живых существ.

Имеются также разногласия по поводу того, на каком уровне — прока-
риотическом или эукариогическом — произошла дифференциация живых
организмов на растения и животные. Нередко это важное событие в биоло-
гической эволюции относят к эукариотическому уровню, в связи с чем про-
кариотические водоросли исключают из системы растительного мира [54,
120, 303, 405]. Однако известно, что фотоавтотрофный тип питания возник
еще на прокариотическом уровне жизни и уже на этом уровне определил
развитие живой материи по растительному пути [142].

Водоросли — слоевцовые бессосудистые споровые растения — явля-
ются типичными представителями низших растений. Они характеризуются
способностью к оксигенному фотосинтезу (фотоавтотрофному способу пита-
ния). Правда, среди них известны и бесцветные, и даже беспластидные (апо-
пластидные) организмы, питающиеся гетеротрофно (сапротрофы, паразиты
и организмы с голозойным способом питания). Однако в преобладающем
большинстве случаев их генетические связи с окрашенными фотоавтотроф-
ными формами не вызывают сомнений, и поэтому они рассматриваются как
вторично гетеротрофные организмы, утратившие способность к фотоавто-
трофному способу питания в результате приспособления к особым условиям
существования в богатых органикой биотопах.

Водоросли — преимущественно обитатели водной среды, но многие
(по-видимому, вторично) приспособились-к жизни во вневодных местооби-
таниях — в почве и на ее поверхности, на скалах, стволах деревьев и в дру-
гих наземных биотопах.

Понятие «водоросли» (Algae) является не систематическим, а биологи-
ческим. К водорослям относится ряд отделов растительного мира. Возник-
нув в разное время и, по-видимому, от разных предков, различные группы
водорослей в дальнейшем развивались самостоятельно, но в результате
конвергентной эволюции в сходных условиях обитания приобрели много
сходных черт. Эта гетерогенность группы Algae нашла отражение в совре-
менных системах органического мира [120, 368, 371, 372 и др.], в которых
водоросли распределены между разными царствами (надцарствами) живой
природы и расчленены на большое количество отделов и классов (см. раздел
8.5). В основу настоящего издания положено деление водорослей на отделы,
принятое Д. К. Зеровым [120], который относил водоросли к двум царст-
вам: Procaryota и Eucaryota. Однако в систему Д. К. Зерова (см. табл. 8.1)
внесены некоторые изменения. В нее введен недавно открытый отдел прока-
риотических зеленых водорослей (Prochlorophyta). Согласно требованиям
«Международного кодекса ботанической номенклатуры» название отдела
Chloromonadophyta заменено на Raphidophyta. Из-за неоднозначной трак-
товки объема отдела Pyrrhophyta мы употребляем наименование Dinophy-
ta. Зеленые водоросли рассматриваем в качестве самостоятельного отдела
Chlorophyta [306], из которого выделен отдел харовых — Charophyta,
В связи с этим в настоящем справочнике принято следующее деление водо-
рослей на отделы:

П р о к а р и о т и ч е с к и е в о д о р о с л и 1

Отдел 1. Синезеленые водоросли — Cyanophyta
Отдел 2, Прокариотические (первичные) зеленые водоросли — Prochloro-
phyta

1 Систематическое положение прокариотических водорослей и вопро-
сы номенклатуры Cyanophyta рассмотрены в разделе 9а. 1.
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Э у к а р и о т и ч е с к и е в о д о р о с л и

Отдел 1. Эвгленовые водоросли — Euglenophyta
Отдел 2. Динофитовые водоросли — Dinophyta
Отдел 3. Криптофитовые водоросли — Cryptophyta
Отдел 4. Рафидофитовые водоросли — Raphidophyta
Отдел 5. Золотистые водоросли — Chrysophyta
Отдел 6. Диатомовые водоросли — Bacillariophyta
Отдел 7. Желтозеленые водоросли — Xanthophyta
Отдел 8. Красные водоросли — Rhodophyta
Отдел 9. Бурые водоросли — Phaeophyta
Отдел 10. Зеленые водоросли — Chlorophyta
Отдел 11. Харовые водоросли — Charophyta

Науку о водорослях — альгологию (от лат. alga — морская трава,
водоросль и греч. Xò-yoc; — слово, учение), или фикологию (от греч. cpüxog —
водоросль),— рассматривают как самостоятельный раздел ботаники. Водо-
росли изучают в морфологической, цитологическом, генетическом, онтоге-
нетическом, физиолого-биохимическом, экологическом, флористическом,
систематическом, эволюционно-филогенетическом и некоторых других на-
правлениях. Нередко их используют в качестве объектов для решения во-
просов, относящихся к области других наук (биохимии, биофизики, генети-
ки и др.). Данные альгологии нередко учитывают при разработке общебио-
логических проблем, а также хозяйственных задач.

Развитие прикладной альгологии происходит в трех основных направ-
лениях: 1) обоснование способов непосредственного использования водо-
рослей в медицине и в различных областях хозяйства; 2) поиски путей
использования водорослей для решения природоохранных вопросов; 3) на-
копление данных о водорослях для решения задач других отраслей.

В течение последних десятилетий в развитии альгологии произошел
качественный скачок, выдвинувший ее в ряд передовых наук современности.
Особое значение для развития альгологии имело усовершенствование элек-
тронно-микроскопической техники и методов биохимического анализа, а
также разработка способов выделения аксенических культур и создание в
разных странах коллекций штаммов водорослей. Все это стимулировало
развитие экспериментальных работ. Расширение объема альгологических
исследований привело к существенному увеличению информации о водорос-
лях. В результате произошла дальнейшая дифференциация альгологии, и
на стыке альгологии с другими науками возникли новые научные направ-
ления (палеоальгологическое, радиобиологическое и др.).

В недалеком будущем следует ожидать вычленения из альгологии дис-
циплин, аналогичных тем, которые уже выделились из раздела ботаники,
посвященного высшим растениям. Стремление к новому, в общем созвуч-
ное с современным стилем научного мышления, привело к определенному
перераспределению интересов исследователей водорослей: намного возросла,
например, доля физиолого-биохимических и экологических работ, но зна-
чительно сократилась доля исследований, проводимых в традиционных (мор-
фологическом, систематическом и др.) направлениях. Вместе с тем недооцен-
ка значимости работ в традиционных направлениях (содержание которых
ничем заменить нельзя) опасна, она может привести даже к кризисному со-
стоянию альгологии. Необходимо гармоническое развитие всех направлений
альгологии (как новых, так и традиционных) в сочетании с глубоким целе-
направленным теоретическим и методологическим анализом и синтезом по-
лученных знаний. Такой подход приведет не только к вычленению из аль-
гологии частных отраслей, но и к становлению общей альгологии как само-
стоятельного раздела науки о водорослях, специально посвященного общим
закономерностям структурной организации и функционирования низших
фотоавтотрофных организмов,
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СТРОЕНИЕ, РАЗМНОЖЕНИЕ, ЭКОЛОГИЯ,
ЗНАЧЕНИЕ, МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
И ПРИНЦИПЫ СИСТЕМАТИКИ
ВОДОРОСЛЕЙ

1. СТРОЕНИЕ ВОДОРОСЛЕЙ

1.1. Уровни организации и уровни индивидуальности

К числу основных понятий современной биологии принадлежит понятие об
уровнях организации живых объектов (как сложных динамических систем
взаимосвязанных элементов), характеризующихся определенной целост-
ностью и качественным своеобразием. Говорят о молекулярном, клеточном,
организменном, популяционном, ценотическом и других уровнях, нередко
объединяемых в один линейный ряд, в котором низший уровень организа-
ции входит в состав следующего по принципу иерархичности (ступенчато-
го соподчинения). Правильнее, однако, говорить не об одном, а о нескольких
иерархических рядах, принципиально различающихся по форме органи-
зации биологических объектов. Так, К. М. Завадский [117] различает четы-
ре основные формы организации живого, составляющие первичный иерар-
хический ряд: организменная, популяционно-видовая, биоценотическая
и биоструктурная (учитывающая как фауну и флору замкнутых биогеогра-
фических областей, так и биосферу в целом). Для каждой из этих четырех
основных первичных форм организации могут быть построены своп иерар-
хические ряды уровней организации, соответствующие главным (иерархи-
чески соподчиненным) ступеням эволюции.

В организменной форме организации живого, исходя из современных
данных, целесообразно прежде всего выделять доклеточный (в частности ви-
роидный), прокариотический и эукариотический (включая мезокариотиче-
ский) уровни организации и в их пределах различать свои иерархические ря-
ды строения живых объектов. Сведения об основных формах строения тела
водорослей приведены в разделах 1.3 и 9. Здесь мы напомним только, что
большинство водорослей относится к эукариотическому уровню организа-
ции, или ступени эволюции, и только отделы синезеленых (Cyanophyta) и
первичных зеленых (Prochlorophyta) водорослей — к прокариотическому.

Особи прокариотических и эукариотических водорослей нередко жи-
вут одиночно, но очень часто образуют разнооГразные соединения, в том
числе колонии. Степень целостности и обособленности этих соединений
может меняться в процессе жизненного цикла водорослей (см. раздел, 3.1)
и зависит от условий окружающей среды. В связи с этим существенное зна-
чение приобретает проблема уровня индивидуальности водорослей. Этот
вопрос подробно рассмотрен на примере Cyanophyta [42, 141].

Индивиду в смысле «особь», «организм» у одноклеточных синезеле-
ных водорослей наиболее соответствует свободноживущая клетка, у много-
клеточных — обособленная нить, содержащая один трнхом. Такие индиви-
ды с позиций проблемы индивидуальности называются «простыми» (рис. 1.1),
нити, содержащие более одного трихома, а также наиболее целостные
колонии (см. рис. 1.9) — колониальными индивидами (колониальными
организмами), менее целостные, но все же телесно непрерывные соедине-
ния особей —колониями индивидов (см. 9а.4). Организмами колонии ин-
дивидов считать нельзя — они являются одновременно и индивидами и
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Рис. 1.1. «Простые» индивиды:
/—Oscillatoria lacustris (Klebs) Geitl.;
2 — Lyngbya contorta Lemm.

неиндивидами 1. Бще в большей степени
это касается физически непрерывных
комплексов индивидов, переходящих в
комплексы пространственно разобщен-
ных особей, т. е. образований, стоящих
уже на грани с надындивидуальным
уровнем.

Таким образом, наряду с уровнем
организации живых объектов следует
учитывать также уровень их индивиду^
альности. В заключение подчеркнем,
что уровни организации живых объек-
тов следует отличать от уровней-их
изучения (сравни [117]). Вид водорос-
лей, например, можно исследовать не
только на уровне особей, но и на уров-
не популяций; индивид — на молеку-
лярном, клеточном и других уровнях.

Строение водорослей обычно изу-
чают на клеточном и организменном
уровнях. Именно результатам такого
исследования посвящен первый раздел.
В последнее время, однако, многие
альгологи стали рассматривать попу-

ляцию водорослей как особый объект исследования; появилось стремление
к познанию закономерностей популяционной структуры вида [53, 145,
147] (см. также раздел 8.2).

1.2. Строение и деление клетки водорослей

Существуют разнообразные типы клеток водорослей. Их выделяют по фор-
ме (шаровидные, цилиндрические и т. д.), функциям (половые, вегетатив-
ные, способные и не способные к фотосинтезу и др,), расположению (интер-
калярные, базальные, апикальные и др.) и пр. Но наиболее принципиаль-
ным в наши дни считается классифицирование клеток по особенностям их
тонкого строения, обнаружи. емого с помощью электронного микроскопа.
С этой точки зрения различают прежде всего клетки, содержащие типичные
ядра, т. е. ядра, окруженные ядерными оболочками (мембранами), и клет-
ки, не имеющие типичных ядер, окруженных ядерными оболочками. В пер-
вом случае говорят об эукариотическом строении клетки, во втором — о
протриомическом (см. раздел 8.5).

Прокариотическое строение клетки имеют бактерии, синезеленые водо-
росли (Cyanophyta) и первичные зеленые водоросли (Prochlorophyta), эука-
риотическое — представители всех других отделов водорослей, а также
грибы, высшие растения и животные. Выделяют также и мезокариотические
организмы, клетки которых имеют черты, характерные как для эукариоти-

1 Термин «колония» (без добавления слова «индивидов») в литературе
используется как применительно к колониальным индивидам, так и к ко-
лониям индивидов, а иногда даже к комплексам индивидов.
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ческих, так и прокариотических клеток. Однако все мезокариотические
организмы (к ним относят водоросли из отдела Dinophyta) имеют ядра,
окруженные ядерными оболочками, поэтому их целесообразно рассматри-
вать среди эукариот.

1.2.1. Строение и деление клетки прокариотических водорослей

ФОРМА, РАЗМЕРЫ И ОСНОВНЫЕ ТИПЫ КЛЕТОК

Среди прокариотических (первичных) зеленых водорослей (Prochlorophy-
ta) лучше всего изучены одноклеточные формы с шаровидными клетками
6—30 мкм в диаметре (см. раздел 96). К синезеленым водорослям принадле-
жат как одноклеточные, так и нитчатые многоклеточные (трихомальные) ор-
ганизмы, способные образовывать разнообразные колонии с одноклеточны-
ми или многоклеточными цианоидами (см. разделы 9а. 1—9а.4).

Рис. 1.2. Основные формы трихомов и клеток, об-
разующих трихомы.
Клетки: / — шаровидные; 2 — удлиненно-эллипсоидные
(овалоидные); 3 — короткоэллипсоидные (сжато-шаро-
видные); 4 — коротко (сжато)-боченковидные; 5 — удли-
ненно-бочёнковидныё: 6 — квадратно-цилиндрические
(изодиаметрические); 7 — дисковидно-цилиндрические;
8 — удлиненно-цилиндрические.
Трихомы: 1—3 — четковидные (монолиформные): 4, 5 —
перетянутые (перешнурованные) около поперечных пере-
городок; 6— 8 — цилиндрические, не перетянутые около
поперечных перегородок

Рис. 1.3. Форма клеток гормогониевых водорослей
на срезе, поперечном к главной оси нити:
1 — кругоаидная (у подавляющего большинства форм);
2, 3 — полукольцевиднай,.или серповидная (у Gomon-
tiella martnae Claus); 4—7 — трехрадиальная (у Starria
zlmbabwensls Lang)

19



Рис. 1.4. Основные формы концов трихомов, конечных клеток трихомов
и их верхушек.
Концы трихомов: / — несужениый; 2 — булавовидный; 3 — суженный (а — по-
степенно суженный, волосковидный; б — внезапно суженный; в — постепенно су-
женный, волосковидный); 4 — головчатые (второй слева — с калиптрой).
Конечные клетки: 5 — полушаровидная; 6 — почти шаровидная; 7 — дисковид-
ная; * — головчатая; 9 —• конические {а — удлиненно-коническая); 10 — цилинд-
рические (а — удлиненно-цилиндрическая)
Верхушки конечных клеток: //, 12 — округленные (12 — широкоокругленная)!
13 — головчатая; 14 — притуплённые; 16 — острые (заостренные); 16 — внезап-
но суженная

Рис. 1.5. Разные состояния (status) индивидов гормогониевых водорослей:
/ —5 — гомоцитные (/, 2 — st. osclllatorioldeus, 3 — st. phromldloldeus, 4 - 7 s ^
lyngbyoldeus, 5 — st. plectonematoldeus); 6—16 — гетероцитные (6 — st„ anaoae-
noideus, 7, & ~ st. aulosiroideus, 9 — st. tolypotrlcholdeus, 10 — st. scytonematpl-
deus, // — st. cyllndrospermoldeus, 12 — st. microchaetoldeus; 13—IS — st. calo-
trichoideus); ,
/ — Oscillatoria lacustris (Klebs) Geitl.; 2—4 — Lyngbya aestuarii (Mert.) Liebm.
(e — влагалише); 5 — Plectonema battersi! Gom.; 6— Anabaena aequalls Borge;
7 — A. variabilis Kütz. f. rotundospora Hollerb.; 8 — Auloslra planctonica Elenk.;
9 — Tolypothrix distorta (FI. Dan.) Kütz.; 10 — Scytonema ocellatum Lyngb.; / / —
Cylindrospermum majus Kütz,; /2 — Mlcrochaete tenern Fremy f. minor HoUecD,,
13—15 — Calothrix elenkinii Koss.

Ширина клеток синезеленых водорослей чаще всего, по-видимому, на-
ходится в пределах 2—10 мкм. Но у многих видов клетки уже (иногда менее
1 мкм) г или шире (до нескольких десятков микрометров).

Одноклеточные индивиды и одноклеточные цианоиды (см. раздел 9а)
1 В последнее время в фотической зоне океанов и морей обнаружены

в большом количестве фотосинтезирующие организмы (т н. пикопланкшон),
ширина клеток которых находится в пределах 0,2—2 мкм. Некоторые из
них рассматриваются как хроококкоподобныесинезеленыеводоросли (см.,
например, [625]).
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колоний синезеленых водорослей чаще всего шаровидные или эллипсоид-
ные (после деления полушаровидные), реже вытянутые, до цилиндрических
и веретеновидных, прямые или согнутые, иногда грушевидные и др. У при-
крепленных одноклеточных индивидов (а иногда и у одноклеточных циано-
идов) нередко наблюдается гетерополярность клеток и образование слизис-
тых ножек и дисков, которыми клетки прикрепляются с субстрату (см. раз-
делы 9а.2 и 9а.З). Интеркалярные (срединные) клетки трихомов (рис. 1.2)
шаровидные, овалоидные, дисковидные или цилиндрические, на попереч-
ном срезе круглые или слегка сжатые, и только у представителей рода Go-
montiella Teod. серповидные, а у Starria Lang. — трехрадиальные (рис. 1.3).
Апикальные (конечные) клетки на верхушке округленные, несужен-
ные или крнические, но бывают острыми и головчатыми (рис. 1.4).

Трихомальные индивиды Cyanophyta могут состоять только из клеток,
внешне сходных между собой, т. е. недифференцированных по форме и, ве-
роятно, функции — т. н. гомоцитные трихомальные индивиды, или из кле-
ток, явно отличающихся по форме и функциям — т. н. гетерщитные три-
хомальные индивиды (рис. 1.5).

В общем у синезеленых водорослей различают такие основные типы
клеток: 1) клетки одноклеточных индивидов и одноклеточные цианоиды
колоний; 2) клетки гомоцитных трихомальных индивидов; 3) вегетативные
клетки гетероцитных трихомальных индивидов; 4) особые клетки (гетеро-
цисты, акинеты и др.) индивидов.

Ниже, когда речь идет о строении (и размерах) клеток Cyanophyta без
указания их типа, имеются в виду клетки трех первых типов. При описании
особых клеток везде приведено их наименование.

СТРОЕНИЕ КЛЕТКИ

В связи с тем, что основная масса известных видов прокариотических во-
дорослей принадлежит к отделу Cyanophyta (из Prochlorophyta пока описа-
но только два вида; см, раздел 96), сведения, приведенные в настоящем раз-
деле, касаются по сути клеток синезеленых водорослей.

Клетка синезеленых водорослей состоит из клеточных покровов и внут-
реннего содержимого — протопласта, к которому относятся плазмалемма
и цитоплазма с различными внутрицитоплазматическими структурами (фо*
тосинтетический аппарат, ядерный эквивалент, рибосомы и другие).

Клеточные покровы

К клеточным покровам принадлежат все структуры, окружающие прото-
пласт: клеточные оболочки, слизистые обвертки и особые трубчатые образо-
вания — т. н. влагалища 1 .

Клеточная оболочка (клеточная стенка). Клетки синезеленых водорос-
лей всегда окружены хорошо развитыми слоистыми жесткими оболочками
(рис. 1.6), которые обусловливают форму клеток, выполняют опорную и за-
щитную функцию. Толщина оболочки в среднем равна 35—50 нм, реже боль-
ше2. У акинет (рис. 1.7) и гетероцист (рис. 1.8) оболочка толще, чем у веге-
тативных клеток. Части клеточных оболочек, расположенные на границе
двух смежных клеток одной нити, называются поперечными перегородками.
Считают, что в поперечных перегородках присутствуют субмикроскопические
поры и микроплазмодесмы, соединяющие протопласты соседних клеток три-

1 Влагалища и нередко слизистые обвертки окружают многие клетки.
В последнее время эти образования совместно с клеточной стенкой (англ.
cell wall) и цитоплазматической мембраной (см. ниже) предложено назы-
вать [674] клеточной обверткой (англ. cell envelope).

2 1 мм = 10е нм.
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Рис. 1.6. Схематическое изображение тонкого
продольного среза через клетку синезеленой во-
доросли:
о — влагалище; гр — гранула неизвестного состава
и функций; апп — зачатки новых клеточных пере-
городок; кр — кристалл; кс — клеточная стенка (обо-
лочка клетки); нпо — нуклеоплазматическая область;
по — пора клеточной оболочки; пфг — полнфосфат-
ная гранула (волготии); рп — рибосомы и полисо-
мы; сг — структурированная ! гранула (цнанофнци-
новое зерно); ее — срединный слой поперечной части
клеточной стенки (поперечной перегородки); т —
тилакоид; ц — цнтоплазматический матрнкс; цм —
цитоплазматическая мембрана

Рис. 1.7. Части нитей Cylindrospermum majus
Kütz:
гет — терминальная гетероцнета: a — акинета; вкл —
вегетативная клетка

хома. Микроплазмодесмы следует отличать от плазмодесм, упоминаемых в
диагнозах видов. Последние крупнее, подчас различимы уже при среднем
увеличении светового микроскопа и, скорее всего, являются тяжами прото-
плазмы, подходящими к неутолщенным местам поперечных перегородок,
которые (как и субмикроскопические поры) называют порами. Субмикро-
скопические поры обнаружены не только в поперечных, но и в продольных
(см. рис. 1.6) частях оболочек клеток трихомальных индивидов. Не исклю-
чено, что они служат для выделения слизи,
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Рис. 1.8. Гетероцисты:
1—4 — схема развития гетероциот у Anabaenopsis arnoldii Aptek.; 5— трехпоровая
интеркалярная гетероциста у Brachytrichia balani (Lloyd) Born, et Flah.; 6, 7— re-
тероциста Nostochopsis lobatus Wood. (6 — терминальная гетероциста на конце
малоклеточной ветки; 7 — боковая, или латеральная, гетеродиста, образованная
на месте одноклеточной боковой ветви); вкл — вегетативная клетка; гет — гете-
роциста

В оболочках гетероцист, в местах примыкания их к вегетативным клет-
кам, имеются паровые каналы, нередко закрытые пробочками (см. рис. 1.8).
Наличие таких поровых каналов (пор) и пробочек наряду с присутствием
утолщенных оболочек и обесцвеченным содержимым клетки, является харак-
терной чертой зрелых гетероцист, отличающей их от вегетативных клеток.

При больших увеличениях светового микроскопа поверхность клеток
кажется гладкой. Но на поверхности акинет нередко встречаются разнооб-
разные украшения (см. рис. 1.7).

В клеточных оболочках синезеленых водорослей обнаружены пектины,
углеводы, аминокислоты, жирные кислоты, липополисахариды и др. Одна-
ко наиболее характерной их чертой является присутствие особого гетеропо-
лимера — муреина (пептидогликана), образующего особый пептидоглика-
новый слой, что сближает Cyanophyta с грамотрицательиыми бактериями и
принципиально отличает от эукариотических организмов.

Слизистые обвертки и влагалища. Клетки синеёеленых водорослей обыч-
но окружены слизистыми обвертками, разнообразными по своим свойствам
и происхождению. В одних случаях слизь образуется в небольшом количе-
стве, в других вокруг клетки возникают более или менее стойкие и четкие
слизистые обвертки. Слизистые продукты, образованные разными клетками,
могут объединяться, что нередко ведет к возникновению колониальной сли-
зи. Внешний слой колониальной слизи иногда уплотнен, кажется двухкон-
турным и называется «перидермом» (рис. 1.9). Вокруг трихомов часто обра-
зуются также трубчатые структуры — т. н. влагалища (чехлы) (см. рис, 1.5;
1.6), которые бывают тонкими или толстыми, неслоистыми или слоистыми
и обычно имеют фибриллярное строение,
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Химическая природа слизистых обверток и влагалищ изучена недоста-
точно, но, вероятно, они состоят из очень сложных полисахаридов. Слизис-
тые обвертки (в том числе колониальная слизь) и влагалища нередко окраше-
ны, чаще всего в желто-коричневые цвета. Особенности окраски и строения
слизистых обверток и влагалищ синезеленых водорослей зависят от возрас-
та и условий существования индивидов, но все же их нередко используют
как видовой признак.

Протопласт

Цитоплазма и плазмалемма. Цитоплазма синезеленых водорослей вязкая,
гелеобразная; ее движения и броуновского движения находящихся в ней
структур не наблюдали. Плазмолиз получить обычно не удается. Типич-
ных вакуолей (заполненных жидкостью) в здоровых клетках Cyanophyta
не найдено \ но в ряде случаев, например в волосках представителей
семейства Rivulariaceae, закономерно наблюдается необратимая вакуолиза-
ция, ведущая к отмиранию клеток. Иногда вакуолизация возникает как па-
тологическое явление. У отдельных видов встречается своеобразная форма
вакуолизации — керитомия, которая обратима.

Цитоплазма окружена цитоплазматической мембраной — плазмалем-
мой, примыкающей к внутреннему слою клеточной оболочки (см. рис. 1.6).
Считают, что плазмалемма Cyanophyta принципиально не отличается от плаз-
малеммы бактерий и эукариот. Плазмалемму иногда относят к клеточным
покровам, но она является живой составной частью клетки, поддерживающей
ее физиологическую целостность, и после разрушения клеточной оболочки
лизоцимом сохраняется в составе освобождающихся при этом протопластов
(и сферопластов, которые в отличие от протопластов сохраняют остатки раз-
рушенной оболочки), а поэтому ее лучше рассматривать как компонент про-
топласта. Форму клетки плазмалемма фиксировать не способна. Нередко
она образует многочисленные складки (втягивания, инвагинации), направ-
ленные внутрь клетки.

Характерной для эукариот эндоплазматической сети (эндоплазматиче-
ского ретикулюма) (см. раздел 1.2.2) у Cyanophyta нет, но у них все же суще-
ствует хорошо развитая мембранная система, к которой, кроме плазмалем-
мы, относят еще мембраны тилакоидов (см. ниже), мезосомы, полимембран-
ные структуры и др.

Фотосинтетический аппарат. Синезеленые водоросли, в отличие от фо-
тотрофных бактерий и подобно другим водорослям и высшим растениям, вы-
деляют в процессе фотосинтеза кислород, т, е. обладают способностью к ок-
сигенному фотосинтезу. Типичных хлоропластов они не имеют, но их клет-
ки, как и клетки других водорослей, содержат пластинчатые мембранные
структуры (мешочки, диски, ламеллы) —тилакоиды (рис. 1.10; см. рис. 1.6),
с которыми связаны ассимиляционные пигменты. Только у одного вида
Cyanophyta (Gloeobacter violaceus Rippka) тилакоиды не обнаружены.

Тилакоиды синезеленых водорослей в общем сходны с соответствующи-
ми структурами других водорослей. Они располагаются в цитоплазме оди-
ночно или группами. Последние никогда не бывают окружены оболочками,
как это наблюдается в эукариотических растительных клетках. Тилакоиды
Cyanophyta нередко расположены исключительно в периферической части
клетки, параллельно клеточной оболочке, но у многих видов они закономер-
но заходят в центральную часть клетки или располагаются без особого по-
рядка. В первом случае принятое ранее (до использования методов электрон-
ной микроскопии) деление протопласта клетки на хроматоплазму и цеитро-
плазму (см. ниже) оправдано, во втором — такое деление затруднительно

Х О газовых вакуолях см. ниже.
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Рис. 1.9. Колонии (колониальные индивиды) Nostoc commune Vauch. sensu
Elenk. {1—3 — f. commune, 4—6 — ) . sphaericum (Vauch.) Elenk.):
/, 5 — срезы-через колонии; 2—4 — отдельные колонии (эвколонии); 6 — общий
вид группы колоний на субстрате (к — нити, п — перидерм, с — колониальная
слизь, гет — гетероциста)

или невозможно. Тилакоиды могут иметь различные включения. Иногда
они контактируют с плазмалеммой и, по-видимому, способны к делению.

К пигментам фотосинтетического аппарата Cyanophyta относятся хло-
рофилл а, каротиноиды (каротин, ксантофилл) и фикобилипротеиды (ал-
лофикоцианин, фикоциан,. фикоэритрин). Последние встречаются в виде
специальных структур — фикобилисом, расположенных на поверхности
мембран тилакоидов. Кроме синезеленых водорослей фикобилипротеиды
найдены только у красных и некоторых криптомонадовых. Хлорофилле,
свойственный растениям, у Cyanophyta не встречен. Имеются и другие от-
личия.

Таким образом, несмотря на сходство тилакоидов Cyanophyta с соот-
ветствующими структурами эукариотических водорослей, а также на нали-
чие у них хлорофилла а, их фотосинтетический аппарат все же существенно
отличается от такового других водорослей. Вместе с тем он принципиально
отличен и от фотосинтетического аппарата фотоавтотрофных бактерий и
Prochtorophyta. Отметим еще, что количество тилакоидов в клетках Cyano-
phyta, их расположение, концентрация пигментов и другие особенности
варьируют не только в зависимости от видовой принадлежности, но и от воз-
растного и жизненного состояния этих организмов, а также от условий их
существования (освещенности, температуры и др.). Поэтому использовать
те или иные особенности тилакоидов в целях систематики можно только в
тех случаях, когда упомянутые выше факторы хорошо контролированы.

Ядерные эквиваленты. Генетический аппарат. Настоящие, окруженные
мембраной, ядра у Cyanophyta отсутствуют. Митоз и типичные хромосомы
не обнаружены. Но как и у других организмов, в их клетках содержит-
ся дезоксирибонуклеиновая кислота (ДНК) — носитель генетической ин-
формации [673]. ДНК располагается обычно в центральной части клеток
Cyanophyta в виде мелких гранул или тонких фибрилл (около 2—3 нм в диа-
метре). Ту часть клетки, синезеленых водорослей, в которой содержится
ДНК, называют нуклеоплазматической, или ядерной, областью (см. рис. 1.6).
Нередко в клетке содержится более одной нуклеоплазматйческой об-
ласти. Нуклеоплазматическая область синезеленых водорослей является
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Рис. 1.10. Электронная
микрофотография час-
ти клетки Microcystis
wesenbergii Komärek в
состоянии деления:
т — тилакоид; гв — газо-
вые вакуоли; зпп — за-
чаток поперечной перего-
родки (кольцевидный ва-
лик)

аналогом ядра эукариот и нуклеоида бактерий и ее можно рассматривать
как ядерный эквивалент.

Внешний вид ядерных эквивалентов зависит от методов их исследования.
При электронно-микроскопическом исследовании нуклеоплазматическая
область клетки имеет фибриллярно-зернистый вид, но при определенных
способах фиксации может казаться гомогенной. Еще до начала электронно-
микроскопических исследований с помощью светового микроскопа в про-
топластах синезеленых водорослей были выделены две области: перифери-
ческая окрашенная область — хроматоплазма и внутренняя — центроплаз-
ма (центральное тем). Такое деление оправдано только в случае централь-
ного расположения нуклеоплазматической области и периферического рас-
положения тилакоидов. Центроплазма иногда заметна в живых клетках без
предварительного их окрашивания. В этих случаях под световым микроско-
пом середина клетки кажется более светлой. При использовании специаль-
ных ядерных красителей с помощью светового микроскопа удается обнару-
жить особые структуры, содержащие ДНК,— хроматиновые элементы
[427]. Последние, по-видимому, соответствуют ядерным эквивалентам.
Хромосомами их считать нельзя1.

1 Возможно, что в нуклеоплазматической области клеток синезеленых
водорослей имеется структура, сходная с бактериальной хромосомой, имею-
щей кольцевидную форму и представляющей собой двухцепочечную моле-
кулу ДНК, не связанную (в отличие от эукариот) с основными белками —
гистонами. Правда, в последнее время появились данные о нахождении у
синезеленых водорослей белков, подобных гистонам [97]. Имеются также
сведения о встречаемости у Cyanophyta небольших внехромосомных мо-
лекул ДНК — плазмид,
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Внешний вид и очертания хроматиновых элементов зависят от мето-
дов окраски и фиксации препаратов водорослей. Обычно они имеют вид от-
дельных комочков, ниточек, палочек, иногда соединенных между собой и
образующих сетчатую или компактную структуру. Полагают, что один хро-
матиновый элемент содержит только один комплекс генетической информа-
ции (один геном), но так как хроматиновые элементы способны соединяться,
о числе геномов в клетке Cyanophyta на основании обычных цитохимиче-
ских методов исследования судить трудно. Полагают, однако, что большин-
ство мелкоклеточных синезеленых водорослей содержит в клетках по одно-
му геному, тогда как большинство форм с более крупными клетками — поли-
геномны, и что разные клетки одной многоклеточной особи могут содержать
разное количество геномов, что может быть связано с процессом их деле-
ния [427].

В настоящее время генетический аппарат синезеленых водорослей изу-
чают более тонкими методами. Показано, что у большинства изученных в
этом отношении штаммов одноклеточных Cyanophyta размеры генома состав-
ляют (1,6—2,7) • 109 дальтон х, т. е. сходны с таковыми у бактерий, тогда как
у более высокоорганизованных плеурокапсальных и трихомальных форм
синезеленых водорослей геномы оказались крупнее (до 8,6 • 109 дальтон у
Calothrix).

Молекула ДНК синезеленых водорослей, как и других организмов,
состоит из двух цепочек нуклеотидов. В каждый нуклеотид входит три ком-
понента: азотистое основание, остаток сахара и остаток фосфорной кислоты.
Известно четыре типа азотистых оснований ДНК: аденин (А), гуанин (Г), ци-
тозин (Ц) и тимин (Т). Разные нуклеотиды отличаются только по азотис-
тым основаниям, а поэтому их названия связывают с названиями входящих
в их состав нуклеотидов (например, нуклеотид, содержащий аденин, назы-
вается адениловым) и говорят о нуклеотидном составе ДНК организмов, ис-
пользуя при этом символические (буквенные) обозначения, принятые для

азотистых оснований. Отношение азотистых оснований • г Т п (а следова-
тельно, и нуклеотидный состав) в ДНК разных организмов различен и может
использоваться в систематике. Если нуклеотидный состав двух сравнива-
емых организмов неодинаков, есть основание говорить об их систематиче-
ском отличии. Однако сходство нуклеотидного состава еще не является
доказательством таксономического сходства сопоставляемых организмов.
В этом случае вероятно как сходство, так и различие. Более тонким методом
оценки генетического сходства организмов (в том числе прокариотичсских)
считают метод гибридизации их ДНК, позволяющий судить о ее гомологич-
ности.

Нуклеотидный состав ДНК синезеленых водорослей, определяемый
по содержанию (доле) ГЦ в молярных процентах, у сииезеленых водорос-
лей варьирует в широких пределах, сходных с пределами, известными для
всех прокариот: 35—71 мол.% (см. [674]). Причем встречаются как предста-
вители с сильно выраженным АТ-типом (сумма А + Т больше суммы Г +
+ Ц), так и с сильно выраженным ГЦ-типом ДНК. Сведения о содержании
ГЦ рекомендуют использовать при классифицировании одноклеточных си-
незеленых водорослей.

Рибосомы (см. рис. 1.6). Как и у эукариот, рибосомы прокариотиче-
ских организмов представляют собою рибонуклеопротеидные частицы, вклю-
чающие рибонуклеиновую кислоту (рибосомальную РНК, или рРНК) и
белки, и играют существенную роль в процессе синтеза белка. У синезеле-
ных водорослей рибосомы имеют вид электронно-плотных гранул, размером

1 Дальтон — единица молекулярной массы, равная массе атома во-
дорода, * ' *
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Рис. 1.11. Нити Anabae-
nopsis elenkinii Miller:
a — акииета; гв — газовые
вакуоли; гет — гетероциста;
вкл — вегетативная клетка;
пг — прогетероцисты

10—15 нм, и относятся к 70 S-частицамг. По константе седиментации они
сходны с рибосомами в хлоропластах растений и отличаются от находящих-
ся в цитоплазме растительной клетки.

Газовые вакуоли (псевдовакуоли). Клетки многих синезеленых водоро-
слей содержат по одной — много газовых вакуолей, видимых при наблюде-
нии в световой микроскоп. Они представляют собой красновато- или темно-
коричневые (до черных) тельца, округлой или неправильной формы
(рис. 1.11), которые при электронно-микроскопическом наблюдении оказались
состоящими из многих палочковидных, плотно расположенных газовых пу-
зырьков, многогранных на поперечном срезе (рис. 1.12). Толщина (ширина)
газовых пузырьков у исследованных видов составляет 50—112 нм, а длина
в несколько раз больше. Стенка пузырьков белковая, проницаемая для га-
зов. Давление газов внутри пузырьков сходно с давлением в окружающей
среде. При повышении давления газов в среде газовые пузырьки сплющи-
ваются (коллапсируют), что сказывается на степени плавучести водоросли
[673].

Количество газовых вакуолей и способность к их образованию зависит от
видовой принадлежности, возраста и условий существования индивида.
У некоторых видов (в обычных условиях и местах произрастания водоросли)
газовые вакуоли присутствуют в клетках постоянно, у других появляют-
ся только на определенных этапах индивидуального развития или при оп-
ределенных условиях существования.

Другие структуры. Помимо описанных выше структур в клетках Су-
anophyta содержатся также многие другие. Одни из них встречаются посто-
янно, присутствие других не обязательно. Ряд структур относится к числу

1 70S — константа седиментации, характеризующая скорость, с ко-
торой эти частицы осаждаются при центрифугировании в определенных
стандартных условиях (S — от имени автора метода — Сведберга).
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Рис 1 12 Электрон-
ная микрофотография
клетки Microcystis \ve-
senbergii Komàrek в
состоянии деления-
гв — газовые вакуоли;
зпп — зачаток попереч-
ной перегородки, нпо —
нуклеоплазматическая
область

запасных включений, возникающих в результате метаболизма клетки Мно-
гие структуры еще плохо изучены Некоторые (после их более глубокого ис-
следования) могут оказаться органоидами. Наиболее известны полиэдраль-
ные тела (карбоксисомы), цианофициновые (структурированные) гранулы,
волютиновые гранулы (гранулы полифосфатов), гранулы гликогена и липид-
ные включения.

Цианофициновые гранулы считают образованиями, специфичными
для синезеленьцс водорослей и являющимися местом запасания азота. Кар-
боксисомы встречаются также у других прокариот. Их сравнивают с пире-
ноидами эукариотических водорослейх [648]. В клетках синезеленых водо-
рослей обнаружены также структуры неизвестной природы

Завершая описание строения клетки Cyanophyta, назовем наиболее
характерные их черты: отсутствие типичных ядер, окруженных ядерны-
ми мембранами; наличие развитой фотосинтетической ламеллярной сис-
темы при отсутствии хлоропластов; наличие фибриллярно-зернистой нуклео-

1 Типичные пиреноиды у Cyanophyta отсутствуют.
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плазматической области; присутствие разнообразных включений; наличие
ригидных (жестких, негибких) слоистых клеточных оболочек; образование
в большинстве случаев слизистых обверток. В связи с тем, что нуклеоплаз-
матаческая область не отграничена мембраной от смежных частей прото-
пласта, полагают, что клетку синезеленых водорослей можно рассматривать
как единую физиологическую единицу с тесной биохимической связью меж-
ду субклеточными структурами, несущими разные функции.

Клетки прокариотических зеленых водорослей (Prochlorophyta) в обы-
щем сходны с клетками Cyanophyta. Типичные ядра, окруженные ядерной
мембраной, а также хлоропласты, как и у Cyanophyta, отсутствуют. Нет
принципиальных отличий и в размере генома (3,59 • 10" дальтон). Содержа-
ние суммы гуанина и цитозина (ГЦ) находится в пределах, характерных для
Cyanophyta (31—41 мол.%). Как и у синезеленых водорослей, коэффициент
седиментации рибосом Prochloron сходен с таковым рибосом хлороплас-
тов эукариот и отличается от установленного для рибосом цитоплазмы
эукариот.

В клетках Prochlorophyta имеются тилакоиды и хлорофилл а. Их ка-
ротиноидный комплекс сходен с таковым синезеленых водорослей. Имеет-
ся сходство также в тонком строении и биохимическом составе клеточных
оболочек. Однако, как уже упоминалось выше, в клетках прокариотиче-
ских зеленых водорослей, в отличие от того, что характерно для Cyanophyta,
наряду с хлорофиллом а присутствует хлорофилл b, a фикобилипротеиды
не найдены. Не обнаружен также цианофицин, являющийся характерным
компонентом клеток синезеленых водорослей.

ДЕЛЕНИЕ КЛЕТКИ

Для прокариотических водорослей характерно деление клеток надвое, про-
исходящее без сложных структурных изменений, сопровождающих митоз
у эукариотических организмов. При делении клеточного тела происходит
формирование поперечных перегородок, способ образования которых прин-
ципиально отличается от свойственного для эукариот. Новая поперечная
перегородка первоначально возникает в виде кольцевидного валика
(см. рис. 1.6; 1.10), который постепенно растет от периферии к центру клетки,
где смыкается. В местах образования зачатка новой поперечной перегород-
ки нередко образуются перетяо/ски (перешнуровки) (см. рис. 1.2, 4, 5), нали-
чие которых у трихомальных форм Cyanophyta нередко рассматривается как
таксономический признак. У одноклеточных форм (в том числе Prochloro-
phyta) перетяжка со временем смыкается, что ведет к отделению дочерних
клеток. Формирование новых поперечных перегородок у ряда видов Cya-
nophyta может начинаться еще до окончания предыдущего деления клетки.
Это явление, особенно характерное для представителей семейства Oscillato-
riaceae, получило название ускоренного деления (рис. 1.13, /).

По немногочисленным данным, полученным при помощи светового мик-
роскопа, делению клеток Cyanophyta предшествует деление хроматииовых
элементов, происходящее, вероятно, в продольном направлении, поскольку
хроматиновые элементы расходятся к полюсам, скользя один вдоль другого
[427]. Флуорометрическими методами, на примере отдельных видов Cyano-
phyta, показано, что количество ДНК перед делением клеток удваивается,
а после деления уменьшается вдвое.

Деление клеток одноклеточных форм Cyanophyta происходит в одной,
двух или трех (многих?) плоскостях. У колониальных форм это приводит
к возникновению разных типов размещения клеток. Для многоклеточных
трихомальных индивидов синезеленых водорослей характерно деление кле-
ток в одной плоскости — поперечной к продольной оси трихома. Но у неко-
торых форм клетки одного трихома способны делиться в двух-трех плоско-
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Рис. 1.13. Части нитей Lyngbya
majuscula (Dillw ) Harw. (1) и
Nostoc linckia (Roth.) Born, et
Flah f. spongiaeforme (Ag.) Kùtz.
(2), клетки которых находятся в
состоянии менее интенсивного
(а) и более интенсивного (б) де-
ления.
зпп — новые поперечные перегород-
ки, закладывающиеся до окончания
формирования предыдущих (уско-
ренное деление); п —старые попе-
речные перегородки; сп — попереч-
ные перегородки среднего возраста

стях, что ведет к образованию трихомов с настоящей многорядностью
(рис. 1.14).

К делению способны фактически все клетки Cyanophyta, которые име-
ют живое содержимое (наблюдали, например, деление протопласта гетеро-
цист, приостановку развития молодых акинет и возврат их к делению, свой-
ственному вегетативным клеткам). Но у морфологически наиболее прогрес-
сивных форм синезеленых водорослей встречаются особые зоны активного
деления клеток, т. н. меристемальные зоны (базальная, интеркалярная, вер-
хушечная), а иногда даже специальные верхушечные клетки, напоминающие
верхушечные клетки более высокоорганизованных эукариотических водо-
рослей (см. рис. 1.14).

В результате деления клеток прокариотических водорослей чаще все-
го возникают две внешне одинаковые клетки. Но у некоторых таксонов (на-
пример, у представителей рода Anabaenopsis (Wolosz.) Miller перед образо-
ванием гетероцист; см. рис. 1.8; 1.11) наблюдается неравное деление клеток,

Рис. 1.14. Зоны активного деле-
ния клетки («мернстемальные
зоны»):
1 —• верхушечная (Scytonema myo-
chrous (Dillw ) Ag,); 2 — базальная
(CalothriK wembaerensis Hieron, et
Schmid»; 3 — интеркалярная (Ri-
vularia haematites (D. C.) Ag.); 4 —
нарастание трихома с «настоящей»
многорпдностыо (Stlgonema sp.) за
счет верхушечной клетки; мз —
«мернстемальная» зона; вк — вер-
хушечная клетка
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в результате которого одна из возникших клеток имеет меньшие размеры.
В отдельных случаях неравное деление клеток напоминает почкование.

Закономерности клеточных циклов у прокариотических водорослей
не изучены. Известно, что в одних случаях делению предшествует рост клет-
ки, а в других — клетки делятся без предварительного удлинения. На уров-
не световой микроскопии (без применения цитохимических методов) у форм
с округленными клетками (шаровидными, овалоидными, эллипсоидными)
имеются по крайней мере три возрастных состояния клетки: зрелости, ци-
тотомии (т. е. деления клеточного тела) (см. рис. 1.12) и молодости, между
которым клетка находится в переходных состояниях. Есть основания пола-
гать, что частота встречаемости клеток, пребывающих в определенном со-
стоянии, у разных видов неодинакова и зависит от условий существования
водорослей.

1.2.2. Строение и деление клетки
эукариотических водорослей1

СТРОЕНИЕ КЛЕТКИ

Клеточные покровы

Клеточные покровы эукариотических водорослей, обеспечивающие рези-
стентность содержимого клеток — протопластов к внешним воздействиям и
придающие клеткам определенную форму, чрезвычайно разнообразны го
структуре (рис. 1.15) и химическому составу. У большинства эукариотиче-
ских водорослей независимо от морфологического типа структуры слоевища
(монадный, гемимонадный, коккоидный, нитчатый, разнонитчатый, сифо-
нальный, паренхиматозный и др.) клетки окружены прочной полисахарид-
ной оболочкой, проницаемой для воды и растворенных в ней низкомолеку-
лярных веществ и легко пропускающей солнечный свет. Кроме полисахари-
дов в состав оболочки входят белки, гликопротеиды, минеральные соли, пиг-
менты, липиды, вода. Повышение содержания воды в клеточной оболочке
увеличивает ее проницаемость. В отличие от высших растений клеточные
оболочки водорослей не содержат лигнина. Основным скелетным веществом
оболочек клеток водорослей, как и высших растений, является целлюлоза,
в химическом отношении представляющая собой ß-l,4-D-nmoKan. У не-
которых водорослей микрофибриллы состоят из ß-l,4-MaHiianoB (семейства
Codiaceae, Dasycladaceae, Derbesiaceae отдела Chlorophyta) или ß-l,3-KCH-
ланов (семейства Bryopsidaceae, Caulerpaceae, Udotaceae, Dichotomosipho-
naceae отдела Chlorophyta; виды родов Porphyra Ag. и Bangla Lingb. отдела
Rhodophyta).

Нитчатые молекулы целлюлозы собраны в оболочках в структурные
единицы, которые получили название микрофибрилл, составляющих каркас
оболочки. Микрофибрилла состоит из нескольких десятков или сотен моле-
кул целлюлозы, располагающихся параллельно друг другу по ее длине.
Различают центральную кристаллическую часть микрофибриллы, в которой
молекулы целлюлозы расположены в трехмерном пространстве так упоря-
доченно, что образуют кристаллическую решетку, и наружную — паракри-
сталлнческую. Длина микрофибрилл может достигать нескольких микрон,
В поперечном разрезе микрофибрилла обычно имеет овальную форму. У от-
дельных видов Cladophorales и Siphonales длина большой и малой осей
поперечного среза микрофибрилл составляет 18,5 и 11,5 им, а их кристал-
лической части — 17 и 11 им соответственно. На поперечном срезе кристал-
лической части насчитывается 500 молекул целлюлозы.

Форма, размеры и типы клеток эукариотических водорослей приве-
дены при описании конкретных таксонов,
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Рис. 1.15. Электронная микрофотография фрагментов клеток Chlorella
vulgaris Beijer.(a), Chara vulgaris Vaill. (2) и клеточной оболочки Gracilana
verrucosa (Huds.) Papenf. (5):
хл — хлоропласт, к — кутикула; ко — клеточная оболочка; х — харасома, се —
средний слой оболочки, во — внутренний слой оболочки; п — плазмалемма, ц —
цитоплазма, д — диктносома

Микрофибриллы погружены в не имеющий кристаллической структу-
ры матрикс — сложную смесь полимеров, среди которых преобладают по-
лисахариды с различной молекулярной массой: глюкоза, галактоза, араби-
ноза, ксилоза, рамноза, манноза, фукоза, а также глюкуроновая и галак-
туроновая кислоты и др. Макромолекулы матрикса образуют гликозидные,
ковалентные, водородные связи друг с другом и с микрофибриллами, что
значительно повышает прочность оболочки.

Основную роль в образовании оболочки играют аппарат. Гольдоки и
плазмалемма, которые содержат ферментные комплексы, участвующие в
биосинтезе полисахаридов. Синтез полисахаридов матрикса оболочки (из
Сахаров) начинается в цистернах диктиосом, совокупность которых и состав-
ляет аппарат Гольджи, и продолжается в пузырьках Гольджп после их от-
членеиия от края цистерны и во время движения к плазмалемме. После
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Рис. 1.16. Схемы
линейного терми-
нального комплекса
(/) и терминального
комплекса в виде
розеток (2); схема
соединения глобу-
ла — розетка (3);
нп — наружная 'по-
верхность плазмалем-
мы; мф — микрофиб-
рилла; г — глобула;
эп — экзоплазматиче-
ская поверхность ско-
ла; ом — отпечаток
микрофибриллы;
пп — протоплазмати-
ческая поверхность
скола, р — розетка

встраивания мембран пузырьков Гольджи в плазмалемму их содержимое с
полисахаридами и гликопротеидами матрикса изливается в оболочку.

Согласно современным представлениям микрофибриллы целлюлозы
синтезируются на наружной поверхности плазмалеммы с помощью белковых
терминальных комплексов двух типов — линейных и в виде розеток. Бел-
ковые терминальные комплексы встроены в плазмалемму и движутся в ее
плоскости, оставляя после себя готовую микрофибриллу. Они содержат
фермент целлюлозосинтетазу, катализирующий синтез целлюлозы. Образо-
вание и ориентация микрофибрилл в оболочке происходят одновременно;
оба эти процесса контролируются протопластом. Линейные терминальные
комплексы в плазмалемме описаны у некоторых видов водорослей (например,
виды родов Oocystis Näg., Glaucocystis Itzigs., Boodlea Mur., Chaetomorha
Kutz., а также Valonia macrophysa Kütz.), для которых характерны микро-
фибриллы относительно большого диаметра и высокой кристалличности
(рис. 1.16, /). Количество субъединиц в этих комплексах соответствует чис-
лу глюкановых цепочек в микрофибриллах. Терминальные комплексы в ви-
ое розеток, состоящих из 6 гранул размером 8 нм, с центральной глобулой,
обнаружены в плазмалемме у видов родов Micrasterias Ag., Closterium
Nitzsch. и Spirogyra Lynk (рис. 1.16, 2, 3). Подобного рода розетки выявлены
и на сколе мембран пузырьков Гольджи. Предполагают, что здесь происхо-
дит сборка розеток, которые находятся в неактивном состоянии до тех пор,
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Рис. 1.17. Типы спиральной ориентации микрофиб-
рилл в клеточной оболочке Valonia ventricosa

пока не произойдет встраивание мембраны пузырьков в
плазмалемму при экзоцитозе.

Толщина и количество слоев оболочки клеток во-
дорослей неодинаковы у разных видов. В большинстве
случаев оболочка состоит из 2—3, реже 4 и более сло-
ев. Толщина оболочки варьирует также в зависимости
от возраста и состояния клеток, условий выращивания.
Микрофибриллы целлюлозы по-разному ориентирова-
ны в различных слоях клеточной оболочки. Так, в
первом слое оболочки сифоновой водоросли из рода Va-
lonia, образующемся вокруг голой апланоспоры, редкие
микрофибриллы целлюлозы расположены беспорядочно. В последующих
слоях оболочки уже зрелого пузырька, прикрепленного к субстрату базаль-
ньши ризоидами, описаны три типа спиральной ориентации микрофибрилл
целлюлозы — две левовращающие спирали, составляющие углы в 80 и 10°
с большой осью пузырька, и правовращающая спираль, которая делит по-
полам угол между двумя спиралями (рис. 1.17). Все спирали идут от од-
ного полюса пузырька к другому.

Оболочка клеток водорослей пронизана порами, размеры которых ко-
леблются в значительных пределах — от 12 до 60 и даже 90 им. Через поры
осуществляется связь протопласта с внешней средой у одноклеточных во-
дорослей, у многоклеточных — также и с соседними клетками слоевища с по-
мощью плазмодесм, которые возникают в процессе цитокинеза и представля-
ют каналы диаметром 25—80 нм, выстланные плазмалеммой, непрерывной
с плазмалеммой смежных клеток. В центре плазмодесмы обычно проходит
трубка (десмотрубка), стенки которой непрерывны с мембранами эндоплаз-
матического ретикулюма обеих клеток. После завершения цитокинеза путем
локального ферментативного лизиса отдельных микроскопических участков
внешней оболочки клетки образуются вторичные поры.

У многих водорослей клеточные оболочки пропитываются солями оке-
леза (некоторые вольвоксовые и красные водоросли), кальция (представите-
ли харовых, зеленых, бурых и красных водорослей), кремния (многие золо-
тистые, желтозеленые, бурые и диатомовые водоросли). У последних соли
создают разнообразную архитектонику поверхностных слоев — своеобраз-
ный кремниевый панцирь.

Дополнительный твердый покров — кутикула — на поверхности обо-
лочки ряда видов зеленых, красных и бурых водорослей (например, Oedo-
gonium Link, Caulerpa Lamour., Halimeda Lamour., Udotea Lamour., Por-
phyra Ag.) образуется за счет выделяемого клеткой кутина. Кутикула
может быть гомогенной, электронно-плотной, 20—50 нм толщиной, или сло-
истой. Так, у видов родов Aurainvillea и Cladocephalus (Siphonophyceae) ку-
тикула толщиной 16—20 нм состоит из трех слоев: двух электронно-плотных
(наружного и внутреннего по 4—5 нм толщиной) и среднего, менее элект-
ронно-плотного, аморфного, слоя.

Поверхность оболочки может быть также покрыта слоем спорополлени-
на — продукта полимеризации каротиноидов, устойчивого к воздействию
ферментов, кислот и щелочей (некоторые виды рода Chlorella Beijer. и др.).

Мощные слоистые чехлы, состоящие из специфических полисахаридов,
в частности сульфатированных полисахаридов, пектинов, фукоидина, ха-
рактерны для многих бурых, красных и зеленых водорослей.

Образование слизистых капсул вокруг клеток из секретируемой клет-
ками слизи отмечено у Volvocales и Chlorococcales, нередко представленных
колониальными формами. В неблагоприятных условиях некоторые водорос-
ли (например, Chlamydomonas Ehr.) переходят временно в пальмеллевидное
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Рис. 1.18. Электронная микрофотография клетки Cyclidiopsis acus Kors ,
не имеющей целлюлозной оболочки (1), и срезов верхней и средней частей
этой клетки (2—4), схема участка пелликулы верхней части клетки (5)
г — гребень, б — борозда, ки — кргачковидный изгиб

состояние При этом их клеточные оболочки вследствие гидратации метрик-
са ослизняются и слипаются, что приводит к образованию больших клеточ-
ных скоплений

У ряда видов водорослей целлюлозная оболочка отсутствует и клеточ-
ные покровы представлены преимущественно белковыми слоями — пелли-
кулой^ перипластом, текой, располагающимися под плазмалеммой, реже
над ней. Структура слоев варьирует у водорослей различных отделов. Так,
пелликула эвгленовых водорослей — плотный, эластичный слой протоплас-
та толщиной до 70 нм, состоящий приблизительно из 20 полипептидов и гес-
но прилегающий к плазмалемме Поверхность таких клеток продольно-
ребристая, причем ребра начинаются от глотки и по спирали огибают всю
клетку или располагаются более или менее параллельно длинной оси клет-
ки (рис. 1 18, 1). На поперечном срезе ребра клетки имеют вид гребней с
крючковатым изгибом, перемежающихся с глубокими бороздами (рис 1 18,

Й о с н о в а н и и изгиба находится электронно-плотный морфогенетиче-
ский центр, ассоциированный с микротрубочками Делению клетки пред-
шествует удвоение полос, начинающееся с удвоения морфогенетического

Клеточный покров криптофитовых водорослей — перипласт — состо-
ит из внутреннего белкового компонента и дополнительного внешнего, рас-
полагающегося над плазмалеммой. Внутренние и внешние пластинчатые
структуры одинакового размера и толщины тесно прилегают к плазмалемме
прямоугольные или шестиугольные пластинки собраны в четкие ряды,
пузырьки, содержащие эджективные (стрекательные) органеллы — вджек-
тосомы. обычно располагаются в углах пластинок. Поверхность клеток по-
крыта семиугольными чешуйками; каждая чешуйка диаметром 120—140 им
состоит из центральной оси, о г которой к периферии из переплетенного
фибриллярного материала отходит 7 полосок. Кроме чешуек, на поверх-
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Рис. 1.19. Электронная микрофотография клетки криптофитовой водо-
росли Cryptomonas cryophila (1) и ее фрагментов (2—3); схема участка пе-
рипласта (4);
п. — плазмалемма; э — эджектосома; one — внутренняя пластинчатая структура
перипласта; ч — чешуйка; ф — фибрилла

ности клеток наблюдаются отдельные фибриллы 10 им шириной и до 1,5 мкм
длиной (рис. 1.19, /—4). Перипласт пронизан порами.

Тека динофитовых водорослей, кроме белков, содержит галактозу, ара-
бинозу и галактуроновую кислоту и является многокомпонентной системой.
Основной элемент теки — уплощенные пузырьки длиной от 600—800 нм до
0,8—1,2 мкм и толщиной 60—170 нм; они располагаются непосредственно
под плазмалеммой и окружены мембраной; их число может варьировать от
2 на клетку до нескольких сотен. Пузырьки заполнены зернистым вещест-
вом или содержат одиночные пластинки, которые по структуре и величине
весьма разнообразны у разных видов динофитовых водорослей и часто
срастаются своими краями, образуя прочный панцирь. К мембране пузырь-
ков со стороны протопласта могут прилегать дополнительные структуры
в виде пробок шириной 200 нм с неоднородным содержимым (рис. 1,20,1, 2).
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Рис. 1.20. Схема участков теки видов родов Gymnodinium Stein (/) и Gle-
nodinium (Ehr.) Stein (2).
np — пробка; n — плазмалемма; tim — пузырьки трихоциста; пл — пластинка

Рис. 1.21. Электронная микрофотография клетки Dinophysis acuminata
Clap et Lachm. (1) и ее фрагментов (2—4):
•и — мукоциста; р — рабдосома; ц — цилиндрическая структура (стрелками ука-
заны границы футляра)

Поверхность клеток различается по текстуре; у ряда видов образуются ши-
пы длиною до 600 им. Тека пронизана порами,

Эджективные органеллы динофитовых водорослей — трихоцисты —
имеют более сложное строение, чем эджектосомы криптофитовых. В одной
клетке может находиться несколько сотен трихоцист. Они окружены мемц-
браной и состоят из паракристаллического тела и более узкой фиброзной
части. Зрелые трихоцисты обычно располагаются по периферии клетки под
порами и при раздражении выстреливают наружу через пору длинную по-
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перечно исчерченную нить ромбовидной или четырехугольной формы, 60—
180 нм шириной.

У некоторых видов динофитовых типичные трихоцисты отсутствуют,
а выполняющие аналогичную функцию, но отличающиеся по строению ор-
ганеллы называют рабдосомами (рис. 1.21, 1). Они состоят из цилиндриче-
ской структуры, погруженной в свободный футляр различных размеров.
Передний конец цилиндрической структуры несколько заострен, около
4 мкм в длину и 150—200 нм в ширину, задний конец округлен. Цилиндри-
ческая структура может быть заполнена аморфным веществом (рис. 1.21, 2)
либо содержит несколько продольных элементов и аморфное вещество
(рис. 1.21, 3) или состоит из 8 нитей 30 нм толщиной, свободно переплетаю-
щихся между собой (рис. 1.21, 4).

Эджективные органеллы, выполняющие скорее всего защитную функ-
цию, известны также у золотистых (здесь они называются дискоболоциста-
ми), зеленых и эвгленовых водорослей.

Поверхность клеток многих водорослей, особенно одноклеточных, по-
крыта, как уже отмечалось, чешуйками, а также шипиками и щетинками. По-
следние представляют собой более тонкие и длинные, до 200 мкм, выросты
по сравнению с короткими и толстыми шипиками. Эти дополнительные струк-
туры выполняют разнообразные функции. У одноклеточных образование
щетинок и шипиков скорее всего является приспособлением к планктонно-
му образу жизни.

У незначительного числа видов золотистых и зеленых водорослей кле-
точные покровы не формируются, и самым внешним слоем клеток является
плазмалемма. Снаружи эти, т. н. голые клетки большей частью покрыты сли-
зью. В искусственных условиях получены мутантные формы Chlamydomo-
nas reinhardtii Dang., лишенные клеточной оболочки, которые интенсивно
растут в культуре. Кратковременное отсутствие клеточных покровов харак-
терно для гамет и зооспор одноклеточных и многоклеточных водорослей,
для первых — от момента образования до осуществления процесса
оплодотворения, для вторых — до формирования клеточных покровов.

Двигательный аппарат

Движение жгутиковых форм, зооспор и гамет неклеточных (сифоновых) и
многоклеточных водорослей осуществляется в подавляющем большинстве
случаев с помощью жгутикового аппарата — сложной системы, состоящей
из собственно жгутиков (ундулиподий), базальных тел (кинетосом) и кор-
ней жгутиков (рис. 1.22). Жгутики водорослей, так же как и реснички прос-
тейших, способны совершать ритмические волнообразные движения (по
ним обычно пробегают квазисинусоидальные волны); на этой основе жгути-
ки и реснички объединяют под общим названием уидулпподий. Термин ун-
дулиподия в переводе с латинского означает «волноножка». Среди водорос-
лей чаще всего встречаются 1- и 2-жгутиковыс формы, реже 3-, 4- и 8-жгути-
ковые; у зооспор Oedogonium Link, Derbesia Sol., Vaucheria D. С. число
жгутиков достигает нескольких десятков.

По соотношению длины жгутиков в пределах одной клетки водоросли
разделяют на две группы — равножгутиковые и разножгутиковые. У пос-
ледних жгутики часто занимают неодинаковое положение по отношению
к клетке и имеют различия в частоте и интенсивности биений — длинный
жгутик направлен вперед и работает энергичнее, чем короткий, который
обращен в сторону или назад по ходу движения клетки.

Основные черты внутреннего строения жгутиков и базальных тел ве-
гетативных клеток жгутиковых форм, зооспор и гамет сходны. Жгутик ок-
ружен мембраной, которая является продолжением плазмалеммы клетки.
Внутри жгутика находится матрикс, аналогичный матриксу клетки — гпа-
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Рис. 1.22. Электронная микрофотография изолированного жгутикового
аппарата Dunaliella bioculata Butch.:
кж — корень жгутика; бт — базальное тело; а — аксонема

лоплазме, и аксонема — осевая структура, изгибанием которой и обусловле-
но биение жгутика. Аксонема представляет собой сложный комплекс мик-
ротрубочек (внутренний диаметр 25 им), образованных белком тубулином,
и связанных с ними других белков. Тубулин является димером и образо-
ван двумя полипептидами — а- и ß-тубулином, которые весьма сходны по
аминокислотной последовательности. При формировании микротрубочек
молекулы тубулина соединяются друг с другом в протофиламенты — ни-
тевидные комплексы, в которых а-тубулин одного димера связан с ß-ту-
булином следующего. Обычно 13 таких протофиламентов, расположенных
параллельно и прилегающих друг к другу, образуют цилиндрическую струк-
туру — собственно микротрубочку. Так как тубулиновые полипептиды в со-
седних протофиламентах несколько смещены относительно друг друга, то
в стенке цилиндра они образуют регулярно чередующиеся спиральные ря-
ды (рис. 1.23, /).

Аксонема состоит из 9 пар периферических микротрубочек и 2 цент-
ральных (рис. 1.23, 2; 1.24). Структура « 9 + 2» характерна для жгутиков
и ресничек почти всех эукариотических организмов, хотя имеются и отклоне-
ния. Центральная пара микротрубочек заключена в центральную капсулу,
образованную тонкими загнутыми белковыми отростками, прикрепленными
к микротрубочкам. Периферические микротрубочки дуплетов несколько раз-
личаются по своей структуре — одна из них полная (субфибрилла А) по-
строена из 13 субъединиц, вторая — неполная (субфибрилла В) — только
из 10. Субфибрилла А по всей длине несет динеиновые «ручки» — короткие
боковые выступы, отходящие от субфибриллы А каждого дуплета по направ-
лению к соседнему с интервалами 24 мм и состоящие из белка динеина. Ди-
неиновые «ручки» необходимы для изгибания жгутиков, которое обусловле-
но АТФ-зависимым скольжением микротрубочек аксонемы. Динсин со-
стоит из многих полипептидов и сам по себе действует как АТФаза. Каждая
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Рис 1 23 Схема строения микротрубочки (1) и поперечного среза жгути-
ка Chlamydomonas (2): а-т, ß-m — а и ß — тубулин; п — протофиламен-
ты:
к — нексин, др — динеиновые «ручки», цм — центральная микротрубочка; сА и
сВ — субфибриллы А а В, образующие периферический дуплет , цк — центральная
капсула, рс — радиальная спица, пм — плазматическая мембрана

Рис. 1.24. Электронная микрофото-
графия поперечного среза жгутика
Chlamydomonas sp.

динеиновая «ручка» развивает при-
мерно такое же усилие, как одна
молекула миозина в сокращающейся
мышце. Сила прикладывается к со-
седнему дуплету микротрубочек, с
которым контактируют «ручки», н
стремится сдвинуть его по направ-
лению к кончику жгутика

Поперечные эластичные связи
между соседними дуплетами микро-
трубочек образованы белком не-
ксином, благодаря чему аксопема
по окружности оказывается как бы
скрепленной обручем От каждого
дуплета внутрь аксопемы отходят
радиальная «спица», заканчиваю
щаяся глобулярным образованием в непосредственной близости от цент-
ральной капсулы (см. рис 1 23, 2), которая, по-видимому, способствует
выполнению центральными микротрубочками регуляторной функции при
движении аксонемы

Поверхность жгутиков может быть гладкой или опушенной за счет ла-
теральных выростов, или мастигонем, длиной 2—3 мкм, имеющих вид тон-
ких волосков, диаметр которых варьирует у разных видов водорослей от 5
(Pedinomonas Korsch.) до 17—19 (Fucus L и Ascophyllum Stack.) и даже
до 25 им (некоторые желто-зеленые водоросли). Число рядов, длина мастиго-
нем н их расположение могут различаться у жгутиков одной клетки. Как
правило, у равножгутиковых водорослей оба жгутика опушены; у разно-
жгутиковых опушен преимущественно двигательный, передний, жгутик
(рис. 1.25) У некоторых зеленых и бурых жгутик оканчивается тонким
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Рис. 1.25. Схема строения спермия Laminaria Lam.:
ма — мастигонема; пж — передний жгутик; м — митохондрия; я — ядро; хл —•
хлоропласт; еж — задний жгутик

бичеподобным выростом — акронемой. Поверхность жгутиков у ряда видов
зеленых, золотистых и бурых водорослей покрыта плотными неминерали-
зованными чешуйками различной формы: пластинчатой, дисковидной, коль-
цевидной, булавовидной и др. Жгутиковые чешуйки, как и чешуйки кле-
точных покровов.образуются в пузырьках аппарата Гольджи, транспорти-
руются к периферии жгутика и затем выводятся на его поверхность.

Базальные тела, или кинетосомы, жгутиков идентичны по своей струк-
туре центриолям и во многих случаях могут превращаться друг в друга.
Центриоли обычно представлены парами, члены которых расположены под
прямым углом друг к другу (рис. 1.26, 1). Каждая центриоль состоит из 9
триплетов микротрубочек (рис. 1.26, 2, 3). Новая пара центриолей образу-
ется по соседству с уже существующей, и этот процесс протекает сходным
образом у всех эукариотических организмов. Одной из основных функций
центриоли (а согласно крайней точке зрения — единственной) является об-
разование жгутиков. Например, у Chlamydomonas reinhardtii Dang, в на-
чале митоза жгутики исчезают, а базальные тела перемещаются в глубь клет-
ки, ближе к ядру, где служат центрами организации митотического верете-
на деления. По окончании митоза центриоли снова становятся базальными
телами, от которых отрастают жгутики.

Базальное тело имеет форму короткого цилиндра, стенки которого об-
разованы 9 триплетами продольно расположенных микротрубочек; внешний
диаметр базалыюго тела равен диаметру аксонемы. Каждый из 9 перифери-
ческих дуплетов аксонемы продолжается в базальное тело, где к нему при-
соединяется третья неполная микротрубочка. Обе центральные микротру-
бочки аксонемы оканчиваются выше базального тела; центр базального те-
ла лишен микротрубочек (рис. 1.27). Микротрубочковые корни ясгутиков,
выходящие из базальных тел и состоящие преимущественно из 2—4 микро-
трубочек, у большинства видов располагаются симметрично, образуя харак-
терные крестообразные фигуры.

Среди фибриллярных структур, ассоциированных с базальными телами,
выделено два основных типа: связывающие тяжи, которые связывают раз-
личные базальные тела; фибриллярные корни, возникающие при базальных
телах и оканчивающиеся в различных частях клетки. Известно два типа
фибриллярных корней: исчерченные тяжи, ассоциированные с микротру-
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Рис. 1.26. Электронная микрофото-
графия фрагмента клетки эукарио-
тической водоросли с двумя пара-
ми центриолей (/); схема строения
центриоли (2 — общий вид, 3 —
поперечный срез):
Ч — центриоль: мт — микротрубочка

бочковым корнем жгутика (I система тяжей), в которых полосы чередуют-
ся с расстоянием 25—35 нм; исчерченные тяжи, состоящие из пучков тон-
ких филаментов диаметром 5—10 нм (II система тяжей), чередующихся
с расстоянием более 80 нм. Число, расположение и субструктура связыва-
ющих тяжей и фибриллярных корней значительно варьируют у разных ви-
дов водорослей.

У некоторых зеленых и харовых водорослей (Coleochaete Breb., Kleb-
sormidium Silva, Mattox et BlaJkwell, Chara Valli., N.itella Ag., Trentepoh-
lia Mart.) корневая система жгутиков имеет асимметричное строение,
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Рис. 1.27. Схема строения жгутика Chlainydomonas reinhardtii Dang,
в поперечном (1—6) и продольном (7) разрезах:
рс — радиальные спицы; ма — мастигопема; цка — центральная капсула яксо-
немы; др — дииеинопые «ручки»; дпм — дуплеты периферических мнкротруоочск
аксонемы; мою — мембрана жгутика; пз — переходная зона; дфт — днотальнив
фибриллярный тяж
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Рис. 1.28. Строение многослойной
структуры Heterosigma akashiwo
(Hada) Hada:
мт — микротрубочкн; ф — филаменты;
эп — электронно-плотная пластинка ос-
нования

Рис. 1.29. Схема жгутикового аппарата Chrysochrotnulina apheles с гап-
тонемой:
хл — хлоропласт; 6т — базальное тело; г — гаптонема; мт — микротрубочка

обусловленное наличием т. и. многослойной структуры (например, спермато-
зоиды многоклеточных зеленых и харовых водорослей с оогамным половым
процессом). Многослойная структура имеет сложное строение (рис. 1.28).
Ее верхний слой, толщиной 25 нм, состоит из 22—25 тесно расположенных
микротрубочек. Под ними находятся два слоя филамситов. В основании
структуры лежит электронно-плотная пластинка толщиной около 5 нм. Раз-
мер многослойной структуры 600 X 360 X 90 нм. Дополнительные элементы,
ассоциированные со жгутиковым аппаратом, четко оформлены в виде мно-
гослойной структуры и в сперматозоидах высших растений.

Клетки некоторых видов золотистых водорослей, помимо жгутиков,
имеют направленный вперед вырост— гаптонемул (рис. 1.29). По длине гап-
тонема может быть короче, равна или длиннее жгутиков. Например, у раз-
ножгутиковой Chrysochromulina apheles длина жгутиков и гаптонемы состав-
ляет?—10; 11—55 и 20—40 мкм соответственно. Описаны два основные ти-
па медленного движения клеток с участием гаптонемы: I) гаптонема у плава-
ющей клетки направлена вперед, два жгутика со слабым биением держат-
ся почти перпендикулярно гаптонеме, несколько отклоняясь назад, тело
клетки при этом не вращается (рис. 1.30); 2) гаптонема направлена назад,
жгутики со слабым биением также направлены назад под острым углом к
гаптонеме (рис. 1.30), тело клетки медленно вращается вокруг продольной
оси. Этот тип движения может резко переходить в более быстрое плавание.
При этом вытянутая гаптопема свертывается в плотно упакованные кольца

1 Гаптонема является одним из признаков, на основании которого
в отделе золотистых водорослей в настоящее время выделен самостоятель-
ный класс Haptophyceae.
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Рис. 1.30. Плавающие клетки Chrysochromu-
lina apheles:
г — гаптонема; окг — жгутик

и ритм биения жгутиков возрастает. Тело
клетки вращается в необычном направлении
вдоль широкой спиральной траектории (рис.
1.30). Не вызывает сомнения, что необыч-
ное движение вызвано свернувшейся гапто-
немой, которая меняет центр тяжести клетки.

Гаптонема состоит из 6 микротрубочек,
собранных в круг в ее свободной части и окру-
женных частично или полностью эндоплаз-
матическим ретикулюмом. В основании ramo-
немы число микротрубочек может увеличи-
ваться. Проксимальный свободный конец ran-
тонемы несколько вздувается, и в этом районе
микротрубочки ориентированы в виде полу-
круга или арки. Два базальных тела приле;
гаютдруг к другу и к гаптонеме в высшей

степени асимметрично. Четыре микротрубочковых корня образуются в рай-
оне базального тела и гаптонемы (см. рис. 1.29).

Подавляющее большинство одноклеточных водорослей представлено
жгутиковыми формами, однако среди наиболее примитивных одноклеточ-
ных встречаются и ризоподиальные, причем некоторые жгутиковые могут
терять жгутики и превращаться в ризопод, а часть типичных ризопод об-
ладает способностью к образованию жгутиков.

Протопласт

Клетки эукариотических водорослей, как и высших растений, содержат сле-
дующие основные органеллы — ядро, эндоплазматический ретикулюм, ап-
парат Гольджи, митохондрии, хлоропласты, вакуоли, пероксисомы. В то
же время, в отличие от высших растений, в клетках различных форм водоро-
слей присутствуют центриоли и пиреноиды, а у одноклеточных — стигма,
сократительные (пульсирующие) вакуоли и некоторые другие специфичес-
кие образования (рис. 1.31). Органеллы эукариотической клетки суспеИ;
зированы в цшпозоле — клеточном матриксе. Наиболее характерной чертой
эукариотических клеток по сравнению с прокариотическими, кроме присут-
ствия ядра, является наличие внутриклеточных органелл и пузырьков,
ограниченных мембранами.

Мембранная система. Мембраны — живые компоненты цитоплазмы.
Наружная мембрана цитоплазмы — плазмалемма, или ципгоплазмашииес-
кая мембрана, и внутренние мембраны имеют общие структурные особен-
ности: это тончайши« (4—10 им) довольно плотные пленки, состоящие в ос-
новном из молекул липидов (фосфолипидов) и белков, удерживаемых вместе
с помощью нековалентных взаимодействий.

Мембранные фосфолипиды представляют собой амфипатические моле-
кулы, т. е. молекулы, имеющие гидрофильный полярный и гидрофобный не-
полярный концы. В окружении молекул воды амфипатические молекулы
обычно агрегируют. При этом гидрофобные хвосты обращены внутрь, а гид-
рофильные головки обращены наружу и контактируют с молекулами воды.
Так как большинство фосфолипидов в водной среде самопроизвольно обра-
зуют двойные слои (бислои), то формирование липидной основы биологи-
ческих мембран, по существу, процесс самосборки, Липидиый бислой, соз-
дающий относительно непроницаемый барьер для большинства водораство-
римых молекул, составляет структурную основу мембраны.

48



Рис 1 31 Строение клетки
Trachelomonas Ehr
м — митохондрия, ев — сокра-
тительная вакуоль, e — ваку-
оль, жр — жгутиковый резер-
вуар, же — жгутиковое взду
тие, хл — хлоропласт, бт —
базальное тело, яд — ядрышко,
я — ядро, д — диктиосома, С —
стигма

Молекулы белков распо-
ложены на внутренней и вне-
шней поверхностях бислоя,
а также погружены в этот
слой Проходя через бислой
насквозь, они образуют в
мембране гидрофильные по-
ры Специфические функции
мембран осуществляют глав-
ным образом белки, большин-
ство которых представлено
ферментами Белки также
осуществляют транспорт че-
рез мембрану различных ве-
ществ и могут выступать в
качестве специфических ре-
цепторов

Характерной особенно-
стью всех мембран является
их замкнутость, непрерыв-
ность Концы мембран никогда не бывают открытыми Большинство мем-
бранных липидов и белков способны перемещаться в плоскости мембраны,
что обусловливает ее подвижность, текучесть.

Мембраны асимметричны — оба их слоя неодинаковы по липидному
и белковому составу (например, гликолипиды и гликопротеиды распола-
гаются исключительно на той стороне мембраны, которая не контактирует
с цитоплазмой).

Одно из основных свойств биологических мембран — их избиратель-
ная проницаемость (полупроницаемость), что во многом определяет специ-
фический химический состав цитоплазмы и ее органелл Плазмалемма,
обладая избирательной проницаемостью, регулирует обмен веществ клет-
ки с окружающей средой, выполняет синтетические функции, воспринимает
раздражчшя

Ъ одноклеточных водорослей плазмалемма часто образует многочис-
ленные складки (рис 1 32), что увеличивает ее поверхность и может быть
связано с усиленным транспортом веществ

Внутренние мембраны, отличаясь от плазмалеммы и др>г от друга по
физическим и химическим свойствам, разделяют клетку на изолированные
отсеки — клеточные органеллы с уникальным набором ферментов, выпол-
няющие специализированные функции Это позволяет клетке осуществлять
одновременно много несовместимых друг с другом химических реакций.
Отдельные ферменты и их комплексы определенным образом локализованы в
мембранах, что обеспечивает последовательность протекания химических
реакций, лежащих в основе жизнедеятельности клетки.

Эчдоплазматический рстикучоп представляет собой ограниченную
мембраной систему с>бмикроскопичссм1\ к.шплов, пронизывающих цн-
точоль Мембрана эндоплазмагаческого ретик^люма образует ОДНУ
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Рис. 1.32. Фрагменты клеток Chlorella vulgaris Beijer. со складками, плаз-
малеммы (п)
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непрерывную поверхность. Замкнутое пространство, ограниченное мемб-
раной, называют полостью эндоплазматического ретикулюма, или цистер-
нальным пространством. От цитозоля эта полость отделена одиночной мем-
браной.С наружной мембраной ядерной оболочки мембрана эндоплазмати-
ческого ретикулюма составляет единое целое, вследствие чего полость эндо-
плазматического ретикулюма и внутриядерное пространство разделены
только внутренней мембраной ядерной оболочки.

Эндоплазматический ретикулюм играет центральную роль в процессе
биосинтеза и транспорта ферментов, конституционных белков, липидов и
углеводов, необходимых для сборки других клеточных органелл. Через эн-
доплазматический ретикулюм осуществляется взаимодействие органелл,
он выполняет также производительную функцию, давая начало вакуолям
и микротелам. У многих видов водорослей каналы эндоплазматического ре-
тикулюма образуют обкладку вокруг хлоропластов.

Описаны две функционально различающиеся области мембраны эндо-
плазматичэского ретикулюма — гранулярная (шероховатая), к внешнгй сто-
роне которой прикреплены рибосомы, и агранулярная (гладкая), лишенная
рибосом. Гранулярный эндоплазматический ретикулюм на срезах клетки
выявляется, как правило, в виде профилей шириной 20—50 нм, состоящих
из двух более или менее параллельных замкнутых мембран с прикрепленны-
ми на внешней стороне рибосомами. Агранулярный эндоплазматический ре-
тикулюм, состоящий из сети тонких трубочек или пузырьков, обычно развит
слабее, чем гранулярный. Простые или разветвленные каналы эндоплазма-
тического ретикулюма распределены в гиалоплазме неравномерно: они мо-
гут быть сосредоточены вокруг ядра, диктиосом, стигмы, а также в перифе-
рической части клетки вдоль плазмалеммы.

Аппарат Гольдоюи в клетках водорослей, как и в других растительных
клетках, состоит из отдельных диктиосом — стопок из 2—7 и более (до 30)
плоских круглых мешочков, или цистерн, диаметром около 1 мкм и толщиной
20—40 нм, ограниченных одинарной мембраной, и пузырьков Гольджи, ко-
торые отчленяются от краев цистерн и различаются по размерам и характеру
содержимого. Диктиосома структурно и биохимически поляризована на
формирующуюся, или цис-сторону (полюс регенерации), и зрелую, или
транс-сторону (секреторный полюс). У ряда видов водорослей в клетке со-
держится только одна крупная диктиосома, часто характерной формы. На-
пример, у Chrysochromulina apheles (Haptophyceae) она сходна с книгой,
страницы которой в части, обращенной к одному из двух хлоропластов,
сложены, а к другому — раскрыты. В районе более тесного расположения
цистерн часто наблюдается вакуоль (рис. 1.33). У других видов водорослей
число диктиосом в клетке может достигать нескольких десятков. Располага-
ются диктиосомы преимущественно в районе ядра, в подвижных клетках —
часто у основания жгутиков, во время деления клетки — в местах образова-
ния перегородки. Если диктиосома в клетке одна, то ее удвоение предшест-
вует цитокинезу. Аппарат Гольджи полифункционален. Он является цент-
ром концентрации, преобразования, сортировки, упаковки, транспорта и
секреции полисахаридов и белков для роста оболочки и других покровов
клетки, а также участвует совместно с другими органеллами в сборке и спе-
циализации мембран, образовании вакуолей и лизосом (в животной клетке),
секретирует материал для сократительной вакуоли, выполняющей роль ос-
морегулятора.

Ядерный аппарат. Клетки большинства водорослей одноядерны, но в
различных таксонах имеются виды, клетки которых содержат 2—3 ядра и
более, вплоть до нескольких десятков и сотен. У большинства водорослей
ядра очень мелкие, около 1 мкм в диаметре; у ряда видов они значительно
крупнее — в среднем до 4 мкм, а у отдельных видов могут достигать 45 мкм
(Bryopsis из Siphonales). У одноклеточных водорослей ядро располагается
ацентричио, у многоклеточных—чаще всего в центре, Общий план строения,
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Рис 1 33 Фрагменты клеток Chrysochromuhna apheles
хл — хлоропласт, д — диктиосома, а — вакуоль ц — цитоплазма (стрелкой ука-
зана одна из цистерн)

функции ядра во всех отделах водорослей (за исключением динофитовых)
не отличаются от таковых других эукариотических организмов

Ядро — органелла клетки, в которой осуществляются важнейшие про-
цессы, обусловливающие ее жизнедеятельность В ядре содержится и вос-
производится наследственная информация, определяющая признаки дан-
ной клетки и всего организма в целом, осуществляются основные процессы,
связанные с реализацией наследственной информации Ядро является также
центром управления обменом веществ клетки, контролирующим деятель-
ность всех других органелл У динофитовых — уникальных эукариот, в
хромосомах отсутствуют гистоновые белки, характерные для хромосом всех
других эукариот В интерфазе хромосомы динофитовых остаются спирали
зованными, они лишены центромер Ядрышко «имеется или отсутствует (в
зависимости от вида), может делиться во время митоза или исчезать и фор-
мироваться de novo в телофазе (как у большинства эукариот) Допускается,
что структура и поведение хромосом у динофитовых водорослей примитив
нее, чем у других эукариот. На этом основании некоторые исследователи
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даже выделяют Dinophyta в новый тип Mesokaryota (мезокариотические ор-
ганизмы), промежуточный между Prokaryota и Eukaryota.

Энергетический аппарат. Обеспечение энергетических потребностей
эукариотических растительных клеток происходит в результате функцио-
нирования митохондрий и хлоропластов — полуавтономных самовоспроиз-
водящихся органелл, которые обладают собственным белоксинтезирующим
аппаратом, для которого матрицей служит митохондриальная или хлоро-
пластная ДНК, но основная часть белков митохондрий и хлоропластов син-
тезируется в цитоплазме под контролем ядра клетки.

Митохондрии окружены оболочкой, состоящей из двух мембран, раз-
личающихся по строению и химическому составу. Внутренняя мембрана
образует во внутреннем пространстве митохондрии многочисленные выросты
в виде пластин, реже трубок различной длины, называемых митохондриаль-
ными кристами. Поверхность крист, обращенная к матриксу, усеяна ча-
стичками, каждая из которых состоит из головки диаметром 9 нм и ножки,
связанной с мембраной. Частички являются частью АТФ-синтетазного ком-
плекса и содержат АТФазу. В гомогенном или тонкогранулярном мат-
риксе митохондрии с высоким содержанием белка, заполняющем простран-
ство между кристами, находятся более мелкие по сравнению с цитоплаз-
матическими рибосомы и отдельные кальциевые гранулы, в которых кальций
находится в основном в виде фосфата. В светлых зонах мйтрикса распо-
ложены фибриллы митохондриальной ДНК.

Митохондрии являются центрами внутриклеточного окисления и содер-
жат ферменты цикла трикарбоновых кислот, дыхательной цепи переноса
электронов, окислительного фосфорилировзния. Молекулы богатого энер-
гией аденозинтрифосфата выходят из митохондрий и используются в разно-
образных реакциях клеточного метаболизма. Так как окислительное фос-
форилирование и большинство реакций окисления питательных веществ
протекают на внутренней мембране митохондрий и ее производных —
кристах, степень развития последних (размеры и количество) является
показателем активности митохондрий: длинные, густо расположенные
кристы характерны для митохондрий, находящихся в состоянии высо-
кой функциональной активности, короткие и редкие — для малоактивных
органелл.

Размеры, форма и количество митохондрий значительно варьируют в
клетках ^различных видов водорослей. Мелкие митохондрии округлой или
овальной формы имеют размеры 0,3—1 мкм. Нитевидные митохондрии могут
достигать^ длину 2 мкм и более при ширине0,4 мкм. Длина гигантских ми-
тохондрий в гаметах Bryopsis в 2 раза превышает длину клетки. В отличие
от высших растений клетки некоторых видов водорослей, например, Chlo-
rella fusca Shihira et Krauss, содержат только одну сильно разветвленную
митохондрию, выросты которой простираются по всей цитоплазме, форми-
руя т. н. митохондриальный ретикулюм.

Митохондрии распределены по всему объему цитоплазмы. При этом от-
мечается скопление митохондрий в зонах клеток с повышенной функцио-
нальной активностью, требующих дополнительных затрат энергии. Клеточ-
ная популяция митохондрий гетерогенна; ее состав отражает возрастные
и функциональные особенности клетки.

Несмотря на чрезвычайное разнообразие морфологических особенностей
хлоропластов v водорослей различных отделов, их структурной фотосинте-
зирующей единицей, как у прокариотических организмов, так и высших рас-
тений, является тилакоид — плоский мешочек, окруженный мембраной,
который в поперечном сечении имеет вид пары параллельных мембран, бо-
лее или менее плотно прилегающих друг к другу и соединенных па концах.
В хлоропластах осуществляется фотосинтез (ассимиляция углекислого га-
за воздуха), образование органических веществ из неорганических за счет
энергии света.
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Фотосинтетический аппарат. Пигментные системы и переносчики элек-
тронов встроены в тилакоидные мембраны. Хлорофиллы, каротиноиды
и фикобилины — пигменты, участвующие в процессах световод фазы
фотосинтеза, входят в состав пигментных систем в виде пигмент-белковых
комплексов. У всех фотосинтезирующих растений, в том числе и у водо-
рослей, в преобладающем количестве в тилакоидах содержится хлорофилл
а. Хлорофилл b среди водорослей обнаружен только у зеленых и эвгле-
новых. Хлорофиллы Cj и с2 встречаются у бурых, золотистых диатомовых
водорослей, у криптофитовых — только хлорофилл с2. Зеленые водорос-
ли содержат каротиноиды, типичные для высших растений. Наличие боль-
ших количеств фукоксантина у видов бурых водорослей определяет их
бурую окраску. Для красных и криптофитовых водорослей характерны фи-
кобилины — красные фикоэритрины и синие фикоциани.ны. Фикобилипро-
теины агрегируют друг с другом, образуя особые гранулы, называемые
фикобилисомами, которые упорядоченно расположены на поверхности тила-
коидных мембран. Фикобилины выполняют роль дополнительной светособи-
рающей антенны. Темновые реакции — восстановление углекислого газа
водородом воды до углеводов (фиксация углекислого газа) — протекают в
строме (см. ниже) хлоропластов. В хлоропластах, как и в митохондриях,
происходит синтез аденозинтрифосфата из аденозиндифосфата. Так как ис-
точником энергии для этого процесса в хлоропластах служит солнечный
свет, то его называют фотофосфорилированием.

Строма хлоропластов — их белковая основа, в которую погружены
тилакоиды — обычно довольно электронно-плотная. В ней обнаруживают-
ся пластоглобулы, состоящие из особых липидов — пластохинонов, ри-
босомы, в более светлых зонах — фибриллы ДНК. В строме хлоропластов
также может откладываться крахмал в виде зерен и белок в виде кристал-
лов; иногда наблюдаются структуры, напоминающие микротрубочки.

Нередко внутренняя мембрана оболочки хлоропласта образует выросты
в строму в виде сети трубок по периферии органеллы, называемой пери-
ферическим ретикулюмом. Хлоропласта водорослей многих отделов, кро-
ме красных, криптофитовых, харовых и зеленых, окружены каналом эн-
доплазматического ретикулюма.

Морфологическое разнообразие хлоропластов водорослей прежде все-
го создается за счет расположения тилакоидов, которое весьма специфич-
но в разных отделах. У большинства эукариотических водорослей, за исклю-
чением красных, тилакоиды собраны в пучки, состоящие из 2 тилакоидов
(криптофитовые, у которых фикобилисомы как структурные единицы отсут-
ствуют), 3 (динофитовые, золотистые, желтозеленые, бурые, диатомовые), 2—
6 и более (зеленые и харовые), или образуют граноподобные скопления из
3 тилакоидов (эвгленовые). У красных водорослей фотосинтетическая систе̂ -
ма представлена одиночными длинными тилакоидами, несущими на своей
поверхности фикобилисомы (рис. 1.34). На основе представлений об едином
исходном типе организации тилакоидов рассмотрены возможные направле-
ния филогенетического становления различных типов организации хлоро-
пластов (рис. 1.35).

У многих видов водорослей, особенно одноклеточных, в клетках со-
держится по одному очень крупному хлоропласту; относительно часто
встречаются виды с двумя хлоропластами чашевидной, поясковиднои,
звездчатой, спиралевидной формы. При увеличении числа хлоропластов у
ряда неклеточных и многоклеточных водорослей они в основном приобрета^-
ют линзовидную форму. Следует отметить, что развитие фотосинтетическои
системы хлоропластов меняется под воздействием различных внешних фак-
торов — интенсивности и качества света, температуры, состава питательной
среды и т. д.

Дополнительное своеобразие в структурную организацию хлоропла-
стов водорослей вносит наличие пиреноида — полуавтономной системы,

64



Рис. 1.34. Электронная микрофотография Flintiella sanguinaria Ott. (/)
и Chlorella vulgaris Beijer. (2):
хл — хлоропласт; я — ядро
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Рис. 1.35. Схема возможных филогенетических взаимоотношении различ-
ных типов хлоропластов

функционально и пространственно тесно связанной с хлоропластом. Пирено-
ид представляет собой образование белковой природы (в основном состоит
из фермента рибулезодифосфаткарбоксилазы), размером 3—12 мкм, и обыч-
но окружен крахмальными зернами — амилогепной обкладкой, в образова-
нии которой может принимать участие ламинарии (бурые водоросли), пи-
рамилон (эвгленовые), липиды (золотистые). Гранулярный или тонкофиб-
риллярный матрикс пиреноида обычно плотнее стромы хлоропласта, часто
перфорирован 1—2 тилакоидами. У подавляющего большинства водорослей
пиреноид находится внутри хлоропласта, у многих желтозеленых, динофи-
товых и криптофитовых пиреноиды располагаются непосредственно под обо-
лочкой хлоропласта, в ряде случаев несколько выступая наружу. У некото-
рых видов эвгленовых, динофиювых, криптофиговых, золотистых, желюзе-
леных, диатомовых и бурых пиреноиды лежат за пределами хлоропласта,
но тесно с ним связаны, Количество их варьирует от 1 до 10 и более.
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Согласно современным представлениям, функция пиреноида заключа-
ется в концентрации рибулезодифосфачкарбоксилазы с целью распределения
ее между дочерними клетками и транспорта в места активного функциониро-
вания в хлоропласте. Наличие, размер пиреноида и его амилогенной обклад-
ки во многом зависят от окружающих условий (интенсивности освещения,
температуры, состава питательной среды), а также определяются эндоген-
ными факторами.

У подвижных форм водорослей в хлоропласте или (значительно реже)
вне его, но всегда в функциональной связи с ним, располагается специфи-
ческая фоторецепторная органелла этих форм водорослей — стигма, или
глазок, имеющая в прижизненном состоянии сферическую, палочковидную,
линзовидную или трапециевидную форму. Строгая пространственная ори-
ентация стигмы на жгутиковый аппарат связана с его функцией регуляции
направленного движения клеток путем улавливания световых импульсов,
их трансформации и передачи жгутиковому аппарату1. В клетках, длитель-
ное время находящихся в темноте, стигма исчезает, но при перенесении ку-
льтуры на свет появляется снова. Структурную основу стигмы составляют
тесно прилегающие друг к другу пигментсодержащие глобулы (каротинои-
ды), 75—660 им в диаметре; иногда (у эвгленовых) глобулы ограничены мем-
браной. По способу упорядоченности глобул, положению стигмы, а также
наличию своеобразных дополнительных структур — пластинчатых, лин-
зовидных 1ел и ритеноида, усложняющих ее организацию, выделено 5 ос-
новных типов стигм (рис. 1.36). Пластинчатое тело стигмы (некоторые ви-
ды динофитовых), длиной около 3 и шириной 1 мкм, состоит из нескольких
(до 50) параллельно расположенных уплощенных мешочков, сообщающихся
между собой; крайние из них непосредственно переходят в канал эндоплаз-
матического ретикулюма. Линзовидное тело, встречающееся в стигме также
ряда видов динофитовых, занимает почти а/а стигмы и состоит из группы
уплощенных пузырьков, из которых внутренние заполнены зернистым со-
держимым. В основании линзы находится ретиноид — чашеподобное обра-
зование, содержащее зоны определенным образом ориентированных фибрилл
и зернистого вещества, а также пигментные глобулы около 300 нм в диамет-
ре, расположенные на самом дне в один ряд. У многих видов золотистых,
бурых, желтозеленых, эвгленовых в основании одного из жгутиков образу-
ется вздутие, или парабазальное тело, которое размещается точно против
вогнутости стигмы, оставаясь отделенным от нее клеточным покровом и обо-
лочкой хлоропласта. Типы структурной организации стигм постоянны в
каждом отделе водорослей.

Вакуоли. Вакуоли являются производными эндоплазматического ре-
тикулюма. Они образуются в основном путем локального расширения грану-
лярных цистерн последнего, ограничены одинарной избирательно проницае-
мой мембраной — тонопластом — и выполняют в растительных клетках
разнообразные функции: поддержание тургора, накопление запасных ве-
ществ и отходов жизнедеятельности клетки, осуществление локального ав-
толиза. Для подвижных клеток, а иногда и для неподвижных одноклеточ-
ных, характерно наличие сократительных вакуолей, располагающихся
обычно у жгутиковых форм в основании жгутиков и выполняющих роль
осморегулятора. У динофитовых эту функцию выполняют особые лишен-
ные способности сокращаться вакуоли — пузулы.

Вакуолярная система водорослей может быть представлена вакуолями
различных размеров, причем у ряда видов одноклеточных водорослей круп-
ная вакуоль обычно занимает определенное место в клетке. У многоклеточ-
ных, особенно у водорослей с паренхиматозным типом структуры (см. раз-
Дел 1.3), в процессе дифференцировки клеток меристемальных зон в различ-

1 Существует и другая точка зрения о функции стигмы (см. раз-
Дел 1.3.1).
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Рис. 1.36. Основные типы стигм:
/ — стигма I типа (Chlamydomonas), 2 — стигма II типа (Dlnobryon); 3 — стигма
III типа (Euglena), 4 — стигма IV типа (Glenodinium), б — стигма V типа (Nemato-
dlum); ne — пигментные глобулы; хл — хлоропласт; па — парабазальное тело,
лт — линзовидное тело; пт — пластинчатое тело; р — ретиноид

ные в функциональном отношении клетки — покровные и проводящие —
увеличивается объем и количество вакуолей. Дифференцированные клетки
содержат крупную центральную вакуоль, Степень развития вакуолярнои
системы варьирует в клетках водорослей с гетеротрихальной структурой
слоевища (например, клетки горизонтальной части слоевища Fritscnieua
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tuberosa Iyengar значительно более вакуолизированы по сравнению с клет-
ками вертикальной части; ризоиды также сильно вакуолизированы).

Другие органеллы. Органеллы, идентифицируемые как лизосомы жи-
вотных клеток, у автотрофных организмов отсутствуют. В клетках водорос-
лей описаны пероксисомы, характерные для эукариотических организмов.
Эти мелкие органеллы, 0,15—0,25 мкм, окружены мембраной и образуют-
ся путем отпочкования от цистерн эндоплазматического ретикулюма, ю
часто остаются соединенными с ними. Пероксисомы, подобно митохондриям,
утилизируют кислород в клетке путем осуществления окислительных реак-
ций. Образующаяся при этом перекись водорода используется или разру-
шается с помощью содержащейся в этих органеллах каталазы.

Цитозоль, в который погружены органеллы, пронизан густой сетью
белковых филаментов, составляющих клеточный скелет и обеспечивающих
пространственно-временную организацию клетки и движение цитоплазмы.
Два их наиболее важных компонента — тубулиновые микротрубочки и ак-
тиновые филаменты. Последние состоят из двух цепей глобулярных молекул
диаметром около 4 нм, образующих двойную спираль. В настоящее время
уделяется большое внимание выяснению роли цитоплазматических микро-
трубочек в определении формы зооспор, агрегации клеток в колонии —
ценобии, а также изучению организации и химического состава микрофи-
ламентов, их функциям во вращательном движении цитоплазмы.

Включения. С локальной концентрацией в цитоплазме или различных
органеллах определенных продуктов обмена веществ связано образование
включений, которые представляют собой соединения, временно выведенные
из клеточного метаболизма, или конечные продукты обмена (например, в
клетках бурых водорослей содержатся значительные количества полифе-
нолов). Ирисовые тела, состоящие в основном из белков — глюцидов, опи-
саны в клетках бурых, красных и некоторых зеленых водорослей. Для мно-
гих видов водорослей характерно наличие в цитоплазме электронно-плотных
сферических структур, содержащих полифосфаты. Запасные липиды обнару-
живаются в клетках водорослей в виде капель различных размеров, коли-
чество которых связано с функциональным состоянием и возрастом клеток.

ДЕЛЕНИЕ КЛЕТКИ

Митоз

Митоз — универсальная форма деления ядра у всех эукариотических
организмов, обеспечивающая одинаковое распределение наследственного ма-
териала между двумя дочерними клетками, постоянство числа, формы и раз-
меров структурных единиц наследственности — хромосом. У представите-
лей разных таксонов водорослей митоз обнаруживает вариации и отлича-
ется от классического митоза клеток высших растений, основными чертами
которого являются спирализация хромосом в профазе, исчезновение ядрыш-
ка и ядерной оболочки в поздней профазе или метафазе, формирование ми-
тотического веретена из микротрубочек от центромер хромосом к полю-
сам веретена и от полюса к полюсу, отсутствие центриолей. Наличие центри-
олей J и сохранение в процессе митоза всейоили только части ядерной

1 Центриоли делятся в ранней профазе митоза и сохраняются во всех
фазах клеточного цикла или же появляются только во время митоза, неред-
ко перед образованием подвижных клеток. В вегетативных клетках ряда
многоклеточных водорослей центриоли редуцированы и наблюдаются нере-
гулярно. В отличие от животной клетки центриоли клеток водорослей мо-
гут занимать различное положение в делящихся клетках, располагаясь
на полюсах митотического аппарата и структурно участвуя в его формиро-
вании (веретено с центриолями на полюсах) или занимают по отношению
к веретену латеральное положение.

59



Рис. 1.37. Электронная микрофотография фрагментов клеток в метафазв
митоза (/, 2) и в цитокинезе (З—б):
1 - Oedogonlum cardiacum (Hass ) Wittr , 2-4 - Flint Iella sanguinarla Ott ; ».
о — Ulothrix mucosa Turp ; x — хромосома; яо — ядерная оболочка; я — >'лни'
хл — хлоропласт; б — борозда; видны кинеточоры (стрелки)
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оболочки описаны у многих видов водорослей, представленных как подвиж-
ными, так и неподвижными формами. На этом основании у водорослей выде-
ляют закрытый митоз (ядерная оболочка остается непрерывной), полуза-
крытый митоз (в ядерной оболочке образуются полярные отверстия либо
ядерная оболочка фрагментируется, но не исчезает) и открытый митоз
(ядерная оболочка дезинтегрируется, как у высших растений). Нередко на-
блюдается формирование перинуклеарной оболочки за счет окружения де-
лящегося ядра каналами эндоплазматического ретикулюма. При митозе
варьирует также форма веретена (прямая, согнутая, узкая, широкая и т. д.)
и форма полюсов веретена (острая, тупая, округлая), а также продолжи-
тельность существования межзонального веретена.

Закрытый митоз присущ, в частности, монадным формам (например, Ре-
dimonas minor Korsch.) и нитчатым (Oedogonium cardiacum (Hass.) Wittr.;
рис. 1.37, 1). Причем у видов рода Oedogonium отмечено образование
выростов ядерной оболочки в цитоплазму, иногда с отверстиями на концах.
Закрытый митоз характерен, в частности, для сифоновой водоросли Aceta-
bularia mediterranea Lamx. (веретено формируется внутри ядра). Полуза-
крытый митоз происходит у Chlamydomonas reinhardtii Dang., Ulva mutabi-
lisFß'yn., Flintiella sanguinaria Ott (рис. 1.37,2). Открытый митоз наблюда-
ется, например, у видов родов Closterium Nitzsch., Klebsorm'dium Silva,
Zygnema G. Ag., Coleochaete, Draparnaldia Bory. Пик митозов приходится
на темповой период суток. В многоядерных клетках деление ядер может про-
ходить синхронно, асинхронно, волнообразно.
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Цитокинез

Цитокинез — деление цитоплазмы путем образования борозды деления или
клеточной пластинки в экваториальной плоскости клетки, между дочерними
ядрами. Цитокинез у водорослей осуществляется путем центростремитель-
ного роста новой клеточной оболочки. Борозда деления начинается от внут-
реннего слоя клеточной оболочки и охватывает кольцом всю клетку (см.
рис. 1.37, 3—6). Существуют вариации цитокинеза у видов водорослей, от-
носящихся к различным порядкам. Они могут заключаться, в частности,
в наличии или отсутствии фрагмопласта или фикопласта, либо обоих струк-
тур вместе, в степени ассоциации фикопласта с центриолями, времени ис-
чезновения веретена деления клетки, наличии или отсутствии клеточной
пластинки фрагмопласта (фрагмопласт представляет собой микротрубочки,
ориентированные параллельно оси веретена деления, и клеточную пла-
стинку, образующуюся путем слияния пузырьков Гольджи, ассоциирован-
ных с микротрубочками в экваториальной плоскости клетки, и растущую
центробежно; фикопласт — микротрубочки, расположенные перпендику-
лярно оси веретена и параллельно плоскости деления клетки).

Так, у видов рода Spirogyra Link цитокинез, начинающийся в ранней
анафазе, осуществляется как путем одновременного заложения борозды де-
ления, растущей центростремительно, так и путем образования фрагмопла-
ста. В цитоплазме Spirogyra, окружающей края борозды деления, наблю-
даются пузырьки различных размеров (очевидно, производные аппарата
Гольджи). Иногда содержимое пузырьков включается в борозду. Рост бо-
розды непосредственно не зависит от присутствия митотического аппарата,
но положение ядра, возможно, определяет место будущей борозды.

При цитокинезе Kirchniella lunaris (Kirchn.) Moebius, в результате ко-
торого образуются 4 автоспоры, после первого митоза между двумя дочер-
ними ядрами закладывается перегородка, которая может частично или пол-
ностью исчезать во время второго митоза, в течение которого два дочерних
ядра делятся синхронно. Центриоли в клетке К. lunaris в интерфазе не най-
дены, они формируются в премитотической стадии и присутствуют до окон-
чания цитокинеза после второго митоза. После первого митоза в цитоплазме
возникает сложная система микротрубочек, ориентированных в различных
направлениях. После второго митоза микротрубочки веретена исчезают в
телофазе и снова появляются между ядрами перпендикулярно к оси ве-
ретена. Если борозда, закладывающаяся после первого митоза, исчезает
во время второго, то после второго митоза она восстанавливается на том же
месте. Появление микротрубочек вдоль первой борозды после второго
митоза отмечено и в тех случаях, когда она не исчезает во время второго
митоза.

Для видов рода Klebsormldium Silva (Ulotrichales) характерно удлине-
ние веретена деления клетки в анафазе, отсутствие как фикопласта, так и
фрагмопласта, наличие борозды деления; для видов рода Microspora Thur.
(Microsporales) — раннее исчезновение веретена деления, наличие борозды
деления, а также фикопласта, ассоциированного с центриолями; для видов
родов Ulotrix Kütz., Uronema Lagerh., Stigeoclonium Kütz., Chaetophora
Schrank, Draparnaldia, Schizomeris Kütz. (Chaetophorales) — раннее исчез-
новение веретена деления, образование клеточной пластинки и фрагмопла-
ста, наличие фикопласта, не ассоциированного с центриолями1.

Роль центриолей в процессе деления вегетативных клеток неподвиж-
ных одноклеточных, нитчатых и многоклеточных водорослей остается во
многом не выясненной. Наиболее распространена точка зрения, что у не-
подвижных форм центриоли являются нефункционирующими реликтами.
В то же время существует мнение, что при цитокинезе с образованием борозд
деления центриоли участвуют в определении плоскости деления.
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Особенности ультраструктурной организации клеток водорослей ис-
пользуют как таксономический признак при критическом пересмотре сис-
тематического положения многих таксонов и при интерпретации филогении
и эволюции водорослей. Ценную информацию о возникновении и эволюции
типов митоза и цитокинеза в различных группах растительного и животного
мира, эволюции гамет в процессе перехода от изогамии к оогамии, проис-
хождении эукариотической клетки дают сравнительно-цитологические ис-
следования вегетативных и репродуктивных органов водорослей.

1.3. Строение тела особи •

Вегетативное тело водорослей представлено слоевищи, или талломом, не
дифференцированным на органы — корень, стебель, листья и цветы. В пре-
делах слоевцового строения водоросли отличаются исключительным морфо-
логическим разнообразием. Здесь представлены одноклеточные, многокле-
точные, неклеточные (сифональные) и сифонокладальные организмы, сущест-
вующие одиночно или образующие разнообразные соединения. Размеры их
колеблются в широких пределах: мельчайшие соизмеримы с бактериальны-
ми клетками (не превышают 1 мкм в диаметре), а наиболее крупные морские
бурые водоросли достигают несколько десятков метров в высоту, не уступая
наземным гигантам флоры высших растений. Форма и окраска их также мно-
гообразны и часто причудливы. Наряду с простейшими шаро- или каплевид-
ными встречаются сложно расчлененные, напоминающие высшие растения.
Окраска водорослей может быть зеленой, розовой, красной, оранжевой, фи-
олетовой до почти черной, голубой, сине-зеленой, желто-зеленой, желтой,
золотистой и бурой.

Огромное разнообразие водорослей можно свести к нескольким типам
морфологической структуры*, которые соответствуют основным ступеням
морфологической дифференциации тела водорослей в процессе их эволюции.
Разработанное в начале века учение о типах морфологической структуры
тела водорослей претерпело значительные изменения. В настоящее время
различают 10 эрогенно3 возникших типов структуры *: монадный, гемимо-
надный, коккоидный, сарциноидный, нитчатый, разнонитчатый, паренхи-
матозный, псевдопаренхиматозный, сифональный, сифонокладальный и
один — амебоилный, образовавшийся в результате катагенеза 6 [198].

Тип морфологической структуры тела водорослей — один из важных
таксономических критериев в систематике водорослей. Его используют при

Предлагаемая разработка данной темы в значительной степени ори-
гинальна. В полном объеме она будет опубликована отдельно.

По отношению к синезеленым водорослям используют термин «ос-
новные формы строения тела» (см. раздел 9а. 1, а также [141]).

3 Арогенезы, или ароморфозы (по А. Н. Северцову),— крупные этапы
эволюции, сопровождающиеся развитием универсальных приспособлений
широкого значения к условиям среды обитания. Они открывают возмож-
ности для дальнейшего прогрессивного развития, приводят к образова-
нию_ крупных таксономических групп с принципиально новой организа-

4 Широко распространено также представление о 9 основных типах
морфологической структуры: амебоидном, монадном, коккоидном, пальмел-
лоидном (соответствующем гемимонадному), нитчатом, разнонитчатом,
пластинчатом, сифональном, харофитном по М. М. Голлербаху [ИЗ],
ото представление разделяет большинство авторов данного справочника.

ъ- Катагенезы — приспособления к упрощенным условиям существо-
вания, которые выражаются в появлении признаков недоразвития, в сниже-
нии общего уровня организации.
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выделении таксонов в ранге класса [42, 239] или порядка [354, 371, 414,417,
423]. Предлагается также использовать тип морфологической структуры
тела водорослей в экологии в качестве критерия выделения жизненных форм
водорослей [232].

Тип структуры определяется на основании изучения строения тела
взрослых особей; особенности строения репродуктивных клеток и ювениль-
ных стадий развития во внимание не принимаются. Высказывались предло-
жения учитывать особенности всего жизненного цикла водорослей при вы-
делении основных типов структуры их тела, однако реальных шагов в этом
направлении пока не сделано.

1.3.1. Монадный (жгутиковый) тип структуры

Наиболее характерным признаком, определяющим этот тип структуры, яв-
ляется наличие жгутиков, с помощью которых монадные организмы активно
передвигаются в водной среде (см. рис. 19.11, 19.12). Подвижные жгутиковые
формы широко распространены в мире водорослей. Они доминируют среди
эвгленовых, динофитовых, криптофитовых, рафидофитовых, золотистых,
наблюдаются у желтозеленых и зеленых водорослей. У диатомовых и бурых
монадный тип структуры в вегетативном состоянии отсутствует, однако мо-
падные стадии образуются во время репродукции. Лишь у красных водорос-
лей монадные формы и стадии пока не выявлены.

Тонкое строение жгутиковой аксонемы у всех эукариот удивительно
однотипно (см. раздел 1.2.2), принципиально отличаясь от такового бакте-
рий. Отклонения от структуры «9 + 2», наблюдающиеся у некоторых ди-
нофитовых, в сперматозоидах диатомовых, у мутантов хламидомонад, редки,
немногообразны, очевидно являются вариантами одного исходного типа
и легко объясняются причинами функционального характера. Это свиде-
тельствует о том, что жгутики эукариотного типа — одно из наиболее древ-
них приобретений эукариотической клетки, а монадные организмы являют-
ся исходными для всех эукариот. В пользу этого предположения свидетель-
ствует также наличие структурно-функциональной связи жгутикового ап-
парата с ядром, идентичность энергетического обеспечения работы жгути-
ков у всех эукариот, принципиально отличающееся от такового у бактерии
[92, 127, 282], широкое распространение монадных форм и стадий в мире
эукариотических организмов1.

Количество жгутиков, их относительная и абсолютная длина, наличие
или отсутствие мастигонем и субмикроскопических чешуек, характер их
размещения на поверхности жгутика, место и способ прикрепления жгути-
ков, характер их движения, их направленность очень разнообразны в ми-
ре водорослей, но постоянны внутри отдельнь х естественных групп родст-
венных организмов. Эти признаки имеют важное систематическое значение.

Благодаря наличию жгутиков монадные организмы способны осущест-
влять кинетические, векторные и фобические реакции. Скорость их №**•
ния на 1—3 порядка превышает таковую подвижных микроорганизмов,
не обладающих жгутиковым аппаратом. Фотоориентация монадных води-
рослей является результатом двухмоментной фоторецепции, обусловлен
ной либо периодическим затемнением, либо периодическим освещении»
фоторецептора, о чем, в частности, свидетельствует обязательный врат
тельный элемент в их движении. Функцию фоторецепции длительное вреи
приписывали стигме — своеобразной органелле монадных форм и стади
водорослей (см. раздел 1.2.2). с.

Электронно-микроскопическими исследованиями установлено, что и
тоположение и структура стигмы в разных отделах (классах) водород ^

1 Широко распространена также теория происхождения водорослей
от амебоидных предков [305 и др.].
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весьма разнообразны. Это позволило предположить, что и функции, вы-
полняемые этой органеллой у разных водорослей, неоднозначны. В опытах
с видами рода Euglena Ehr. установлено, что стигма участв5'ет в фоторе-
цепции лишь в качестве ширмы, периодически затеняющей фоторецептор,
расположенный у основания длинного активного жгутика — т. н. пара-
флагеллярного тела. Парафлагеллярное тело имеет вид небольшого вздутия
на поверхности жгутика и характеризуется высокоупорядоченной ламел-
лярной структурой [702]. Периодическое затенение фоторецептора стигмой
возникает при вращательном движени'и клеток, что обусловливает фото-
таксическую ориентацию организма.

В настоящее время можно считать установленным, что стигма монад-
ных водорослей не является светочувствительной органеллой. У предста-
вителей различных систематических групп она, по-видимому, выполняет
разную роль: либо ширмы, периодически затеняющей фоторецептор
(Euglenophyceae, Chrysophyceae, Xanthophyceae), либо рефлектора, уси'
ливающего световой сигнал (Dinophyta, Chlorophyta), либо экрана, защи-
щающего фоторецептор от отраженных «ложных» сигналов изнутри
клетки.

Местоположение и структура фоторецепторов изучены недостаточно,
но уже сейчас ясно, что они не идентичны в различных систематических
группах водорослей. Преобразование светового сигнала в фоторецепторе
водорослей имеет химическую природу, передача его на двигательный ап-
парат — электрическую, основным источником энергии для осуществления
двигательных реакций у всех эукариот служит АТФ.

Таким образом, разнообразие структуры и местоположения фоторе-
цепторного аппарата эукариотических водорослей свидетельствует о том,
что в отличие от двигательного аппарата он возник сравнительно недавно
и является результатом многочисленных параллельных эволюции.

Подвижность монадных водорослей обусловливает полярность стро-
ения их клеток и колоний (см. рис. 19.11; 19.12). Обычно на переднем по-
люсе клетки или вблизи от пего прикрепляются жгутики. Основная форма
клетки — каплевидная, радиально- или билатерально-симметричная, с бо-
лее или менее суженным передним жгутиковым полюсом. Однако нередко
монадные организмы отклоняются от этой основной формы и могут быть
асимметричными, спиралевидными, иметь суженный задний конец и т. д.
Форма клетки в значительной степени зависит от характера клеточных по-
кровов, отличающихся большим разнообразием (плазмалемма, пелликула,
перипласт, амфиесма, тека, состоящая из органических, кремнеземных или
известковых чешуек, домик, клеточная оболочка). Причудливые очерта-
ния клеток золотистых водорослей порядка Dictyochales формирует
своеобразный внутриклеточный скелет, состоящий из полых внутри кремне-
земовых трубочек. Клеточная оболочка, обычно гладкая, иногда несет
разнообразные выросты или может быть инкрустирована солями железа
или кальция, напоминая домик. В оболочке образуются лишь маленькие
отверстия для выхода жгутиков. Часто у основания последних оболочка
образует небольшое утолщение — папиллу, форма которой имеет система-
тическое значение (см. рис. 19.11).

Полярность монадных организмов проявляется и в расположении
внутриклеточных структур. На переднем конце клетки нередко располо-
жена разнообразно устроенная глотка, обычно выполняющая экскретор-
ную функцию. Лишь у немногих бесцветных фаготрофных жгутиковых
(Noctihica Sur., CyafhomonasFrom., Peranema Duj.) глотка функционирует
как клеточный рот. (цшпостом) и служит для приема твердой пищи. По-
павшие в глотку твердые частицы пищи переходят в отчленяющиеся от
глотки пищеварительные вакуоли, которые спускаются к клеточному
анальному отверстию (цшпопрокту), где непереваренные частицы вытал-
киваются наружу [16].
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Своеобразными Органеллами, свойственными водорослям монадной
структуры, являются также сократительные вакуоли, выполняющие осмо-
регуляюрную функцию, слизистые тельца и эджективные (стрекатель-
ные) структуры. Последние, выполняя защитную функцию, у представи-
телей разных отделов (динофитовые, криптофитовые, рафидофитовые,
эвгленовые, золотистые, зеленые) отличаются разнообразным строением.

Обычно единственное ядро занимает в клетке монадных организмов
осевое, нередко центральное, положение. Хлоропласта, разнообразные
по форме, окраске и тонкой структуре, могут быть осевыми или пристен-
ными. Наряду с окрашенными наблюдаются апохлоротические (бесхлоро-
филльные) или апопластидные (лишенные пластид) формы, нередко являю-
щиеся бесцветными двойниками окрашенных. Кроме того, известны много-
численные бесцветные жгутиконосцы, не имеющие аналогов среди пигмен-
тированных.

Тенденция к увеличению размеров тела проявляется у монадных орга-
низмов в образовании разнообразных по форме и строению колоний
(см.рис. 19.12). В простейших случаях они образуются вследствие нерасхо-
ждения делящихся клеток (цепочковидные колонии Goniaulax Dies, и Сега-
tium Schrank, клеточные агрегаты золотистых и зеленых жгутиконосцев —
Chrysosphaerella Laut, и Raciborskiella Wish). Иногда клетки удерживают-
ся в колонии посредством тонких плазматических нитей (Dangeardinella
Pasch.). Наблюдаются колонии кольцевидной (Cyclonexis Stokes), пластин-
чатой (Gonium О. Müll.), кустистой, древовидной (Monadodendron Pasch,
и Chrysodendron Pasch.), грибовидной формы (Mycochrysis Skuja), в виде
полых шаров (Eusphaerella Skuja), образующиеся с помощью слизи или
без нее, включающие генетически однородные или неоднородные (Dino-
bryon Ehr.), голые, живущие в домиках, или покрытые оболочками клетки.
Зеленым монадным организмам большей частью свойственны колонии типа
ценобиев с постоянным для каждого вида числом клеток, не способных
к вегетативному клеточному делению; рост ценобиев происходит лишь за
счет увеличения размеров составляющих их клеток. На примере Volvoca-
сеае можно проследить постепенное усложнение ценобиев, достигающее
наивысшего уровня у видов рода Volvox L., между клетками которых,
дифференцированных на вегетативные и генеративные, существует плаз-
матическая связь.

В неблагоприятных условиях монадные организмы сбрасывают или
втягивают свои жгутики, теряя при этом подвижность, и окружают себя
обильной слизью. Не прекращая деления, клетки утрачивают специфи-
ческую форму, свойственную данному виду. Такое состояние водорослей
называется пальмеллевидным. Оно обратимо: в благоприятных условиях
водоросли восстанавливают свойственный им внешний вид.

Монадный тип структуры оказался эволюционно перспективным.
На его основе развились другие, более сложные структуры, связанные
с утратой подвижности в вегетативном состоянии.

1.3.2. Амебоидный (ризоподиальный) тип структуры

Наиболее существенные признаки амебоидного типа структуры — отсутст-
вие прочных клеточных покровов и способность к амебоидному движению-
Под амебоидным движением подразумевают все формы перемещения орга-
низмов с помощью временно образующихся на их поверхности цитоплазма^-
тических выростов — псевдоподий. Различают несколько разновидностей
псевдоподий, из которых у водорослей чаще всего наблюдаются ризоподии
(тонкие, длинные, разветвленные, иногда анастомозирующие между собой
цитоплазматические выросты), лобоподии (широкие, с закругленными кон-
цами выпячивания цитоплазмы), реже аксоподии (постоянные щупальце-



Рис. 1.38. Тонкая
структура клетки
Chrysamoeba ra-
dians Klebs:
жгг — побочный жгу-
тик; м — мастигоне-
мы; же± — главный
жгутик; бт — базаль-
ное тело; г — аппа-
рат Гольджи; ев —
сократительная ваку-
оль; я — ядро; хэс —
хлоропластная эндо-
плазматическая сеть;
охл — оболочка хло-
ропласта, хл — хлоро-
пласт; п — пиреноид;
пх — пузырь ' с хри-
золаминарином; пг —
плотная глобула; р—
ризоподии; км — кап-
ля масла; мат — ми-
тохондрия

видные цитоплазматические образования, местоположение, количество
и размеры которых видоспецифичны).

Принципиальных различий в строении и механизме действия контрак-
тильных (сократительных) систем, обусловливающих подвижность монад-
ных и амебоидных организмов, на молекулярном уровне не существует;
отличия имеются лишь на органоидном уровне. Множественность меха-
низмов, обеспечивающих амебоидное движение [282], морфологическое
и ультраструктурное разнообразие его обеспечения и проявления у разных
организмов свидетельствует о том, что его простота является кажущейся.
Скорее всего амебоидное движение возникло в результате приспособления
жгутиковых клеток к упрощенным условиям жизни, к анимальному или
паразитическому способу питания, что привело к вторичному упрощению
строения их тела 1 .

В клетках амебоидных водорослей имеются ядра, пластиды, мито-
хондрии и другие органеллы, свойственные эукариотам; нередко наблю-
даются также сократительные вакуоли, стигмы ибазальные тела, способ-
ные вырабатывать жгутики (рис. 1.38). При анимальном способе питания
хлоропласты в одних случаях не проявляют никаких признаков деграда-
ции (Rhizochrysidopsis Geitl.), в других — уменьшаются в размерах
и бледнеют (Brehmiella Pasch.), нередко также наблюдаются апохлороти-
ческие или апопластидные формы (Leucochrysis Pasch.).

Многие амебоидные организмы ведут прикрепленный образ жизни.
Они могут строить различной формы домики, тонкие, нежные, или толсто-
стенные, грубые, бесцветные или окрашенные (см. рис. 16.1,2). Нередко
амебоиды образуют колонии разнообразных размеров и формы, как с по-
мощью слизи (Chrysostephanosphaera Scherff.), так и без нее, Простейшие

1 См. примечание 5 на с. 63.
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цепочковидные колонии Chrysidiastrum Laut, образуются вследствие не-
завершенного клеточного деления. Соединение клеток друг с другом с по-
мощью нескольких ризоподиев приводит к образованию сетчатых колоний
(Chrysarachnion Pasch., Chlorarachnion Geitl., Heliapsis Pasch.), включаю-
щих несколько сот амебоидов, называемых сетчатыми плазмодиями. Если
амебы контактируют всей своей поверхностью при сохранении границ меж-
ду отдельными клетками, такие колонии называются агрегированными
плазмодиями (Rhizochloris congregata Etti). Высшая степень агрегации
амеб наблюдается при полном их слиянии и образовании слитного плазмо-
дия (Myxochloris Pasch., Chlamydomyxa Arch.).

Амебоидный тип структуры распространен не столь широко, как мо-
надный. Он наблюдается лишь в тех отделах (золотистые, желтозеленые
и динофитовые), в которых разнообразно представлены монадные формы,
причем между монадными и амебоидными организмами существует посте-
пенный переход. Многие амебоидные организмы сохраняют признаки более
высокоорганизованных предковых форм (полярность в строении клетки,
наличие базальных тел, способность временно образовывать жгутики, вы-
делять прочные клеточные покровы или формировать репродуктивные клет-
ки монадной структуры). Таким образом, амебоидный тип структуры у во-
дорослей является, по мнению многих ученых, выражением крайней спе-
Ц(ализации, эволюционным тупиком, возникшим в результате приспособ-
ления монадных форм к особым условиям существования в биотопах, бо-
гатых органикой [196].

1.3.3. Гемимонадный тип структуры '

Характерным для этого типа структуры является сочетание неподвижного
растительного образа жизни с наличием клеточных органелл, свойственных
монадным организмам: сократительных вакуолей, стигм, жгутиков или
их производных. Так, вегетативные клетки могут иметь жгутики, с помощью
которых они ограниченно передвигаются в пределах колониальной слизи
(Gloeococcus A. Вг.), либо жгутики сохраняются в неподвижных вегетатив-
ных клетках в сильно редуцированном состоянии (Asterococcus Scherff.,
Chlorangiella De Toni). Виды родов Apiocystis Nag., Tetraspora Link,
Paulschulzia Skuja, Schizochlamys A. Br. и другие имеют неподвижные
жгутиковидные выросты, тонкое строение которых напоминает жгутики, но
без центральной пары микрофибрилл — т. н. псевдоцилии. Нередко псевдо-
цилии достигают значительной длины и могут обильно ветвиться.

Клеткам гемимонадного типа свойственно полярное строение, харак-
терное и для монадных организмов. Клеточная оболочка есть или отсутст-
вует. Иногда клетки находятся в домиках, имеющих отверстия для выхода
псевдоцилии. Клетки покрыты слизью или без нее, одиночные или в коло-
ниях, прикрепленные или свобоцноживущие. Одиночные водоросли, ве-
дущие прикрепленный образ жизни, имеют специальные приспособления
в виде слизистых подушечек, стебельков или подошв. Слизистые подушечки
часто инкрустированы железом и окрашены в бурый цвет. Слизистые cms-
бельки образуются благодаря полярному выделению слизи или путем ослиз-
иения жгутиков прикрепившихся к субстрату зооспор. Подошва — вырост
клеточной оболочки, иногда вытянутой в ножку. У нейстонных водорослей
наблюдаются специальные приспособления, удерживающие их в поверх-

•ностной пленке воды, в виде плавательных колпачков (см. рис. 19.15, 4)-
Кроме специфических органелл, свойственных моиадным организмам.

Этот тип структуры часто встречается в научной литературе под
названиями «пальмеллоидный», «капсальный», «тетраспоральный», «трано*
грессивный».
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в клетках гемимонадных водорослей наблюдаются все органеллы, прису-
щие эукариотической клетке. Их клетки одно- или многоядерны. Иногда
в клетках, утративших хлоропласты, их функцию выполняют цианеллыг

(Gloeochaete Lagern.).
Гемимонадные водоросли нередко образуют колонии, как с помощью

слизи, так и без нее, содержащие многочисленные клетки, представляющие
собой независимые в вегетативном и репродуктивном отношении индивиды.
Форма колоний разнообразная, часто неправильная. В простейших слу-
чаях слизь бесструктурна, и клетки располагаются внутри нее без опре-
деленного порядка. Дальнейшее усложнение таких колоний проявляется;
как в дифференциации слизи, определяющей форму колоний, так и в более
упорядоченном расположении клеток внутри слизи. Колонии с концентри-
ческой слоистостью слизи называют глеоцистоидными колониями. Наибо-
лее сложно устроены колонии дендроидного типа (Celoniella Pasch., Hydru-
rus Ag.), образующиеся в результате одностороннего выделения слизи
и поляризации клеточного деления в пределах слоевища (см. рис. 19.13, 4).
Плоские бесслизистые колонии Chaetopeltis Berth., прирастающие к субст-
рату в виде плотных щитков и образующиеся в результате деления прото-
пластов краевых клеток попеременно в радиальном и тангентальном на-
правлениях, напоминают псевдопаренхиму (см. рис. 19.15, /).

Возникновение гемимонадного типа структуры было важным этапом
на пути морфологической эволюции водорослей в направлении от подвиж-
ных монадных к типично растительным неподвижным формам, крупным
арогенезом, определившим дальнейший путь развития всего растительного
мира [198].

1.3.4. Коккоидный тип структуры

Этот тип структуры объединяет одноклеточные и колониальные водоросли,
неподвижные 2 в вегетативном состоянии. Клетки коккоидного типа одеты
оболочкой и имеют протопласт растительного типа (с тонопластом, без
сократительных вакуолей, стигм, жгутиков или псевдоцилий). Утрата
признаков монадной структуры в строении клетки у организмов, ведущих
растительный неподвижный образ жизни, приобретение новых структур,
свойственных растительным клеткам,— следующий крупный шаг эроген-
ного характера в эволюции водорослей по растительному пути. Однако
покрытые клеточной оболочкой клетки коккоидных водорослей еще не при-
обрели способности к вегетативному делению клеток и поэтому неспособны
к образованию крупных многоклеточных слоевищ.

Огромное разнообразие водорослей коккоидного типа структуры
связано с наличием клеточных покровов, обусловливающих разнообразную,
часто причудливую форму клеток от исходной шаровидной до эллипсоид-
ной, веретеновидной, цилиндрической, округло-квадратной, тетраэдричес-
кой, трапециевидной, яйцевидной, грушевидной, спиралевидной, сердце*
видной, блюдцевидной, червеобразной, неправильно полиэдрической, трех-
лучевой, звездчато-лопастной и т. д. Их многообразие умножается благо-
даря различным выростам — гранулам, шипам, шипикам, щетинкам,
роговидным отросткам и другим скульптурным украшениям клеточных
покровов'(см. рис. 19.17).

1 Внутриклеточные симбионты, принадлежащие к синезеленым водо-*
рослям.

2 Исключение составляют некоторые диатомовые и десмидиевые водо-
росли, которые вторично приобрели способность к активному перемещению
в пространстве благодаря принципиально иным, чем у монадных форм,
механизмам движения.
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Перифитонные коккоидные водоросли прикрепляются к субстрату
с помощью слизистых подушечек, стебельков или подошв (Characium A. Вг.,
Characiopsis Borzi), нейстонные образуют плавательные колпачки (Topacz-
evskiella Massjuk), бентосные поднимаются над поверхностью детрита на
длинных слизистых тюках (Eremosphaera De Вагу).

Клетки коккоидных водорослей одно- или многоядерны. Хлоропласта
разнообразны по форме и положению в клетке, иногда они отсутствуют,
и тогда их функцию могут выполнять цианеллы (Glaucocystis Itz.).

Коккоидные водоросли образуют колонии разнообразной формы,
в которых клетки объединяются с помощью слизи или без нее (см.
рис. 19.16). Рост таких колоний обычно осуществляется лишь за счет уве-
личения объема (но не числа) слагающих их клеток (ценобии), реже —
благодаря делению протопластов клеток.

Коккоидный тип структуры широко распространен почти во всех от-
делах эукариотических водорослей (за исключением эвгленовых и рафи-
дофитовых). В эволюционном плане коккоидную структуру рассматривают
как исходную для возникновения многоклеточных слоевищ, а также си-
фонального и сифонокладального типов структуры.

1.3.5. Сарциноидный тип структуры

Характерным признаком сарциноидного типа структуры является сочета-
ние коккоидного габитуса со способностью к вегетативному клеточному
делению (см. раздел 2. 1.1) (цитотомии, десмосхизису), которое происходит
в различных плоскостях, благодаря чему образуются пакетовидные, тетра-
эдрические или иной (но не нитевидной) формы скопления из многих кле-
ток, впоследствии легко распадающиеся. Сарциноидные неподвижны в те-
чение вегетативной фазы жизненного цикла. Это одноклеточные или коло̂ -
ниальные организмы с неполярным строением клеток и прочной клеточной
оболочкой (см. рис. 19.18).

Разнообразие сарциноидных водорослей обусловлено различной фор-
мой скоплений клеток, образующихся вследствие их вегетативного деле-
ния, формой и расположением хлоропластов, числом ядер, а также разно-
образием в строении их репродуктивных клеток, свидетельствующем о не-
однократном возникновении сарциноидного типа структуры в различных
эволюционных ветвях водорослей (зеленых 1 и желтозеленых).

Появление способности к вегетативному клеточному делению было
одним из наиболее значительных событий эрогенного характера в эволю-
ции растительного мира, с которым связано возникновение многоклеточных
макроскопических растений [198, 423].

1.3.6. Нитчатый (трихальный) тип структуры

Наиболее характерной особенностью нитчатого типа структуры является
нитевидное расположение неподвижных клеток, образующихся в резуль-
тате вегетативного клеточного деления, происходящего преимущественно
в одной плоскости. Составляющие нить клетки имеют полярное строение,
способны расти лишь в одном направлении, совпадающем с осью ядерно-
го веретена, и делиться в плоскости, перпендикулярной этой оси. Им при-
суще важнейшее свойство растительных организмов — способность к не-
ограниченному росту в течение вегетативной фазы жизненного цикла и воз<
можность возникновения многоклеточных макроскопических слоевищ.

Рост называют диффузным, если способностью делиться обладают
все клетки нити. Если деление клеток происходит на ограниченных участ-

1 См. также раздел 19.2.4.
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ках слоевища, называемых зонами роста, или меристемальными зонами,
то в зависимости от положения последних различают интеркалярный рост
(меристемальная зона находится в средней части нити), базальный рост,
происходящий за счет деления клеток, расположенных у основания нити,
и апикальный рост, осуществляемый делением верхушечных клеток.

В простейших случаях слоевища нитчатой структуры слагаются из
клеток, морфологически подобных друг другу. Вместе с тем у многих во-
дорослей на участках нитей, утончающихся или расширяющихся к кон-
цам, клетки отличаются по форме от остальных. Морфологические отличия
часто имеют также конечные клетки. Различия в строении концов нити
наиболее отчетливы при прикрепленном образе жизни. При этом нередко
нижняя клетка превращается в бесцветный ризоид или стопу, лишенные
хлоропластов. Нити могут быть простыми или ветвящимися, одно- или
многорядными, свободноживущими или прикрепленными, одиночными или
объединенными в соединения разного типа (см. рис. 16.6).

Нитчатый тип структуры представлен среди зеленых, красных, желто-
зеленых, золотистых водорослей. Возникновение его было качественно
новым этапом в развитии растительного мира, на котором сформировался
ряд важных свойств многоклеточных растений. Он послужил отправным
пунктом для развития других, более сложных типов структуры

1.3.7. Разнонитчатый (гетеротрихальный) тип структуры

Разнонитчатый тип структуры возник на базе нитчатого вследствие морфо-
логической дифференциации различных многоклеточных его участков
в связи с приспособлением их к выполнению разных функций: прикрепи-
тельной, опорной, ассимиляционной, воспроизводительной и пр. Разно-
нитчатое слоевище состоит большей частью из горизонтальных, стелящих-
ся по субстрату нитей, выполняющих функцию прикрепления, и верти-
кальных, поднимающихся над субстратом нитей, выполняющих ассимиля-
ционную функцию, Последние обычно несут на себе органы размножения
(рис. 1.39). Такое строение может нарушаться в результате редукции или,
наоборот, чрезмерного развития одной из этих частей. Так, у некоторых
эпифитных форм при тесном срастании горизонтальных нитей и более или
менее полном исчезновении вертикальных (иногда они сохраняются только
в форме волосков) слоевище приобретает вид простого однослойного диска,
прикрепленного к субстрату (виды рода Coleochaete Bréb.). В других
случаях наблюдается редукция горизонтальной части слоевища, тогда
как вертикальные нити оказывают-
ся сильно развитыми.

У некоторых водорослей вер-
тикальные нити дифференцированы
на меокдоузлия и узлы, от которых
отходят мутовки боковых ветвей,
имеющих также членистое строе-
ние. От узлов, кроме того, могут
отрастать дополнительные нити,
образующие коровое покрытие меж-
доузлий. Функцию прикрепления к
субстрату выполняют бесцветные
ризоиды. Такое видоизмененное раз-
нонитчатое строение наблюдается у
харовых водорослей (см. рис. 20.2). Рис. 1.39. Разнонитчатый тип

Разнонитчатая структура на- структуры (Frìtschiella tuberosa
блюдается у многих зеленых, бурых, Iyengar)
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красных, некоторых желтозеленых и золотистых водорослей. Возникнове-
ние и .развитие функционально-морфологической дифференциации нит-
чатого слоевища было важным событием эрогенного характера в морфо-
логической эволюции водорослей, обусловившим появление новых крупных
таксонов, завоевание новых экологических ниш, послужившим отправным
пунктом для развития паренхиматозного и псевдопаренхиматозного типов
структуры.

1.3.8. Псевдопаренхиматозный (ложнотканевой) тип структуры

.Характерной особенностью псевдопаренхиматозного типа структуры явля-
ется образование крупных объемных многоклеточных слоевищ в результа-
те срастания нитей разветвленного разнонитчатого слоевища, нередко
сопровождаемого морфофункциональной дифференциацией «тканей». По-
скольку последние по способу образования отличаются от настоящих их
называют 'ложными тканями. В пределах этого типа структуры наблюда-
ется постепенное усложнение слоевищ от наиболее примитивных, с несрас-
тающимися, а лишь переплетающимися, объединенными плотной слизью
нитями (некоторые Nemaliales и Chordariales) до одноосевого слоевища,
образующегося в результате срастания участков одной обильно разветв-
ленной нити (тип Dumontia incrassata (О. Mül.) Lamour.) и до многоосевого

• слоевища, образующегося вследствие срастания многих ветвящихся
нитей (тип Scinaia furcellata (Turn.) Biv.). В многоосевых слое-
вищах, нередко достигающих крупных (до 1—2 м) размеров^ обыч-
но наблюдается дифференциация «тканей» на наружный коровьей слой,
состоящий из мелких темноокрашенных клеток, выполняющих ассимиля-
ционную функцию, центральный (осевой) слой, состоящий из крупных,
слабоокрашенных или бесцветных клеток, выполняющих опорную и про-
водящую функцию, а иногда также на промеоюуточный слой, включающий
крупные бесцветные запасающие продукты ассимиляции клетки (рис. 1.40).

Псевдопаренхиматозный тип структуры — тупиковая ветвь в морфо-
логической эволюции водорослей. Однако возникновение его в прошлом
было важным событием эрогенного характера. Оно привело к формирова-
нию новых крупных таксонов водорослей с макроскопическими, сложно
дифференцированными и интегрированными слоевищами, иногда напо-
минающими по внешнему виду высшие наземные растения, к завоеванию
новых экологических ниш.

1.3.9. Паренхиматозный (тканевой) тип структуры

Одно из перспективных направлений дальнейшей эволюции нитчатого
и разнонитчатого слоевищ было связано с возникновением способности
к делению клеток первичных нитей в разных плоскостях с образованием
паренхиматозных слоевищ. Способность к неограниченному росту и деле-
нию клеток в разных направлениях привела к образованию объемных мак-
роскопических слоевищ с морфофункциональной дифференциацией клеток
в зависимости от положения в слоевище, т. е. к возникновению тканей.
В пределах паренхиматозного типа структуры наблюдается постепенное
усложнение слоевищ от простых недифференцированных пластинок с диф-
фузным ростом (Porphyra Ag., Ulva L.) до сложно дифференцированных и
интегрированных слоевищ с тканями, выполняющими ассимиляционную'
проводящую, запасающую, опорную функции, и примитивными многокле-
точными органами.

Тканевая структура представлена у бурых, красных и зеленых водо-
рослей. Возникновение ее было крупным эволюционным событием арог№'
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Рис. 1.40. Псевдопаренхиматозный тип структуры (Furceüaria sp.):
/ — продольный срез через вершину таллома; 2 — поперечный срез таллома;
а — наружный коровой слой; б — промежуточный слой; в — нити центрального
слоя

ного характера. Оно привело к формированию разнообразных морфологи-
ческих вариантов на данном уровне организации, к завоеванию новых
биотопов, закрепив господство водорослей в растительном мире водной
среды, подобно доминированию высших растений на суше. Паренхиматоз-
ный тип структуры — наивысшая из всех достигнутых в процессе эволю-
ции ступеней морфологической дифференциации тела водорослей.
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1.3.10. Сифональный тип структуры

Сифональный (неклеточный) тип структуры характеризуется отсутствием
внутри слоевища, достигающего сравнительно крупных, обычно макроско-
пических размеров и определенной степени дифференцировки, клеточных
перегородок при наличии большого количества органелл. Перегородки
в таком слоевище могут появляться лишь случайно, при его повреждении,
или при образовании репродуктивных органов. В обоих случаях процесс
образования перегородок отличается от известных способов их формирова-
ния в многоклеточных растениях.

Возникновение сифонального типа структуры связывают с тенденцией
к полимеризации органелл на коккоидном уровне организации [198].
В пределах этого типа структуры наблюдается постепенное усложнение
слоевищ от простых (типа Protosiphon Klebs), примыкающих к поли-
энергидным одноклеточным коккоидным организмам, к нитевидным типа
Vaucheria D. С. (см. рис. 16.7) или функционально и морфологически слож-
но дифференцированным типа Bryopsis Lamour. и Codium Stack. По слож-
ности расчленения и общему габитусу некоторые сифональные водоросли
напоминают высшие растения.

Сифональный тип структуры представлен у некоторых зеленых и желто-
зеленых водорослей. Возникновение этого типа структуры привело к фор-
мированию крупных таксонов, представители которых, особенно в прошед-
шие геологические эпохи, получили широкое распространение в морях
и океанах всего мира. Однако это направление морфологической эволюции
водорослей оказалось тупиковым, не выдержавшим конкуренции с ма-
гистральным эволюционным путем, возникшим на основе вегетативного де-
ления клеток.

1.3.11. Сифонокладальный тип структуры

Основным признаком сифонокладального типа структуры является спо-
собность к образованию из первичного неклеточного слоевища в резуль-
тате сегрегативного деления сложно устроенных слоевищ, состоящих из
первично многоядерных сегментов. Характерной особенностью сегрега-
тивного деления, лежащего в основе формирования сифонокладального
слоевища, является разобщенность процессов митоза и цитокинеза [279].

Сифонокладальный тип структуры представлен разнообразными мор-
фологическими вариантами: пузыревидными слоевищами типа Valonia
Ginnani, неразветвленными или обильно ветвящимися нитевидными слое-
вищами с разной степенью дифференциации типа Cladophora Kütz., крупны-
ми объемными слоевищами, образующимися в результате эндогенного сег-
регативного деления внутри первичного пузыря (тип Dictyosphaeria Dec.)
или вследствие срастания участков расчлененного сифонокладального
таллома (типы Boodlea Murr, и Anadyomene Lamour.) (рис. 1.41).

ц Сифонокладальный тип структуры известен лишь у зеленых водорос-
лей. Направление морфологической эволюции, возникшее на базе сегрега-
тивного деления, хотя и привело к формированию новых крупных таксо-
нов и завоеванию новых биотопов и экологических ниш, но все же оказа-
лось еще одной побочной, тупиковой, ветвью морфологической эволюции
растений. '

1.4. Морфологический параллелизм

Рассматривая различные типы структуры вегетативного тела водорослей,
мы видим, что каждый из них более или менее полно представлен в несколь-
ких отделах водорослей. Этот факт рассматривают как доказательство
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Рис. 1.41. Сифонокладаль-
ный тип структуры (Апа-
dyomene stellata (Wulf.)
Ag.)

морфологического параллелизма в эволюционном развитии различных
таксономических групп водорослей. Идея параллельного развития водо-
рослей, получившая широкое признание после работ А. Пашера, опубли-
кованных в первой половине XX ст., заключалась в том, что различно
окрашенные водоросли, берущие начало от разных предков, в своем эволю-
ционном развитии проходили сходные этапы — ступени морфологической
дифференциации слоевища. Дальнейшее развитие учение Пашера получи-
ло в работах Ф. Е. Фритча [423], М. М. Голлербаха и В. И. Полянского
[83], А. В. Топачевского [305] и других, и впоследствии было подтверждено
результатами биохимического изучения и данными о тонкой структуре
клеток водорослей. Это учение было крупным теоретическим обобщением
и сыграло определяющую роль в систематике водорослей. И в настоящее
время филогенетическое древо на уровне водорослей изображают в виде
нескольких параллельных стволов.

Явление морфологического параллелизма в мире водорослей уни-
версально: оно проявляется как на одном и том же структурно-эволюцион-
ном уровне в пределах разных эволюционных стволов, так и на разных
структурно-энолюционных уровнях в пределах одной и той же эволюцион-
ной ветви, у близкородственных и неродственных организмов, в наслед-
ственной и модификационной изменчивости [196]. Возникновение множе-
ственных параллелизмов могло быть обусловлено, с одной стороны, общ-
ностью первичных исходных форм, с другой,— влиянием сходных эко-
логических условий.

Широкое распространение морфологического параллелизма в мире
водорослей является существенной помехой в их классифицировании
и идентификации, так как морфологически сходные организмы могут при-
надлежать к филогенетически отдаленным систематическим группам.
Поэтому в некоторых случаях использование для целей систематики наи-
более удобных и доступных морфологических признаков недостаточно;
их приходится сочетать с менее удобными, более трудоемкими, но зато бо-
лее надежными дополнительными тестами и критериями.
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2. РАЗМНОЖЕНИЕ ВОДОРОСЛЕЙ

Размножение является основным свойством живых существ. Его сущность
заключается в воспроизведении себе подобных, вследствие омоложения
органоидов производящей клетки в процессе размножения. У водорослей
воспроизведение может осуществляться бесполым и половым путем1, при-
чем бесполое размножение включает вегетативное и собственно бесполое
размножение.

2.1. Бесполое размножение

2.1.1. Вегетативное размножение

Вегетативное размножение у водорослей осуществляется несколькими
путями: простым делением надвое, повторным и множественным делением,
почкованием, ростом многоклеточного слоевища (включая колонии), фраг-
ментацией слоевища, а также побегами, столонами, выводковыми почками,
параспорами, клубеньками, акинетами.

ПРОСТОЕ ДЕЛЕНИЕ НАДВОЕ

Этот способ размножения присущ только одноклеточным подвижным и не-
подвижным водорослям и осуществляется различными способами. Наибо-
лее просто происходит деление у клеток с амебоидным типом структуры
(Rhizochrysis Pasch., Rhizochloris Pasch.).

. Деление амебоидных форм. Деление тела амебоидов возможно в любом
направлении. Оно начинается с того, что тело амебы вытягивается, и на
экваторе намечается поперечная перегородка, постепенно углубляющаяся
и делящая организм на две более или менее равные части. Деление цитр-
плазмы сопровождается делением ядра. В результате возникают две новые
молодые амебы, совершенно аналогичные родительской клетке. Иногда
в начале деления амеба переходит в неподвижное состояние, втягивая
ложноножки и приобретая шарообразную форму. Одновременно ее про-
топлазма теряет прозрачность и раздражимость, сократительная вакуоль
исчезает,—т. е. происходит дедифференциация клетки. К концу деления, во
время телофазы, происходит вытягивание клетки, ее перешнуровка,
после чего у вновь образовавшихся клеток появляются типичные для аме-
бы ложноножки, возникает сократительная вакуоль и клетки приобретают
обычную амебоидную форму. Отличительной чертой такого деления амео
является кратковременность пребывания в дедифференцированном со-
стоянии и незначительные изменения, происходящие в клетке при делении.
В тех случаях, когда при делении амебоидных форм не происходит полного
разъединения цитоплазмы разделившихся клеток, возникает колония про-
стейшей формы,— плазмодий. Такой плазмодий отличается от плазмодия
миксомицетов. У миксомицетов — это своеобразная стадия спорообразо-
вания или половая стадия, а у водорослей — не доведенное до' конца ра3'
множение.

Деление жгутиковых форм. У жгутиковых форм, представляющих
высшую степень одноклеточной организации, встречается наиболее слож-
ные типы вегетативного размножения, которые определяются уровнем
организации и степенью полярности клеток: 1) размножение в подвижном
состоянии, которому не предшествует дедифференциация клетки; 2). раз-

1 У сииезеленых водорослей, как и у других прокариотических орга-
низмов, обнаружен парасексуальный процесс (см. раздел 9а, 1).
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множение в подвижном состоянии с частичной дедифференциацией клет-
ки (сюда же относится размножение в дедифференцированном состоянии
подвижной цисты); 3) размножение в неподвижном частично дедифферен-
цированном (пальмеллевидном) состоянии (см. раздел 1.3.2); 4) размноже-
ние в неподвижном, полностью дедифференцированном инцистированном
состоянии.

У некоторых криптофитовых, золотистых, эвгленовых и зеленых (Volvo-
cales) водорослей размножение простым делением надвое в подвиошном диф:
ференцированном состоянии происходит закономерно только в одной плос-
кости, по продольной оси, и начинается с переднего полюса клетки (не-

. значительное отклонение наблюдается у ряда золотистых, для которых
характерно косое деление протопласта, и некоторых эвгленовых (Colacium),
у которых деление начинается с заднего полюса клетки).

Размноо/сение в подвио/сном состоянии с частичной дедифференциацией
клетки у Volvocales характеризуется определенными закономерностями.
В частности, простейшие голые формы делятся так, что каждая из клеток
получает половину имевшихся до начала размножения жгутиков, а дру-
гую — достраивает. Если жгутик один, то он остается у одной из вновь об-
разующихся клеток, а другая клетка образует новый жгутик. При этом
часто наблюдается неравномерное деление клетки (одножгутиковые золо-
тистые (Chrysomonadophyceae) некоторые эвгленовые и зеленые (Chlamy-
domonadales). У одноклеточных форм Volvocales с оболочкой и жгутиками,
прикрепленными в одном месте, все жгутики достаются одной из клеток,
так как плоскость деления протопласта проходит мимо места прикрепле-
ния жгутиков. Если жгутиков два и они прикреплены на большом
отдалении друг от друга, то образовавшиеся клетки получают по одному
жгутику.

Оболочка у большинства Volvocales во время размножения ослизня-
ется и разрывается под давлением разделившегося протопласта и активно-
го движения образовавшихся клеток внутри материнской оболочки. У не-
которых видов (Chlamydomonas aulata Pasch., Ch. gelatinosa Korsch.) обо-
лочка настолько ослизняется и расширяется, что ее можно наблюдать
только в растворе туши. Такое деление в неподвиоюном состоянии под покро-
вом материнской оболочки, особенно если ему предшествует частичная
дедифференциация, рассматривается как переходная ступень к размноже-
нию в пальмеллевидном состоянии.

Одновременно с делением хлоропласта делится и пиреноид, а если
пиреноидов много, то они распределяются между молодыми клетками.
Наблюдается также исчезновение пиреноидов в момент деления и образо-
вание их наново в образовавшихся клетках.

У голых форм стигма, как правило, делится одновременно с хлоро-
пластом, а у покрытых плотной оболочкой клеток, стигма обычно переходит
во время деления протопласта в одну из клеток или исчезает совершен-
но и образуется снова в новых клетках.

Сократительные вакуоли, если их две, распределяются по одной
в каждую из клеток (материнскую и дочернюю), а вторая вакуоль достра-
ивается. Если сократительных вакуолей много, то они распределяются
между образующимися клетками, в которых, возможно, образуются и но-
вые вакуоли.

Описанные закономерности размножения характерны для всех одно-
-клеточных водорослей с монадным типом структуры, независимо от их
таксономической принадлежности. Некоторые отклонения наблюдаются
у эвгленовых и заключаются в растягивании процесса разделения клеток,
что приводит к существованию некоторое время как бы двойного эк-
земпляра.

У эвгленовых водорослей подвижные формы перед делением обычно
становятся неподвижными, сбрасывают внешнюю часть жгутика и часто
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окутываются слизистым чехлом. Сначала у них делится ядро (период де-
ления которого составляет 1,5—2 ч), затем образуется новый жгутиковый
аппарат, происходит деление хлоропластов, пиреноидов и стигмы.

Размножение в дедифференаированном состоянии подвижной цисты
наблюдается у некоторых зеленых водорослей (Chlamydomonadales). Де-
ление в этом случае охватывает только протопласт, который сжимаясь,
обособляется от оболочки и жгутика и делится, как амебы. При этом ос-
новная масса протопласта переходит в дедифференцированное состояние,
возвращаясь перед делением к первичному амебоидному состоянию, а обо-
лочка, жгутик и часть протопласта сохраняются в дифференцированном
состоянии, обусловливая подвижность цисты. Вся дифференцированная
часть клетки в дальнейшем отмирает.

У всех жгутиковых форм, имеющих панцирь, клетки делятся на две
равные или неравные части. После разделения происходит сбрасывание
старого панциря и образование нового.

Таким образом, размножение жгутиковых форм в подвижном диффе-
ренцированном или частично дедифференцированном состоянии сопровож-
дается распределением органелл делящейся клетки между двумя обра-
зующимися клетками и развитием в них недостающих структур. Следова-
тельно, набор плазматических образований каждой особи оказывается
двойственным по своему происхождению, представляя собой сочетание
материнских органелл с вновь возникшими, собственными.

При размножении в неподвижном частично дедифференцированном
пальмеллевидном состоянии наблюдается частичная дедифференциация
подвижной клетки, которая теряет жгутики, одевается слизистым покро-
вом. После этого клетка делится.

Размножению в неподвижном дедифференцированном инцистирован-
ном состоянии предшествует образование защитной оболочки — цисты,
потеря подвижности и возврат протопласта клетки к амебоидному состоя-
нию. Причем полная дедифференциация подвижной монадной клетки
и возврат к простейшему типу вегетативного размножения — амебоидно-
му — происходит только под защитой специальных покровов.

Деление коккоидных форм. У водорослей с коккоидным типом струк-
туры клеток вегетативное размножение приобретает типичные черты де-
ления неподвижной растительной клетки с хорошо выраженной клеточной
оболочкой. По своей простоте оно приближается к амебоидному типу ве-
гетативного размножения и осуществляется простым делением клетки на-
двое jio всевозможным направлениям в зависимости от случайных воздей-
ствий среды, В результате образуется две равные (но не равноценные!)
части, дающие начало двум новым организмам.

У многих современных водорослей деление клетки надвое является
закономерным. Оно происходит в одной или нескольких плоскостях. В по-
следнем случае чаще всего образуются колонии.

Деление многоклеточных форм. При продольном делении в одной
плоскости возникают нитчатые формы, в двух плоскостях — пластинча-
тые, в трех — кубические. Эта закономерность очень хорошо выражена
у синезеленых водорослей 1.

ПОВТОРНОЕ И МНОЖЕСТВЕННОЕ ДЕЛЕНИЕ

Одним из способов вегетативного размножения водорослей является по;
вторное и множественное деление. Повторное деление представляет собой
видоизмененную форму простого деления клетки надвое и характеризуется
целой серией следующих одно за другим простых делений. При этом мате-

1 О делении клетки синезеленых водорослей см. в разделе 1.2.1.
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ринская клетка последовательно дробится, образуя ряд новых одноклеточ-
ных особей, соответственно уменьшающихся в объеме. Рост слоевища при
повторном делении не прекращается. Этот способ вегетативного размноже-
ния встречается у синезеленых водорослей.

В результате повторного деления образуются как вегетативные клет-
ки, тождественные материнской, так и споры. В образовании вегетатив-
ных клеток обычно участвует оболочка материнской клетки. При образо-
вании спор происходит повторное деление только протопласта клетки,
а оболочка материнской клетки выполняет защитную функцию и не участ-
вует в делении. Таким образом, возникают клетки, не прошедшие полного
цикла развития.

Такой процесс спорообразования наблюдается у зеленой водоросли
Hydrodictyon utriculatum Roth (подробнее о спорообразовании см. в раз-
деле 2.1.2).

Множественное деление клетки происходит в том случае, если деление
клетки и ее ядра несогласованно. В результате усиленного деления ядра
клетка становится многоядерной, затем происходит изоляция участков
протоплазмы вокруг ядер и образуется множество изолированных эмбрио-
нальных клеток.

Основными факторами, приводящими к повторному или множествен-
ному делению клетки является избыточное питание, вызывающее ее ги-
пертрофированный рост, а также изменение физико-химических условий
существования. Гипертрофированный рост клетки вызывает задержку ее со-
зревания. Вследствие этого и происходит повторное деление клетки. Естест-
венное прекращение повторного деления наступает тогда, когда размеры об-
разующихся в результате деления клеток начинают соответствовать раз-
мерам клеток, образующихся при нормальном размножении.

Повторное деление наблюдается главным образом у одноклеточных
паразитических форм или у одноклеточных эвтрофных форм при избыточ-
ном питании. У многоклеточных же форм гипертрофированный рост отдель-
ных клеток приводит к образованию из них спорангиев. Повторное и мно-
жественное деление клетки наблюдается также у водорослей в пальмелле-
видном состоянии, которое является защитной реакцией организма на
поражение паразитическими грибами, действие высоких концентраций
минеральных веществ и быстрое высыхание. В этих условиях созревание
клеток ускоряется и тем самым стимулируется процесс размножения.
Обычно в пальмеллевидном состоянии сначала происходит ускоренное де-
ление клеток, а потом они переходят в состояние покоя.

ПОЧКОВАНИЕ

Клеткам нитчатых разветвленных водорослей свойственны два пути веге-
тативного размножения: простым делением надвое и почкованием. Сочета-
ние этих способов размножения обусловливает боковое ветвление нитчатых
водорослей. Рост нити в длину связан с делением клетки в одной плоскости.
Он обычно бывает апикальным, но иногда сочетается с интеркалярным.
Боковые ветви возникают в результате почкования одной или ряда клеток
главной нити.

Образовав боковой вырост, материнская клетка обычно прекращает
дальнейшее размножение. Рост боковой отпочковавшейся клетки происхо-
дит уже в результате размножения этой клетки с соблюдением закономер-
ностей, характерных для роста клеток основной нити (если она развита).
Например, у многих представителей рода Draparnaldia Bory из зеленых
водорослей хорошо различимы основная нить, состоящая из крупных кле-
ток со слабо пигментированными хлоропластамн, и боковые, более молодые
ветки, состоящие из мелких клеток с хлоропластами, богатыми пигментами
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(ассимиляторы). Боковое ветвление свойственно Chaetophoraceae, Clado-
phoraceae из зеленых водорослей и всем видам красных и бурых водорос-
лей с простой разветвленной нитью слоевища.

РОСТ МНОГОКЛЕТОЧНОГО СЛОЕВИЩА

Параллельно с усложнениями организации водорослей от одноклеточных
к многоклеточным и тканевым формам наблюдается и эволюция вегетатив-
ного размножения. У высших форм водорослей деление клеток обусловли-
вает рост слоевища, а вегетативное размножение происходит многоклеточ-
ными агрегатами или другими специальными образованиями.

Размножение колоний происходит путем их распада, отрыва перифе-
рических клеток или групп клеток. Причиной размножения колоний мо-
жет быть усиленный рост колонии или влияние внешней среды. Любая
отделившаяся часть колонии жизнеспособна, так как каждая клетка коло-
нии способна размножаться простым делением надвое. Размножение коло-
ний может происходить и путем ее разделения на две дочерний колонии.
Например, колонии золотистых водорослей (Synura Ehr.) с монадньш ти-
пом структуры образующих ее особей, достигнув определенной величины
обычно вытягиваются и затем делятся посередине на две колонии.

У многоклеточных водорослей с нитчатой и паренхиматозной структу-
рой в зависимости от положения зоны роста выделяют несколько форм рос-
та слоевища: диффузный, интеркалярный, апикальный (верхушечный)
и базальный (см. раздел 1.3.6). Если клетки способны к делению в любой
части слоевища, то происходит диффузный рост. Последний можно наблю-
дать у Siphonophyceae. Наиболее простой формой роста нитчатых водорос-
лей является интеркалярный. Причем зона интеркалярного роста вслед-
ствие гелиотропизма водорослей часто сливается с зоной апикального рос-
та. Апикальный рост становится господствующим у тканевых водорослей,
как наиболее высокоорганизованных.

В зонах роста нитчатых водорослей происходит дифференциация кле-
ток в нити на молодые, способные размножаться, и стареющие, теряющие
эту способность. При апикальном росте нити в процессе деления верху-
шечной клетки образуются две неравноценные клетки: верхняя, которая
не теряет способность размножаться, и нижняя, стареющая и теряющая
эту способность. Примером такого роста является рост зеленых водорослей
из рода Oedogonium Link (см. раздел 19.2.7).

ФРАГМЕНТАЦИЯ СЛОЕВИЩА

Одним из путей вегетативного размножения водорослей является фрагмен-
тация (распад) их слоевищ, присущая всем группам водорослей и проявля*
ющаяся в разных формах: в образовании гормогониев, гонидиев, кокков
и плазмококков, в распаде нити на отдельные фрагменты, в регенерации
оторвавшихся частей слоевища, в спонтанном отпадании ветвей, в отраста-
нии ризоидов и образовании отростков. Причиной фрагментации могут
быть механические факторы (волны, течение, погрызы животных), отмира-
ние части клеток или нарушение существующих между ними тесных свя-
зей. Примером последнего способа фрагментации может быть образование
у синезеленых водорослей гормогоииев. Этот способ размножения столь
характерен для части синезеленых водорослей, что послужил названием
классу Hormogoniophyceae. Фрагментация при образовании гормогониев
происходит благодаря отмиранию некоторых клеток трихома — некроидов.
Каждый гормогоний состоит из 2—3 или большего числа клеток, которые
с помощью выделяемой ими слизи выскальзывают из слизистого влагалища
(если оно имеется) и, совершая колебательные движения, перемешаются
в воде или по субстрату. Каждый гормогоний может дать начало повои
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особи. Если группа клеток, похожая на гормогоний, одета толстой оболоч-
кой, ее называют гормоспорой, или гормоцистой. Последняя выполняет
функции размножения и перенесения неблагоприятных условий.

У некоторых видов синезеленых водорослей от слоевища отделяются
одноклеточные фрагменты, которые называют гонидиями, кокками или
планококками. Гонидии сохраняют слизистую оболочку, кокки лишены
ярко выраженных оболочек, планококки тоже голые, но, подобно гормо-
гониям, способны к активному движению.

Размножение фрагментацией путем распада нитей на фрагменты
встречается во всех группах водорослей, но особенно хорошо выражено
у нитчатых зеленых водорослей порядка Zygnematales, клетки которых
имеют складчатые поперечные перегородки, способствующие фрагментации
нити. При отмирании одной из смежных клеток или ослаблении тургора
складчатая оболочка вдавливается в нее и расправляется под давлением
со стороны неповрежденной клетки. Это создает неравномерное напряже-
ние в наружной оболочке, в частности в сплошной более или менее кутини-
зированной части ее, одевающей всю нить под слизистым чехлом. В резуль-
тате оболочка разрывается кольцевой трещиной и нить в этом месте рас-
падается. Распад нити обычно происходит на определенном ее участке раз-
ной длины, но в некоторых случаях вся нить распадается на отдельные
клетки.

Складчатые образования, подобные поперечным перегородкам зеленых
водорослей, наблюдаются и у других групп водорослей, что дает основание
рассматривать возникновение складок на поперечных оболочках как при-
способления к размножению фрагментацией, тем более, что представителям
порядка Zygnematales свойственна только эта форма вегетативного раз-
множения.

У нитчатых форм, клеточная оболочка которых состоит из двух ство-
рок (например, Tribonemataceae из Heterotrichophyceae) слабая связь
между створками способствует распаду нити; аналогичное явление наблю-
дается и у некоторых Ulotrichales.

Другие формы фрагментации — регенерация отпавшей части слоевища,
групп клеток или отдельных клеток слоевища, спонтанное отпадание ветвей,
отрастание ризоидов, образование отростков — свойственны низшим пред-
ставителям бурых и красных водорослей, а также зеленым водорослям по-
рядка Ulotrichales. Причем отрастание ризоидов, отпадение ветвей и обра-
зование отростков рассматривают как наиболее специализированные фор-
мы вегетативного размножения.

Размножение частями слоевищ не всегда приводит к возобновлению
нормальных растений. Морские водоросли, растущие на камнях и скалах,
нередко частично или полностью разрушаются под действием волн. Их
оторвавшиеся фрагменты пли целые слоевища не способны снова закрепить-
ся на твердых грунтах из-за постоянного движения воды. Кроме того, ор-
ганы прикрепления вновь не образуются. Если такие слоевища попадают
в спокойные места с илистым или песчаным дном, они продолжают расти,
лежа на грунте. Со временем более старые части отмирают и отходящие or
них ветви превращаются в самостоятельные слоевища. В подобных случаях
говорят о неприкрепленных, или свободпоживущих, формах соответствую-
щих видов. Иногда они образуют крупные скопления (например, неприкреп-
ленные формы красных водорослей рода Phyllophora Grév.). Такие водо-
росли сильно видоизменяются: ветви их становятся тоньше, уже и слабее
разветвляются. Неприкрепленные формы донных водорослей не образуют
органов полового и бесполого размножения. Органы размножения мож-
но наблюдать у них крайне редко — на тех слоевищах, которые были ото-
рваны после закладки указанных органов. В этих случаях нх развитие
и созревание завершается нормально, но новые oprata размножения
не закладываются.
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РАЗМНОЖЕНИЕ ПОБЕГАМИ, СТОЛОНАМИ, ВЫВОДКОВЫМИ
ПОЧКАМИ, ПАРАСПОРАМИ, КЛУБЕНЬКАМИ, АКИНЕТАМИ

У тканевых форм зеленых, бурых и красных водорослей вегетативное раз-
множение приобретает свою законченную форму, которая мало чем отли-
чается от вегетативного размножения высших растений. Сохраняя способ-
ность к регенерации частей слоевища, тканевые формы приобретают спе-
циализированные образования, выполняющие функцию вегетативного раз-
множения. У многих видов бурых водорослей с расчлененным слоевищем,
основание слоевища, имеющее у одних форму корки, а у других подобие
корневища, стелющегося по дну, способно производить новые вертикаль-
ные побеги. Например, у Laminaria longipes Вогу и Ecklonia stolonifera
образуются столоны — побеги, увеличивающие число особей. На слоеви-
щах бурых водорослей из рода Sphacelaria Lyngb. развиваются выводковые
почки, которые отпадают и прорастают в новые слоевища. Размножение
выводковыми почками наблюдается и у красных водорослей (Florideophy-
сеае). Предполагают, что параспоры красных водорослей представляют
собой переход к чисто вегетативным органам.

С помощью одноклеточных или многоклеточных зимующих клубеньков
происходит сезонное возобновление харовых водорослей. Некоторые нит-
чатые водоросли (например, зеленые водоросли порядка Ulotrichales) раз-
множаются акинетами — специальными клетками с утолщенной оболочкой
и большим количеством запасных питательных веществ. Они способны пе-
реживать неблагоприятные условия, когда обычные вегетативные клетки
погибают. Клетки, подобные акинетам, есть у нитчатых синезеленых водо-
рослей (см. рис. 9.4; 9.5), но их иногда неправильно называют спорами
(в отличие от этих «спор», споры эукариотических водорослей, а^также
эндо- и экзоспоры синезеленых формируются как часть материнской клет-
ки, оболочка которой не участвует в их образовании). Некоторые красные,
бурые, зеленые и харовые водоросли имеют стелющиеся побеги, на которых
вырастают новые слоевища.

2.1.2. Бесполое размножение

Бесполое размножение водорослей осуществляется с помощью специали-
зированных клеток — спор. Спорообразование обычно сопровождается
делением протопласта на части и выходом продуктов деления из оболочки
материнской клетки. При этом перед делением протопласта в нем проис-
ходят какие-то не вполне изученные физиологические процессы, ведущие
к его омоложению. Важно подчеркнуть, что не само по себе спорообразова-
ние, а реорганизация протопласта, происходящая при делении клетки,
обусловливает омоложение клетки, образующей спору. Выход продуктов
деления из оболочки материнской клетки является наиболее существенным
отличием настоящего бесполого размножения от вегетативного. Иногда
в клетке образуется только одна спора, но и тогда она покидает материн-
скую оболочку.

Споры или зооспоры (споры со жгутиками) обычно образуются в
особых клетках, называемых спорангиями, отличающихся от обычных
вегетативных клеток размерами и формой, а также происхождением.
Они возникают как выросты обычных клеток и выполняют только функцию
образования спор. Но иногда споры образуются и в клетках, не отличающие
ся формой и размерами от обычных вегетативных клеток. Споры и зооспоры
также отличаются от обычных клеток формой и более мелкими размера-
ми. Они бывают-шаровидными, эллипсоидными или яйцевидными, тетраэд-
рическими, покрытыми оболочкой или без нее. Количество спор, образую-
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щихся в спорангии, колеблется от одной (Oedogonium Link, Vaucheria D.C.)
до нескольких сотен (Cladophora Kütz.). Споры представляют собой в основ-
ном расселительную стадию в жизненном цикле водорослей.

В зависимости от способа образования, стадии развития, на которой
споры выходят из оболочки материнской клетки и строения различают
экзо- и эндоспоры — неподвижные споры синезеленых водорослей, апла-
носпоры (автоспоры, гипноспоры), гемизооспоры — неподвижные споры
зеленых водорослей, зооспоры — подвижные споры зеленых и бурых во-
дорослей, параспоры — неподвижные споры красных водорослей, моно-
и тетраспоры — неподвижные споры бурых и красных водорослей, биспо-
ры и полиспоры — неподвижные споры красных водорослей.

Развитие спорообразования происходило несколькими путями. В ос-
нове экзоспорообразования лежит линейное почкование клетки, а эндоспо-
рообразовант — повторное и множественное деление клетки (см. раздел
2.1.1). Экзоспорообразование родственно фрагментации слоевища, но
в данном случае отчленяется не часть слоевища, а специализированная
клетка — спора. Экзоспоры синезеленых водорослей, в частности предста-
вителей класса Chamaesiphonophyceae (Chamaesiphon curvatus Nordst.,
Ch. gracilis Rabenh.) возникают как выросты протопласта на вершине
клетки. Так же образуются параспоры у красной водоросли Seirospora
griffitschiana. Экзо-, эндо- и параспоры являются диплоидными.

Гаплоидные апланоспоры и зооспоры встречаются у прокариотических
и эукариотических водорослей. Некоторые из них (например, зооспоры
Volvocales или автоспоры Chlorococcales) бывают полностью идентичны
взрослым материнским клеткам. Подвижные, с монадной структурой,
зооспоры и неподвижные апланоспоры образуются в результате повторно-
го деления протопласта клетки. Зооспоры могут иметь 1, 2, 4 или много
жгутиков; в последнем случае жгутики располагаются венчиком у передне-
го конца споры (Oedogonium Link) или парами по всей ее поверхности
(Vaucheria D. С ) . Апланоспоры одеваются оболочкой внутри материнской
клетки. Если они приобретают и форму материнской клетки, находясь
внутри нее, то их называют автоспорами. Апланоспоры с утолщенной обо-
лочкой, способные длительное время находиться в состоянии покоя, полу-
чили название гипноспор. Зооспоры, утратившие жгутики, но сохранившие
сократительные вакуоли и стигму называют гемизооспорами.

Различными формами бесполого размножения отличаются красные
водоросли, что наряду с особенностями строения их половой системы
и многообразием циклов развития придают особое своеобразие этому отде-
лу. У низкоорганизованных красных водорослей бесполое размножение
осуществляется моноспорами, которые образуются по одной в клетке в ре-
зультате превращения всего протопласта. Моноспоры не имеют жгутика
и оболочки. После выхода из материнской клетки, они способны к амебо-
идному движению. От вегетативных клеток моноспоры отличаются яйце-
видной или шаровидной формой, богатым содержанием питательных ве-
ществ и интенсивной окраской. Моноспоры характерны для всех представи-
телей класса Bangiophyceae и для некоторых Fiorideophyceae (Nemaliales).
Для некоторых красных водорослей класса Florideophyceae характерны
тетраспоры. Они образуются по 4 в клетке, которую называют тетраспо-
рангием (детальное описание развития тетраспор см. в разделе 17.8). Как
исключение, содержимое спорангия делится на две части и тогда образуют-
ся биспоры; известны случаи деления одного спорангия на много частей с об-
разованием полиспор. Они соответствуют тетраспорам и ничем, кроме ко-
личества, от них не отличаются. Биспоры встречаются у представителей
семейства Corallinaceae. Некоторые красные водоросли имеют специальные
образования — нематеции, в которых развиваются тетраспорангии. Они
представляют собой небольшие подушечки на поверхности слоевища,
состоящие из вертикальных нитей, начинающихся от коровых клеток.
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У представителей семейства Corallinaceae тетраспорангии образуются
в специальных вместилищах — концептакулах.

' Все описанные типы спор красных водорослей лишены оболочек и не
способны к активному движению. У некоторых отмечена способность
к амебоидному движению. После выхода из спорангия они через некоторое
время одеваются оболочкой, оседают и прорастают как правило в гамето-
фиты, которые несут органы полового размножения.

Строение спор и типы спороношений имеют большое значение для
систематики водорослей, так как отражают различия в организации
предковых форм разных групп водорослей.

2.2. Половое размножение и половой процесс

Половое размножение у водорослей связано с половым процессом, который
заключается в слиянии двух клеток, в результате чего образуется зигота,
вырастающая в новую особь или дающая зооспоры. Возникновение полово̂ -
го процесса как новообразования, обусловливающего смену поколении
и появление организмов с двойственной наследственностью, имело боль-
шое значение в процессе эволюции. Смена поколения и двойственная на-
следственность обеспечивают большую жизненность и большую приспособ-
ленность организмов к изменяющимся условиям среды.

Половое размножение у водорослей бывает нескольких типов. У мно-
гих современных водорослей половой процесс сохранился в наиболее при-
митивных формах. Этому способствовала водная среда, которая мало из-
менилась в течение веков.

2.2.1. Половой процесс, осуществляемый
без образования специализированных клеток

В простейшем случае половой процесс происходит путем гологамии —
слияния двух целых подвижных, лишенных клеточных оболочек вегета-
тивных клеток. У одноклеточных жгутиковых водорослей (некоторые Volvo-
cales из зеленых) половой процесс осуществляется путем слияния двух
особей. Типичная гологамия встречается, например, у Dunaliella salina
Teod., клетки которой не имеют настоящей оболочки и покрыты только
тонким и нежным перипластом. На переднем конце клетка D. salina несет
два разных жгутика. При половом процессе две клетки D. salina соединя-
ются жгутиками, затем сливаются. В результате слияния образуется зи-
гота, которая превращается в зигоспору, дающую начало вегетативным
клеткам.

При слиянии содержимого двух безжгутиковых вегетативных клеток
половой процесс называют конъюгацией. Это единственная форма полового
размножения, присущая целому классу Conjugatophyceae из зеленых водо-
рослей. Во время конъюгации происходит слияние двух клеток, которые
выполняют функцию половых клеток — гамет. В результате такого слия-
ния, происходящего через специально образующийся конъюгационныи
канал, получается одноклеточная зигота, которая впоследствии покрыва-
ется толстой 'оболочкой и превращается в зигоспору. Внешне две сливаю-
щиеся (конъюгирующие) клетки совершенно неразличимы; физиологи-
ческая дифференциация на мужскую и женскую клетки хотя и существует,
но определить ее можно лишь косвенно, после слияния, по положению зи-
готы.

Если скорость_ перетекания содержимого клеток одинакова, зигота
образуется в конъюгационном канале, иногда разрастаясь до стенок к о Н Ъ ' ° '
гирующих клеток. В этом случае разделение клеток на мужскую и женскую
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крайне условно, а сам процесс слияния равноценных по морфологии и ско-
рости перетекания гамет называется изогамией. У более высокоразвитых
конъюгат (Zygnematales) наряду с изогамией существует и физиологичес-
кая анизогамия, или гетерогамия. И здесь обе конъюгирующие клетки
одинаковы по размерам, но одна из них (мужская) активно перетекает
через конъюгационный канал в сравнительно неподвижную женскую.
В этом случае зигоспоры формируются в женской клетке. После периода
покоя зигоспора прорастает, давая начало одному (Zygnematales, Gonatozy-
gales), двум (Desmidiailes) или четырем (Mesotaeniales) проросткам— новым
организмам.

2.2.2. Половой процесс, осуществляемый
с помощью специализированных клеток — гамет

Половое размножение у водорослей, в том числе и у одноклеточных жгути-
ковых, гораздо чаще происходит путем деления содержимого клеток и об-
разования в них специализированных половых клеток — гамет. У всех во-
дорослей, кроме Conjugatophyceae из зеленых и красных водорослей,
мужские гаметы обычно имеют жгутики, .а женские гаметы имеют их не
всегда. Образуются гаметы так же, как споры и зооспоры. У примитивных
водорослей гаметы формируются в вегетативных клетках. У более высоко-
организованных они часто находятся в особых клетках — гаметангиях.
В клетке или гаметангии может быть от одной до нескольких сотен гамет.

Размеры гамет, участвующих в слиянии, бывают разными. В зависи-
мости от этого различают несколько типов полового процесса. Если слива-
ющиеся гаметы имеют одинаковые размеры и форму, то такой половой про-
цесс называют изогамным, или изогамией. Типичная изогамия встречается у
одноклеточных (Pyrobotris gracilis Korsch.,Stephanosphaera pluvialis Cohn)
и колониальных (Gonium pectorale О. Müll.) представителей порядка Voivo-
cales, a также у Chlamydomonadales. При половом размножении в клетках
некоторых видов Chlamydomonadales образуется 32 или 64 изогаметы,
похожие на зооспоры. Интересны изогаметы у Chlamydomonas proboscigera
Korsen. Они имеют копуляционные хоботки, выступающие через оболочку
между основаниями жгутиков, которыми соприкасаются при слиянии.

Если сливающиеся гаметы имеют одинаковую форму, но разные разме-
ры (женская гамета, крупнее мужской), то говорят о гетерогамном половом
процессе, или гетерогамии (например, Chlamydomonas braunii Gorosch.
и Pandorina morum Bory из зеленых). Половой процесс, при котором
женская гамета, именуемая яйцеклеткой, лишена жгутиков, неподвижна
и значительно крупнее мужской — сперматозоида или антерозоида,—
называют оогамией (например, Chlamydomonas coccifera Gorosch. из зеле-
ных). Гаметангии с яйцеклетками называют оогониями, а со сперматозоида-
ми — сперматангиями, или чаще антеридиями.

У одноклеточных водорослей (например Ch. coccifera) оогамия проте-
кает следующим образом: крупная женская гамета, превращаясь в яйце-
клетку, становится неподвижной и оплодотворяется маленькой подвиж-
ной мужской гаметой. Образовавшаяся в результате слияния гамет зигота
превращается в зигоспору с запасами питательных веществ и одевается
многослойной целлюлозной оболочкой, в которой содержатся красный
пигмент гематохром. При прорастании, сопровождаемом редукционным
делением, образуется 4 зооспоры, развивающиеся в новые особи.

У колониальных видов (например, Volvox globator (L.) Ehr.) при оога-
мии яйцеклетки и сперматозоиды развиваются в оогониях и антеридиях.
В грушевидных с темно-зеленым содержимым оогониях возникает только
одна яйцеклетка. В антеридиях образуется по 64 желтоватых антерозоида,
сложенных в виде пакетика. После оплодотворения яйцеклетка превраща-
ется в ооспору с многослойной шиповатой снаружи оболочкой и большими
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запасами питательных веществ. После периода покоя ооспора дает начало
новой колонии V. globator.

Мужские и женские гаметы могут развиваться на одной особи или ко-
лонии (однодомные, или обоеполые виды) или на разных (двудомные, или
раздельнополые виды). У водорослей с изогамным половым процессом су-
ществуют гомоталличные и гетероталлияные виды. В первом случае сли-
ваются гаметы из одного слоевища или колонии, во втором — из разных.
При этом гаметы не различаются морфологически. Их обозначают знака-
ми «плюс» и «минус» и соответственно называют плюс-гаметы (+гаметы)
и минус-гаметы (—гаметы).

Образующаяся в результате слияния гамет зигота после некоторых
изменений превращается в зигоспору. Последняя обычно одета плотной
одно- или многослойной оболочкой. В ней происходит слияние ядер гамет.
У одних водорослей зигоспоры могут находиться в покое длительное время
(до нескольких месяцев), у других — прорастают без периода покоя. Зиго-
споры могут непосредственно давать начало новым слоевищам, либо в них
происходит образование гаплоидных зооспор, которому предшествует
мейотическое деление. Такие зооспоры предварительно растут, и из них,
в зависимости от размеров, выходят 4 или 32 зооспоры.

У водорослей наблюдаются случаи партеногенетического развития
(без оплодотворения) женских гамет. Последние морфологически напо-
минают зигоспоры. Обычно их называют азиготами, или партеноспорами.

Существует еще особый тип редуцированного полового процесса —
автогамия. Он заключается в том, что ядро клетки предварительно пре-
терпевает мейотическое деление, в результате которого образуются 4 ядра,
2 из которых разрушаются, а оставшиеся 2 ядра сливаются в диплоидное
ядро, образуя зиготу, которая без периода покоя резко увеличивается в
размерах и превращается в ауксоспору. Некоторое время ауксоспора связа-
на с материнской клеткой. В зависимости от положения, которое занимает
ауксоспора по отношению к последней различают свободную ауксоспору,
конечную, боковую, интеркалярную и полуинтеркалярную. После созре-
вания ауксоспоры в ней развивается новая клетка, которую называют ини-
циальной. По размерам она значительно превосходит материнскую.

Таким образом, автогамия не сопровождается попарным слиянием
двух клеток и увеличением числа особей, происходит лишь их омоложение;
ауксоспора образуется из одной клетки. Ауксоспорообразование присуще
только диатомовым водорослям (Centrophyceae).

У некоторых красных водорослей наблюдаются специфическая оога-
мия, не встречающая у других групп водорослей. Мужские и женские га-
меты у них лишены жгутиков. При оплодотворении женские гаметы не поки-
дают материнское растение-гаметофит, мужские же гаметы — спермации —
выходят из гаметангия, называемого сперматангием, в воду и пассивно
переносятся ее течением. Оогоний имеет очень сложное строение. Он пред-
ставляет собой особую заполненную протоплазмой клетку — карпогон,
лишенную хлоропласта. У некоторых примитивных красных водорослей
карпогон снабжен окрашенными пластидами. Карпогон у представителей
Florideophyceae имеет специфическую форму. Нижняя часть клетки, в ко-
торрй находится ядро, имеет вид конуса, а верхняя — вытянута в длин-
ный трубчатый вырост — трихогину, который служит для улавливания
спермациев. Трихогина имеет длинную узкую спиралевидную или коротко-
кеглевидную форму. У некоторых представителей Bangiophyceae трихоги-
на еще не развита, а имеет вид коротких сосочковидиых выростов — за-
чатков трихогины. У многих представителей Florideophyceae карпогон раз-
вивается как конечная клетка специальной карпогонной ветви, которая
представляет собой короткую нить, состоящую из бесцветных клеток,
заполненных гомогенной протоплазмой. Клетку, от которой отходит кар-
погонная ветвь, называют несущей, или базальной,
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Карпогонная ветвь может образоваться как специальная боковая
веточка во внутренней части корового слоя (Florideophyeeae), либо как
обычная боковая веточка слоевища (низкоорганизованные Nemaliales).
У красных водорослей с плотным слоевищем карпогон погружен в слоеви-
ще, и только трихогина достигает его поверхности и выступает над ним,
у нитчатых красных водорослей карпогон занимает открытое положение.

Карпогонные ветви играют важную роль в процессе размножения,
так как принимают участие в развитии карпогона после оплодотворения.
Число клеток в карпогонных ветвях у разных таксономических групп
красных водорослей отражает степень их эволюционного развития. Строе-
ние карпогонной ветви и характер ее образования сильно варьирует у крас-
ных водорослей и является одним из основных систематических признаков.

Спермации представляют собой шаровидные или яйцевидные одно-
ядерные клетки. У представителей Bangiophyceae — это голые клетки,
а у Florideophyeeae к моменту оседания на карпогон они покрываются
тонкой оболочкой. У большинства красных водорослей спермации способ-
ны к амебоидному движению, чему способствует отсутствие оболочки.

Интересно отметить постепенную редукцию хлоропласта в спермациях
у разных представителей красных водорослей. У просто организованных
таксонов (Bangiophyceae), имеющих половой процесс, в спермациях раз-
вивается отчетливо видимый хлоропласт, но у высокоорганизованных пред-
ставителей этого класса (например, у видов рода Porphyra Ag.), он уже
сильно редуцирован. У низших представителей класса Florideophyeeae ос-
татки хлоропласта в мужских гаметах еще присутствуют, хотя не играют
никакой роли в оплодотворении, спермации высокоорганизованных предста-
вителей этого класса хлоропластов, как правило, не имеют — они бесцветны.

Очень своеобразным половым процессом и специфическим строением
половых органов характеризуются харовые водоросли. Женский половой
орган — оогоний и мужской — антеридий многоклеточны и развиваются
у большинства видов на одном растении, но известны и двудомные виды.
Оогоний овальные, длиной до 1 мм, состоят из яйцеклетки и наружного ее
покрова, стенки которого образованы пятью узкими клетками. Снизу
оогоний снабжен одноклеточной ножкой, а сверху коронкой из 5 или 10
коротких клеток. Антеридии шаровидные, диаметром до 0,5 мм, образован-
ные 8 плоскими, смыкающимися зазубренными краями клетками с от-
ходящими внутрь отростками, на которых возникает множество мужских
половых клеток — антерозоидов.

Антеридии и оогоний образуются из особых клеток, отчленяемых
некоторыми периферическими клетками листовых узлов. Образование
оогониев и антеридиев хорошо изучено. Формирование антеридия легко
проследить у видов рода Nitella Ag. Начальная клетка, отчлененная от
узловой, делится на 2, из которых наружная служит для образования
собственно антеридия и быстро делится в трех взаимно перпендикулярных
плоскостях на 8 клеток, слагающихся в шар, а из прилегающей к листовому
узлу исходной клетки формируется основание антеридия (рис. 2.1). При
дальнейшем делении клеток в верхней шаровидной части происходит обо-
собление 8 наружных клеток, которые далее уже не делятся, и 8 внутрен-
них, разделяющихся еще раз продольными перегородками. В итоге буду-
щий антеридий оказывается состоящим из 8 внутренних клеток, плотно
соприкасающихся друг с другом. Одновременно исходная клетка основа-
ния делится горизонтальной перегородкой на наружную базальную клетку,
остающуюся без изменений, и внутреннюю базальную бутылковидную клет-
ку, сильно разрастающуюся впоследствии и вдающуюся внутрь антеридия,
образуя его ножку. Далее формируются 8 плоских покровных клеток
трехугольной и четыхуголыгай формы с характерными лучистыми утолще-
ниями оболочки — щитками, смыкающимися зазубренными краями. При-
мыкающие к цнм изнутри клетки среднего ряда постепенно вытягиваются

87



Рис. 2.1. Строение антеридия харовых водорослей
1 — начальная вссьмиклеточная стадия развития антеридия; 2, 3 — 1]ослеА^п

1?5?и|[
стадии обособления наружных щитовых клеток и внутренней части (пРО А„!,сТ Ыо
срез) 4 — поздняя стадия развития с дифференцированной внутренней " " \ .
(продолььый epe-); Б — зрелый антеридий; 6 — щитки с рукоятками (вид " 3 " У ' Ж :
7 — рукоятхи с развитыми антеридиальными нитями; 8 — участок антериди»
ной нити & антерозоид ми в клетках и снаружи; 9 — антерозоид при б о л ^ ° ы л к о -
личении, а — исходная клетка основания; б — внутренняя базальная (оутв

 а.
видная) клетка; в — наружная базальная клетка; г — клетка листового у«
а — стенка антеридия; e — рукоятка; о/с — головки; з — аптеридиальные ни



Рис. 2.2. Строение оогония харовых водорослей:
/ — начальная стадия развития оогония; 2—4 — последующие стадии развития
оогония и обволакивающих спиральных клеток; 5, 6 — зрелые оогонии (5 — N1-
tella, 6 — Chara); a — клетка листового узла; б — оогонии; в — поворотные клет-
ки; г — обволакивающие клетки; д — клетки коронки

и превращаются в рукоятки, несущие на конце 8 округлых головок, обра-
зованных 8 внутренними клетками. При созревании антеридия эти основные
головки образуют по 6 вторичных головок каждая, и на них развиваются
длинные антеридиальные нити, по 4 на головке, состоящие из 200 распо-
ложенных в один ряд клеток. В каждой клетке образуется по 1 длинному
спирально изогнутому антерозоиду, с 2 жгутиками на переднем конце.
Каждый антеридий дает до 40 000 антерозоидов.

Зрелые антеридии у всех харовых имеют вид шарика на короткой
ножке, диаметром в среднем около 0,5 мм, характерно пересеченного
крест-накрест зигзагообразной линией смыкания щитков, в каждом из ко-
торых хорошо заметны по краям радиальные утолщения оболочки и в цент-
ре округлое основание внутренней рукоятки. Антеридии сначала окрашены
в зеленый цвет от содержащихся в щитках хлоропластов, затем они стано-
вятся кирпичпо-красными.

Формирование оогониев происходит проще. Одна из клеток листового
узла, которая потом становится ножкой оогония, отчленяет 1 центральную
клетку и в стороны вокруг себя — 5 будущих обволакивающих клеток
(рис. 2.2). Центральная клетка делится один или два раза, в результате
возникает крупная клетка, развивающаяся далее в яйцеклетку, и 1—3
мелкие стерильные клетки, получившие название поворотных, так как
они, возникнув сбоку или сверху от яйцеклетки, постепенно перемещаются
к ее основанию. Их считают сильно редуцированным остатком стенки соб-
ственно гаметангия. Одновременно с этим 5 боковых клеток разрастаются
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вокруг яйцеклетки вверх по спирали справа налево и полностью обволаки-
вают ее. На самой вершине каждая из них отчленяет ! или 2 небольшие кле-
точки, слагающие коронку. Зрелые оогонии имеют вид эллипсоидных или
яйцевидных образований длиной до 1 мм, спирально исчерче.нных обвола-
кивающими клетками и увенчанных небольшой или довольно крупной ко-
ронкой. Коронка из 10 мелких клеток, расположенных в два яруса харак-
терна для Nitellaceae, одноярусная коронка из 5 крупных клеток — для
Characeae.

Ооспоры развиваются внутри оогониев в результате оплодотворения
яйцеклетки. Они имеют у разных видов разную форму и размеры — от
почти шаровидных до узкоэллипсоидных, от очень мелких (около 0,3 мм)
до крупных (почти 1 мм). По мере созревания наружная стенка ооспор

• затвердевает, пропитывается суберином и кремнеземом и окрашивается.
Зрелые ооспоры бывают коричневато-желтыми, коричневыми или темно-
коричневыми до черных, снаружи они всегда блестящие. У многих видов
ооспоры покрываются еще слоем извести, а внутри заполняются питатель-
ными веществами (зернами крахмала и каплями жира).

После периода покоя ооспоры прорастают. Прорастание начинается
с того, что в верхней части ооспоры грубые крахмальные зерна и капли жи-
ра постепенно исчезают, а диплоидное ядро делится дважды (первое деле-
ние сопровождается мейозом), в результате чего образуется 4 гаплоидных
ядра. Далее верхний участок протоплазмы с одним ядром отделяется по-
перечной перегородкой, образуя линзообразную центральную клетку, от
которой берет начало новое растение. Остальная часть ооспоры выполняет
функцию склада запасного питательного материала. Первое деление цент-
ральной клетки происходит поперек и приводит к образованию двух функ-
ционально различных клеток. Из более крупной образуется стеблевой по-
бег — предросток, из меньшей — первый ризоид. Предросток растет
вверх и быстро зеленеет, заполняясь хлоропластами, а ризоид растет вниз
и остается бесцветным.

3. ЖИЗНЕННЫЕ ЦИКЛЫ

Рассматривать циклы развития водорослей следует с позиций уровневого
подхода (см. раздел 1.1). Можно, например, говорить о циклах развития
клеток (т. н. клеточные циклы), циклах развития индивидов (индивидуаль-
ное развитие, или онтогенез), циклах развития популяций в течение года
(вегетационные циклы), В отношении индивидов и их поколенийJ разли-
чают еще т. н. жизненные циклы.

Понятия «жизненный цикл» и «онтогенез» не тождественны [141]. Под
онтогенезом обычно понимают развитие организма от рождения до смерти.
Жизненный цикл включает совокупность всех этапов (фаз, стадий) Раз£и»
тия индивидов, в результате прохождения которых из определенных особей
или их зачатков (например, акинет или гормогониев) возникают новые,
сходные с ними особи и зачатки, дающие начало новому жизненному^ циклу.
Жизненные циклы обычно охватывают только определенный (пускай основ-
ной) отрезок индивидуального развития особи (от зачатка к сходному за-
чатку) или основные этапы индивидуального развития особей нескольких
последовательных поколений. Этап старения, ведущий к отмиранию особи,
и периоды покоя выходят за пределы жизненного цикла.

1 Под поколением понимают совокупность особей (или особь), рассмат-
риваемых по отношению к предкам и потомкам, живущим в близкое время)
и генетически с ними связанных.
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Для удобства обозрения жизненные циклы водорослей можно разде-
лить на две основные группы: те, при которых наблюдается типичный поло-
вой процесс, и жизненные циклы без полового процесса1.

3.1. Жизненные циклы водорослей, не имеющих полового
процесса

Отсутствие типичного полового процесса наблюдается у водорослей разных
отделов, в частности у Cyanophyta, у которых половое размножение не
обнаружено [42, 141]. Индивиды синезеленых водорослей в процессе раз-
вития проходят ряд последовательных фаз (этапов стадий), которые морфо-
логически часто отличаются друг от друга сильнее, чем фазы зрелости
близких видов. Нередко на определенных этапах развития они по общему
габитусу сходны со зрелыми особями представителей других родов. На-
пример, в процессе развития у индивидов рода Nostoc (рис. 3.1) наблюда-
ются осциллаториеподобное, цилиндроспермоподобное и другие состояния
(status) [141].

При возрастных изменениях у синезеленых водорослей нередко про-
исходит также смена уровня их индивидуальности. Первоначально «про-
стые» индивиды (т. е. одноклеточные или однотрихомальные особи) со вре-
менем могут сменяться колониальными.

Индивиды многих представителей синезеленых водорослей при опре-
деленных условиях существования способны задерживать свое развитие,
размножаться и переходить в покоящееся состояние на промежуточных
этапах развития, в связи с чем их онтогенез ограничивается только частью
полного варианта индивидуального развития, свойственного представите-
лям данного вида. И только в период всего жизненного цикла, на протяже-
нии которого сменяется ряд поколений, воссоздается весь путь морфологи-
ческих преобразований, ведущих к проявлению полного комплекса при-
знаков, свойственных морфологически наиболее сложным особям определен-
ного вида.

Жизненные циклы синезеленых водорослей могут быть классифициро-
ваны по разным признакам: полноте прохождения этапов, сложности и др.
Различают, например, полные (большие) жизненные циклы и малые оюизнен-
ные циклы развития. Под полным жизненным циклом синезеленых водорос-
лей следует понимать все последовательно возникающие преобразования,
которые претерпевает представитель конкретного вида на пути развития
из зачатков (гормогониев, акинег и др.), образовавшихся на морфологи-
чески наиболее сложных особях, до появления новых индивидов, похожих
на исходные.

Примером полного жизненного цикла может служить цикл развития
видоспецифичных колоний у Nostoc linckia (Roth) Born, et Flah. f. musco-
rum Elenk. [141]. Наряду с полными жизненными циклами у того же вида
нередко наблюдаются также малые жизненные циклы, т. е. циклы, которые
соответствуют определенным ответвлениям большого жизненного цикла
и приводят к повторному образованию промежуточных возрастных состоя-
ний индивидов. Например, осциллаториеподобные проростки вторичных
гормогониев у Nostoc (см. рис. 3.1) вместо перехода к образованию гетеро-
цист могут фрагментироваться, повторно образуя осциллаториеподобное
состояние (status oscillatorioideus).

В тех случаях, когда жизненные циклы включают этапы развития
только одной особи, говорят о «простых» о/сизненных циклах. Если же они
состоят как бы из нескольких «простых» циклов, когда на протяжении раз-

1 Роль парасексуальных процессов (см. раздел 9а, 1) в жизненных цик-
лах водорослей не изучена,
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Рис. 3.1. Схема вероятных путей индивидуального развития представите-
лей рода Nostoc:
/ — вторичные гормогонии; 2 — осциллаториеподобные проростки гормогонйбв;
3, 12 — цилиндроспермоподобные (цп) и анабеноподобные (an) нити; 4, 13 — зиг-
заговидные нити; 5 — части кружевовидной колонии (а — общий вид, б — увели-
чено); 6 — акннета; 7 — проросшая акинета (о — остаток оболочки, пг — первич-
ный гормогонии); 8 — проросток с терминальной гетероцистоО и гормогонии; 9 —
проростки гормогониев; 10 — микроскопическая колония; // — общий вид груп-
пы макроскопических колоний на плотном субстрате; 14 — почкующаяся и деля-
щаяся колонии (штриховой стрелкой указан предполагаемый путь развития)

вития водоросли сменяются от нескольких до многих пространственно обо-
собленных поколений, говорят о сложных жизненных циклах. Однако
в связи со свойственной синезеленым водорослям сменой в процессе онто-
генеза уровней индивидуальности особей (а также нередким развитием
потомков в теле материнских колоний), четко размежевать разные поколе-
ния особей у них часто нельзя. Поэтому отграничить «простые» циклы от
сложных у Cyanophyta нередко трудно или даже невозможно. Тогда
говорят о переходных (смешанных) оюизненных циклах.

Морфологические отличия между особями одного и того же вида на
разных этапах их развития ведет к значительному внутривидовому разно-
образию. Это (возрастное) разнообразие индивидов усиливается й связи
с определенной экологической изменчивостью особей на всех этапах их
развития. Под влиянием того или иного экологического фактора может
не только измениться проявление конкретного признака (например, ши-
рина клеток), но и произойти определенный сдвиг в направлении пути
'индивидуального развития водоросли, в связи с чем у синезеленых водорос-
лей (как, впрочем, и у высших растений), наблюдается явление многовари-
'антности (поливариантности) путей развития [141] (см. рис. 3.1).

Один и тот же порядок смены морфологических состояний особей
(status) у синезеленых водорослей легко наблюдать в случае сохранения
определенных условий окружающей среды, особенно при действии син-
хронизирующих факторов (регулярной смены темнового и светового пери-
одов и др.), В других случаях порядок смены состояний может настолько
маскироваться значительными отклонениями, связанными со сдвигом пути
индивидуального развития, задержкой развития на промежуточных эта-
пах и т. п., что использование термина «жизненный цикл» к этим организ-
мам становится затруднительным. Также нелегко бывает установить на-
чальные и конечные этапы жизненных циклов синезеленых водорослей.
По отношению к ним, по крайней мере пока, понятие ^чередование поколе-
ниш неприменимо, тем более такое, которое характеризуется закономер-
ной сменой ядерных фаз.

Таким образом, термин «жизненный цикл» по отношению к синезеле-
ным водорослям пока приходится использовать лишь условно — для обо-
значения определенных отрезков развития одного или ряда последователь-
ных поколений конкретной систематической формы (от зачатка особи до
возникновения новых зачатков такого же типа) Ч

3.2. Жизненные циклы водорослей,
имеющих половой процесс

У одного и того же вида водорослей, имеющих половой процесс, в зависи-
мости от времени года и внешних условий наблюдаются разные формы
размножения (бесполое и половое), при этом происходит смена ядерных

1 Некоторые авторы полагают, что по отношению к водорослям, ха-
рактеризующимся отсутствием полового процесса, правильнее употреблять
вместо термина «жизненный цикл», термин щикломорфоэ» [ИЗ].
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фаз (гаплоидной и диплоидной). Изменения, претерпеваемые индивидом
между одноименными фазами развития, составляют его жизненный цикл,
или цикл развития.

3.2.1. Смена форм развития и ядерных фаз

Смена форм развития. Органы полового и бесполого размножения могут
развиваться на одном и том же растении. Растения, способные производить
и споры (зооспоры), и гаметы называют чаще всего гаметофитами, однако
правильнее их называть гаметоспорофитами. У многих видов водорослей
органы бесполого и полового размножения развиваются на разных особях.
Растения, образующие споры, называют спорофитами, а образующие га-
меты — гаметофитами.

Развитие органов размножения того или иного типа у гаметоспорофи-
тов определяется температурой. Например, на пластинчатых слоевищах
красной водоросли Porphyra tenera при температуре ниже 15 — 17 °С
образуются органы полового размножения, а при более высокой температу-
ре — органы бесполого размножения. В общем, у многих водорослей гаме-
ты развиваются при более низкой температуре, чем споры. Кроме темпера-
туры, на развитие тех или иных органов размножения на гаметоспорофитах
влияют и другие факторы: интенсивность света, продолжительность дня,
химический состав воды, в том числе ее соленость. Гаметоспорофиты ха-
рактерны для многих групп водорослей, в частности для зеленых (Ulva-
ceae, Cladophoraceae), бурых (Estocarpales, Chordariales, Sphacelariales,
Punctariaceae), красных (Bangiophyceae, некоторые Nemaliales).

Гаметофиты, гаметоспорофиты и спорофиты могут внешне не отличаться,
но могут иметь хорошо выраженные морфологические отличия. В связи
с этим различают изоморфную (сходную) и гетероморфную (разную) смену
форм развития, которую отождествляют с чередованием поколений. У боль-
шинства гаметоспорофитов чередования поколений в сущности не проис-
ходит. Иногда гаметофиты и спорофиты, не различаясь морфологически,
существуют в разных экологических условиях; в некоторых случаях^ они
отличаются и морфологически (например, Р. tenera). Спорофиты этой во-
доросли имеют вид ветвящихся нитей из одного ряда клеток, которые
внедряются в известковый субстрат (раковины моллюсков, скалы). Они
растут предпочтительно при слабом освещении и проникают в субстрат на
большую глубину. Гаметофиты Р. tenera имеют вид пластинок, растут при
хорошем освещении вблизи уреза воды и в приливно-отливной зоне.

При гетероморфном чередовании поколений строение спорофитов
и гаметофитов различается в некоторых случаях довольно значительно.
Так, у зеленых водорослей из рода Acrosiphonia Ag. гаметофит многокле-
точный, высотой несколько сантиметров, а спорофит одноклеточный, ми-
кроскопический. Возможны и другие соотношения размеров гаметофита и
спорофита. У бурой водоросли Laminaria japonica Aresch. гаметофит микро-
скопический, одноклеточный, а спорофит достигает в длину 12 м.

У подавляющего большинства водорослей гаметофиты и спорофиты
представляют собой самостоятельные растения. У некоторых красных во-
дорослей спорофиты растут на гаметофитах (Phyllophora brodiaei (Turn.)
Ag.), a у некоторых бурых гаметофиты развиваются внутри слоевища
спорофитов (Cyclosporophyceae).

Смена ядерных фаз. При половом процессе в результате слияния га-
мет и их ядер происходит удвоение числа хромосом в ядре. На определен-
ном этапе цикла развития, при мейозе, происходит редукция числа хромосом,
в результате которой образующиеся ядра получают одинарный набор хро-
мосом. Спорофиты многих водорослей диплоидные, и мейоз в цикле их раз-
вития совпадают с моментом образования спор, из которых развиваются
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Гаплоидные гаметоспорофиты или гаметофиты. Такой мейоз называют
спорической редукцией. Спорофиты более примитивных водорослей (виды
родов Cladophora Kütz., Ectocarpus и многие другие) наряду с гаплоидны-
ми спорами образуют диплоидные, которые снова развиваются в спорофи-
ты. Споры, появляющиеся на гаметоспорофитах, служат для самовозоб-
новления (воспроизведения материнских растений). Спорофиты и гаме-
тофиты водорослей, стоящих на высших ступенях эволюции, строго чере-
дуются без самовозобновления (Laminarineae, многие Florideophyceae).

У ряда водорослей мейоз происходит в зиготе. Такой мейоз называют
зиготической редукцией (она характерна для Conjugatophyceae). Hoy неко-
торых пресноводных зеленых водорослей (Volvocales, Ulotrichales и др.),
спорофит которых представлен одноклеточной зиготой, производящей до
32 зооспор, по массе во много раз превышающих родительские гаметы, по
существу наблюдается спорическая редукция.

Некоторые группы водорослей имеют гаметическую редукцию, которая
характерна для царства животных. Мейоз происходит при образовании га-
мет, остальные клетки слоевища остаются диплоидными. Такая смена
ядерных фаз присуща диатомовым и некоторым бурым (Cyclosporophy-
сеае) водорослям, а из зеленых одному виду рода Cladophora Kütz. —
C.glomerata (L.) Kütz. Следует подчеркнуть, что диатомовые преобладают
по количеству видов над другими водорослями и встречаются во всех место-
обитаниях, где только способны расти водоросли, а циклоспоровые отно-
сятся к наиболее массовым морским водорослям. Предполагают, что раз-
витие с гаметической редукцией ядра дает указанным водорослям опре-
деленные преимущества по сравнению с другими.

У зеленой водоросли Prasiola stipitata Suhr. обнаружена соматическая
редукция. Мейоз у этой водоросли совершается в вегетативных клетках
верхней части диплоидного гаметофита. При этом появляются участки
гаплоидных клеток, в которых впоследствии образуются гаплоидные га-
меты.

3.2.2. Циклы развития зеленых водорослей

В жизненном цикле зеленых водорослей встречаются все основные типы
смены форм развития. У них широко распространено как изоморфное-, так
и гетероморфное чередование поколений. Большинство зеленых водорослей
в вегетативном состоянии гаплоидны, сравнительно небольшая часть ди-
плоидна.

Наиболее просто организованные зеленые водоросли порядков Poly-
blepharidales и Volvocales (Dunaliella salina Teod., Chlamydomonas probos-
cigera) характеризуются изоморфной сменой сравнительно простых форм
развития. Для D. salina — типичного представителя порядка Polyblep-
haridales, половой процесс предстагляет собой типичную гологамию, в ре-
зультате которой образуется диплоидная зигота. При прорастании зиготы
происходит редукционное деление ядра, и вегетативные клетки D. salina
имеют гаплоидный набор хромосом. В данном случае спорофит представлен
одноклеточной зигоспорой, а вегетативные клетки являют собой гаметофи-
ты. Таким образом, все поколения D. salina существуют в стадии гамето-
фита.

Сходный цикл развития характерен и для Pyrobotrys gracilis Korsch.
(Volvocales): 16-клеточные ценобии этой водоросли, вегетатирующие в те-
чение всего теплого времени года, представляют собой гаметофиты; в конце
вегетационного периода в клетках ценобиев вместо зооспор развиваются

1 См. также разделы 19.1; 19.2.5,
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изогаметы; они попарно копулируют и дают зигоспору, которая пережи-
вает неблагоприятные условия до следующего года.

Зигоспора — спорофит характерна и для холодолгобивого вида Steph-
anosphaera pluwialis Cohn (Volvocales). Она формируется в результате
попарной копуляции изогамет, образующихся внутри клеток ценобия.
В ценобии бывают от 4 до 32 изогамет. Зигоспора вегетирует на протяжении
всего лета на поверхности тающего снега и льда в овражках и расщелинах
скал каменистой тундры, накапливает гематохром, приобретает красную
окраску и переходит в состояние покоя.

Для более высокоорганизованных порядков зеленых водорослей ха-
рактерна гетероморфная смена форм развития, в частности для некоторых
Ulotrichales. Это хорошо прослеживается у одного из самых распространен-
ных и хорошо изученных видов — Ulothrix zonata (Web. et Mohr.) Kürz.
Гаметофит U. zonata представляет собой слоевище, состоящее из неразвет-
вленных нитей неопределенной длины, которые прикреплены к субстрату
базальной клеткой. Бесполое размножение осуществляется зооспорами,
которые образуются во всех клетках нитей, кроме базальной. После выхо-
да из зооспорангия, зооспора прорастает, дифференцируясь на две части:
нижнюю, лишенную хлоропласта, превращающуюся в базальнуго клетку,
и верхнюю, которая делится, образуя вегетативные клетки. Перед окояца-
нием вегетативного роста или при неблагоприятных условиях, растение
переходит к половому размножению. Изогаметы развиваются в клетках
тех же нитей, что и зооспоры. В отличие от зооспор изогаметы несут по
2 жгутика. Образовавшаяся после слияния гамет зигота остается подвиж-
ной в течение короткого времени, затем оседает на субстрат, теряет жгути-
ки, одевается толстой оболочкой и превращается в одноклеточный споро-
фит. Последний имеет обычно сферическую форму и гладкую оболочку;
у некоторых морских видов спорофит яйцевидный и сидит на слизистой
ножке. После короткого или длительного периода покоя, в течение которо-
го происходит накопление запасных питательных веществ, протопласт зи-
госпоры начинает делиться (первое деление ядра редукционное). В резуль-
тате образуется 4—16 зооспор или апланоспор.

У морских видов (например, U. fiacca (Dillw.) Thur.), зигоспора теряет
свое значение покоящейся стадии и может прорастать непосредственно
в нить, на которой образуются зооспоры. Цикл развития этого вида стано-
вится изоморфным.

Изоморфная смена форм развития присуща также представителям
порядка Ulvales. По сравнению с Ulotrichales они характеризуются оолее
полным обособлением гаметофита и спорофита и приобретением изоморф
ной смены половой и бесполой форм размножения. Только у наименее спе-
циализированных видов этого порядка наблюдается гетероморфизм, п
пример, у Monostroma grevillei (Thur.) Wittr. сохраняется одноклеточный
спорофит, который сменяется многоклеточным гаметофитом. Макроско1
ческое слоевище этого вида, являющее собой гаметофит, на ранних с т а д "
развития имеет мешковидную форму, которая по мере роста слоевища »н
вращается в однослойную пластинчатую. Гаметы выходят в воду ч е Е ~ . о т а
Еерстия во внешней оболочке клеток и сливаются, образуя зиготу.зш
развивается в одноклеточный спорофит. При этом она сильно увелич
ется в размерах и покрыв,-e гея толстой оболочкой. Через более или м ^
длительное время протопласт этого одноклеточного растения делится
разованием зооспор. „ й с т в а

' Наличие одноклеточного спорофита у представителей сем ^
Monostromataceae свидетельствует о их тесной связи с предком
tnchales. В системе порядка Ulvales семейство Monostromataceae да»
ся боковой ветвью эволюции, отделившейся от общего ствола сравни
но рано. ф([.

Независимое существование хорошо развитого гаметофита и спор v

96



та характерно для видов рода Enteromorpha Link (Ulvales), распространен-
ных в основном в морях (есть небольшая группа пресноводных видов).
Трубчатое слоевище представителей этого рода может иметь самую разно-
образную форму. Здесь и очень узкие густоразветвленные растения, кото-
рые невооруженным глазом невозможно отличить от видов рода Cladophora,
и более широкие редкоразветвленные, и, наконец, совсем неразветвленные
мешкообразные или пластинчатые, напоминающие виды рода Ulva L. em.
Thur. Отличить гаметофит от спорофита по внешнему виду у Enteromorpha
невозможно. Их можно распознать во время размножения. Зрелые зооспо-
ры выходят в окружающую среду через круглое отверстие во внешней
оболочке клеток спорофита и прорастают путем последовательного деления
в однорядную нить, которая затем преобразуется в трубчатое слоевище
гаметофита, ничем внешне не отличающегося от спорофита. Таким образом,
здесь наблюдается четко выраженное обособление спорофита от гаметофи-
та, хотя смена развития является изоморфной.

Более сложный изоморфный цикл развития встречается у Oedogo-
niales и отчасти у Cylindrocapsales. Слоевище видов рода Oedogonium
Link состоит из длинных однорядных неразветвленных нитей, прикрепля-
ющихся к субстрату с помощью базальной клетки. Цилиндрические клетки
нитей имеют гладкие или волнистые оболочки. Бесполое размножение осу-
ществляется зооспорами, особенностью которых является венец коротких
жгутиков на переднем, лишенном хлоропласта, конце. Они возникают по
одной в каждой клетке и выходят наружу в результате разрыва оболочки
в верхней части клетки. Проплавав короткое время, зооспоры оседают
и прорастают в нить, образуя в основании проростка первичный ризоид.
Половой процесс — оогамный. Антеридии и оогонии образуются на одном
растении или на разных. Таким образом, среди видов рода Oedogonium
имеются однодомные и двудомные виды. У ряда видов антеридии, так же
как и оогонии, образуются на нитях обычного строения, однако большин-
ство двудомных видов характеризуется интересным половым диморфизмом.
У таких видов антеридии образуются на особых карликовых растеньицах.
У видов с половым диморфизмом на вегетативных нитях образуются не
антеридии, а особые спорангии, которые называют андроспорангиями. Из
каждого андроспорангия выходит по одной 'андроспоре, которая после ко-
роткого периода плавания оседает на оогонии или на соседнюю с ней клет-
ку и прорастает в карликовое мужское растение. Это растение состоит из
1—2 или нескольких клеток, среди которых выделяется более крупная
ризоидно-вытянутая базальная клетка. Очень скоро на мужском растении
возникают антеридии. Антерозоиды тзыходят в результате разрыва клеточ-
ных оболочек и проникают в оогонии через специальное отверстие в обо-
лочке или после ее разрыва. Зигота одевается толстой, трехслойной, часто
скульптурировапной оболочкой, приобретает красно-бурую окраску и пре-
вращается в ооспору, которая является покоящейся стадией. При прорас-
тании ооспоры образуются 4 зооспоры, которые вырастают в новые нитча-
тые растения.

Интересны особенности развития видов рода Cylindrocapsopsis. Их
слоевище представляет собой однорядную неразветвленную нить, целиком
заключенную в плотную, часто слоистую, слизистую оболочку. Половой
процесс оогамный. Перед образованием антеридиев и оогониев образуются
одноклеточные половые растения. Процесс размножения начинается с то-
го, что отдельные клетки покидают нить в результате желатинизации внеш-
ней клеточной оболочки. В каждой такой клетке возникает по одной четы-
рехжгутиковой зооспоре. Через некоторое время зооспоры оседают на то
же слоевище или на другие водоросли и преобразуются в одноклеточные
мужские или женские половые растения. В дальнейшем женские растения
превращаются в оогонии с одной яйцеклеткой. В мужских растениях со-
держимое делится с образованием двух- — четырехжгутиковых антерозо-
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ядов. Таким образом в описанном цикле развития происходит гетероморф-
ное чередование поколений.

Формы развития некоторых зеленых водорослей с гетероморфным
чередованием поколений имеют столь большие отличия, что иногда это
приводит к тому, что их описывают как новые роды. Примером могут слу-
жить представители родов Derbesia Sol. и Halycystis Aresch. из семейства
Bryopsidaceae. Виды рода Derbesia представляют собой нитчатые растения,
распространенные в тропических и умеренных морях. Слоевище состоит из
стелющихся и вертикальных разветвленных нитей. На этом слоевище
обычные вегетативные веточки превращаются в органы бесполого размноже-
ния спорангии. Они имеют шаровидную или грушевидную форму и отделя-
ются от слоевища перегородкой. Споры выходят из спорангиев через от-
верстие в их оболочке и без периода покоя прорастают. Половое размноже-
ние не установлено.

Виды рода Halycystis всегда растут на известковых красных водорос-
лях из рода Lythothamnion. Их слоевища представляют собой разветвлен-
ные нити,вначале стелющиеся по поверхности субстрата, а затем проникаю-
щие внутрь известковых водорослей, образуя короткие вертикальные по-
беги, на концах которых формируются пузыри диаметром до 3 мм. Кроме
вегетативного размножения у Halycystis известен половой процесс — ани-
зогамия. Гаметы образуются в верхней части пузырей в результате преоб-
разования и деления участков протоплазмы и выходят наружу под давле-
нием через несколько отверстий. Один и тот же пузырь плодоносит обычно
несколько раз. Бесполого размножения нет.

В настоящее время установлено, что Halycystis и Derbesia представ-
ляют собой разные формы развития в жизненном цикле одного вида. При-
чем размножающаяся зооспорами Derbesia является спорофитом, а раз-
множающаяся половым путем Halycystis — гаметофитом. Однако пра-
вильное чередование гаметофита и спорофита в цикле развития у этой во-
доросли не обязательно. Каждая форма развития способна к длительному
самовоспроизведению.

Интересное явление наблюдается в цикле развития видов рода Вгуор-
sis Lamour. из семейства Bryopsidaceae. Виды этого рода имеют спорофит-
ную стадию развития типа Derbesia. Основной жизненной формой у них
является гаметофит, который представляет собою разветвленное слоевище,
напоминающее перо птицы. Гаметы образуются в конечных веточках, ко-
торые перед тем как стать гаметангиями, не изменяя формы, отделяются
перегородкой от остального слоевища. Зигота прорастает без периода по-
коя. Во многих случаях при прорастании вновь формируются растения,
размножающиеся половым путем, но у некоторых видов происходит сме-
на форм развития. Тогда зигота прорастает в нитчатое слоевище, ничем не
отличающееся от Derbesia и размножающееся сходными зооспорами. Зооспо-
ры, в свою очередь, развиваются в гаметофит Bryopsis. Таким образом, раз-
ные роды Halycystis и Bryopsis имеют одну и ту же спорофитную стадию
Derbesia, стой лишь разницей, что у Halycystis смена спорофита и гамето-
фита происходит более регулярно и часто, тогда как в Bryopsis случается
реже и большинство видов этого рода вегетирует в стадии гаметофита.

Очень близким к семейству Bryopsidaceae, но более высокоорганизо-
ванным и специализированным, является семейство Codiaceae. Более вы-
сокая организация Codiaceae проявляется не только в псевдопаренхима-
тозном типе структуры слоевища и наличии дифференцированных органов
размножения, но и в полной утрате бесполого размножения. Зигота у ви-
дов рода Codium прорастает без периода покоя, Новое поколение снова
Дает гаметы и цикл развития завершается,
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3.2.3. Циклы развития бурых водорослей

Большинство бурых водорослей встречается в виде двух самостоятельных
форм развития — спорофита и гаметофита (или гаметоспорофита), ко-
торые могут быть морфологически сходны или различны. Следовательно,
для бурых водорослей характерны как изоморфная, так и гетероморфная
смена форм развития. При гетероморфной смене форм развития одна из них
бывает микроскопической. Чаще всего — это гаметофит. Развитию верти-
кальных макроскопических слоевищ бурых водорослей (в основном это
спорофиты) нередко предшествует образование стелющихся нитей или
дисков,— т. н. протонем. Если на протонеме развиваются органы размно-
жения, а также со временем образуется вертикальное слоевище, то ее на-
зывают плетизмоталлюсом.

Образование зооспор и гамет у бурых водорослей происходит во вмес-
тилищах двух типов — одногнездных и многогнездных. Многогнездные
вместилища могут функционировать как спорангии и как гаметангии.
Внешне они при этом не отличаются так же, как зооспоры и гаметы. Одно-
гнездные вместилища чаще бывают спорангиями.

У наиболее примитивных бурых (Puncturiariales, Chordariales, Ecto-
carpales) смена форм развития носит нестойкий характер. Из спор, произ-
водимых спорофитом, могут развиваться слоевища гаметофитов или гамето-
спорофитов, или же слоевища спорофитов. Примером могут служить виды
рода Ectocarpus Lyngb. Цикл развития видов этого рода может быть изо-
морфным или гетероморфным. При этом виды, считавшиеся самостоятель-
ными, иногда оказываются формами развития одного и того же вида.

Возникновение той или иной формы развития в значительной степени
определяется экологическими условиями. Так, спорофиты Е. fasciculatus
Harv. в Атлантическом океане у северных берегов Франции при темпера-
туре 13 °С несут только одногнездные вместилища. В них происходит ре-
дукционное деление и из образовавшихся гаплоидных спор вырастают раз-
дельнополые гаметофиты, внешне напоминающие E. draparnaldiopsis. Пос-
ле выхода гамет и их слияния возникают зиготы, которые дают начало спо-
рофитам. Довольно часто у Е. fasciculatus наблюдается партеногенетичес-
кое прорастание гамет (без оплодотворения). Из таких гамет могут форми-
роваться или гаметофиты, или спорофиты. При температуре 20 °С у этого
же вида образуются главным образом многогнездные вместилища (изредка
одногнездные). Споры из многогнездных вместилищ как правило дают на-
чало спорофитам.

Образование разных органов размножения и изменение циклов раз-
вития в зависимости от района произрастания наблюдаются также у E. si-
liculosis Dillw. В Белом и Норвержском морях встречаются почти исключи-
тельно растения с многогнездными вместилищами — это спорофиты. В Тир-
ренском море зимой растут диплоидные растения с одпогнездными вмести-
лищами, производящими в результате мейоза гаплоидные зооспоры. Весной
из них развиваются гаплоидные растения с многогнездными вместили-
щами. Образующиеся в них зооиды функционируют или как гаметы, или
как зооспоры. Летом гаплоидные растения сменяются на диплоидные с одно-
гнездными и многогнездными вместилищами. Из зооспор многогнездных
вместилищ вырастают слоевища, растущие зимой и несущие одногнездные
вместилища. Из зооспор одногнездных вместилищ вырастают гаметофиты,
которых сменяют растущие зимой диплоидные спорофиты. В Атлантичес-
ком океане у побережья Америки E.silìculosus весной представлен не гапло-
идными, как описано выше, а диплоидными растениями с одногнездными
и многогнездными вместилищами, которые сменяются летом гаметофитамн,
а осенью и зимой растут диплоидные спорофиты с многогнездными вмести-
лищами.
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Интересен цикл развития у другого представителя Ectocarpales —
Polaiella litcralis (Lyngb.) Kjellm. У этого вида растения с одногнездными
вместилищами всегда диплоидные. В результате мейоза в этих вместилищах
образуются гаплоидные зооиды, которые прорастают в гаплоидные расте-
ния с многогнездными вместилищами. Крайне редко часть зооидов сливает-
ся попарно и снова производит диплоидные растения с одногнездными вмес-
тилищами. Зооиды, образуемые растениями с многогнездными вместилища-
ми, функционируют как гаметы или без слияния воспроизводят материнские
гаплоидные растения. Иногда, например у растений Тихоокеанского по-
бережья США, смены форм развития у P. litoralis не происходит.

У видов рода Entonema Reinsch. (Ectocarpales), растущих в слоевищах
других водорослей, одногнездные и многогнездные вместилища образуют»
ся на разных слоевищах водоросли-хозяина.

Заслуживают внимания особенности цикла развития представителей
порядка Chördariales, для которых характерно чередование макроекопичес*
кого спорофита и микроскопического гаметоспорофита, а также разви<
тие микроскопического плетизмоталлюса, являющегося спорофитом. На
макроскопическом слоевище развиваются одногнездные или многогнезд-
ные вместилища либо те и другие одновременно. Мейоз происходит в одно-
гнездных вместилищах. Гаметоспорофит Chördariales состоит из стелющих-
ся разветвленных нитей, на которых развиваются многогнездные вместили-
ща. Зигоспора прорастает в растеньице, которое сначала внешне напоми-
нает гаметоспорофит, а позднее производит макроскопическое слоевище
спорофита или остается в виде плетизмоталлюса. Зооиды без полового
процесса снова дают начало гаметоспорофитам. Из спор, производимых
макроскопическими спорофитами, могут вырастать как гаметоспорофиты,
так и спорофиты. Все это свидетельствуют о том, что в цикле развития
Chördariales отсутствует строгая смена форм развития.

Интересен также цикл развития Elachistes fucicola (Velley) Aresch.
Слоевище этой водоросли состоит из плотной полушаровидной части в ос-
новании и длинных периферических нитей, достигающих 1,5—2 см. Эти
нити появляются летом, а осенью опадают, поэтому зимой и весной слое-
вище имеет вид плотных шариков. Органами размножения у этой водорос-
ли являются одногнездные и многогнездные (однорядные и многорядные)
вместилища. Зооспоры из многорядных вместилищ служат для воспроизве-
дения материнских растений — спорофитов. В одиогиездных вместилищах
происходит мейоз. Образующиеся в результате редукционного деления
ядер зооспоры прорастают в микроскопические гаметоспорофиты, имеющие
вид стелющихся разветвленных нитей. На них развиваются многогнездные
гаметангии. Переход от гаметоспорофитов к спорофитам осуществляется
в результате полового процесса и образования зигот. Иногда спорофит
развивается на выросте гаметоспорофита.

У Eudesme virescens J. Ag. (Chordariaceae) органами размножения слу-
жат одногнездные спорангии. В морях СССР макроскопические слоевища
этой водоросли, являющиеся спорофитами, растут в наиболее теплые лет-
ние месяцы в защищенных местах на других водорослях и камнях. Зимой
это растение существует в виде микроскопических гаметоспорофитов, на
которых образуются одногнездные.вместилища.

Аналогично происходит цикл развития бурых водорослей порядка
Dictyosiphonales. Макроскопические слоевища Dictyosiphonales образуют
одногнездные или многогнездные вместилища или оба типа вместилищ.
Редукционное деление ядра обычно происходит в одногнездных вместили-
щах. Цикл развития Dictyosiphonales характеризуется, во-первых, нере-
гулярной сменой форм развития, вызванной тем, что они способны к са-
мовозобновлению посредством спор или партеногенетического развития
гамет, во-вторых, наличием микроскопических форм развития, которые
могут быть гаметоспорофитами или плетизмоталлюсами, способными про-
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изводить многогнездные вместилища и слоевища спорофитов в виде вы-
ростов.

Характерной особенностью представителей порядка Scytosiphonales
является их способность существовать в одном поколении в разных формах
в зависимости от условий среды. Scytosiphonales обладают макроскопичес-
кими слоевищами высотой 1—50 см. На поверхности слоевища вырастают
однорядные или двурядные многогнездные вместилища. Такие макроскопи-
ческие слоевища считаются гаметофитами, но правильнее их называть га-
метоспорофитами.

Зооиды образуются во вместилищах без полового процесса или после
него и сначала прорастают в короткую стелющуюся нить, состоящую из
удлиненных клеток. В последующем, в зависимости от внешних условий,
из нее может развиваться несколько микроскопических или почти микро-
скопических образований, считающихся спорофитами: 1) стелющийся
диск с короткими вертикальными нитями и одногнездными спорангиями;
2) корочки, по строению подобные видам рода Ralfsia и несущие одногнезд-
ные спорангии; 3) однорядные нити, которые местами дают полушаровид-
ные паренхиматические образования, служащие местом развития одно-
гнездных спорангиев; 4) длинные стелющиеся нити с многогнездными или
одногнездными спорангиями.

На этих многогнездных спорофитах могут развиваться не только ор-
ганы размножения, но и проростки макроскопических слоевищ. Развитию
вертикальных макроскопических слоевищ гаметоспорофитов из зооспор,
которые выходят из одногнездных спорангиев микроскопических форм
развития, также предшествует образование стелющихся нитей или много-
слойных дисков.

Классическим примером гетероморфного чередования поколений явля-
ется развитие видов рода Cutleria Grév. (Cutleriales). У гаметофита слоеви-
ще однолетнее, вертикальное, вееровидное или кустистое, высотой до 15 см.
Гаметангии развиваются на разветвленных или простых однорядных вы-
ростах. Слоевище спорофита однолетнее или многолетнее, корковидное,
диаметром до 10 см. В спорангиях образуется 8 —32 зооспоры. Раньше, до
того как был изучен цикл развития видов рода Cutleria, ее спорофит счита-
ли особым родом. Развитие спорофитов и гаметофитов у видов рода Cutleria
различен в разных частях ареала. У южных берегов Великобритании га-
метофиты лучше всего растут летом, а в Средиземном море, возле Неаполя,
встречаются в основном в декабре—апреле. В прибрежье Скандинавии
и Северной Великобритании спорофиты встречаются часто, в то время как
гаметофиты вовсе не известны. В морях СССР единственный вид рода
Cutleria — С. adspersa (Mert.) De Not. представлен в Черном море только
спорофитами. Этот же вид в Средиземном море существует в основном в ви-
де гаметофитов, в то время как спорофиты встречаются редко. Предпола-
гают, что гаметофиты воспроизводятся посредством партеногенеза.

В лабораторных культурах у разных видов этого рода наблюдались
случаи развития из зооспор спорофитов вместо гаметофитов. При про-
растании неоплодотворенных женских гамет бывают случаи развития из
них спорофитов. В то же время на образующихся при этом слоевищах
гаплоидных спорофитов в виде выростов развивались ростки гаметофитов.

Считают, что гетероморфный цикл развития видов рода Cutleria возник
из изоморфного. Слоевища спорофитов видов этого рода часто имеют в цент-
ре короткий вертикальный вырост, который можно рассматривать как
остаток вертикального слоевища. Само слоевище спорофита фактически
представляет собой видоизмененное и сильно разросшееся основание не-
когда вертикального слоевища.

Регулярная гетероморфная смена форм развития наблюдается у пред-
ставителей порядка Sporocnnales. Спорофиты у них крупные, высотой до
0,5 м, разветвленные, с цилиндрическими или уплощенными ветвями, на
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вершинах которых расположены пучки волосков. Крайне своеобразно
у Sporochnales происходит развитие слоевища спорофита. Новое растение
начинает расти на гаметофите в виде однорядной вертикальной нити, у ко-
торой снизу появляются ризоиды для прикрепления к грунту. В дальней-
шем клетки нити видоизменяются: в верхней части образуется волосок
с зоной роста, в нижней — плоская меристематическая клетка, которая,
делясь в различных направлениях, превращается в меристематическую
пластинку. Нити, идущие от меристематической зоны вниз, срастаясь,
слагают слоевище спорофита. На слоевищах спорофитов развиваются толь-
ко одногнездные спорангии, которые образуются на простых или развет-
вленных однорядных веточках либо в основании двух-трехклеточных сте-
рильных выростов — парафиз.

Гаметофиты у Sporochnales микроскопические, образованные одноряд-
ными разветвленными стелющимися нитями. Они обоеполые или раздельно-
полые. Одноклеточные или двухклеточные антеридии имеют вид мелких
клеток, появляющихся на поверхности вегетативных. Женские гаметангии
представляют собой крупные расширенные клетки на концах боковых ни-
тей. Эти клетки развиваются в спорофиты, не отделяясь от гаметофита; при
этом они делятся поперечными перегородками и вытягиваются в верти-
кальную нить. Цикл развития Sporochnales не вполне ясен, так как про-
цесс оплодотворения у них не наблюдается.

Гетероморфной регулярной сменой форм развития характеризуются
также бурые водоросли, относящиеся к порядку Desmarestiales. Их споро-
фиты представляют собой крупные растения высотой 0,5—4 м, разветвлен-
ные, с плоскими или почти цилиндрическими ветвями, или пластинчатые.
Слоевище спорофита Desmarestiales начинает развиваться из зиготы как
однорядная нить, а затем в результате роста возникает слоевище с псевдо-
паренхиматозным типом структуры, имеющее осевую нить в центре. На
слоевище спорофита развиваются одногнездные спорангии, в которых при
образовании зооспор происходит редукционное деление. Из зооспоры вы-
растает гаметофит. Гаметофиты у Desmarestiales микроскопические, со-
стоящие из однорядных стелющихся нитей. Они регулярно сменяют споро-
фиты.

Строгое чередование поколений с гетероморфным циклом развития
характерно и для бурых водорослей порядка Laminariales. Зрелые споро-
фиты Laminariales являют собой крупные растения высотой 0,5—6 м. Для
отдельных видов обычны размеры в 20 м, а самые крупные виды рода
Laminaria достигают 50 м. Спорофиты всех Laminariales образуют одно-
клеточные одногнездные спорангии, которые развиваются на поверхности
слоевища среди одноклеточных булавовидных парафиз. Массовое развитие
спорангиев у Laminariales начинается в конце лета — начале осени. В хо-
лодных морях они сохраняются на слоевищах до начала следующего лета.
Образование зооспор сопровождается мейозом. В каждом спорангии образу-
ется равное количество спор, дающих мужские и женские гаметофиты.
После выхода зооспор из зооспорангия, они некоторое время плавают,
оседают на субстрат, прикрепляются, теряют жгутики, округляются
и превращаются в эмбриоспору, которая прорастает без периода покоя.
Через 1—2 суток на эмбриоспоре образуется выростковая трубка, в кото-
рую переходит ее содержимое. Это первая клетка гаметофита. Оболочка
эмбриоспоры долго сохраняется у гаметофита, часто даже тогда, когда на
нем появляется спорофит. Гаметофиты большинства видов за редким исклю-
чением раздельнополые и различаются морфологически. Различия ̂ между
мужскими и женскими гаметофитами заметны уже на стадии первой клет-
к и — у женского гаметофита она короче и шире.

Гаметофиты Laminariales многоклеточные, в виде однорядных развет-
вленных стелющихся нитей; женские гаметофиты могут быть и одноклеточ-
ными, Мужские гаметофиты сильнее разветвлены и мельче женских много-
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клеточных, с более мелкими бледно окрашенными клетками. Обычно гаме-
тофиты существуют не более 1—4 месяцев — до созревания гаметангиев.
При температуре, слишком высокой для образования гаметангиев, гамето-
фиты могут жить дольше года и достигать в диаметре 1 см и более.

После выхода всех яйцеклеток женский гаметофит отмирает, а опло-
дотворенная яйцеклетка, оставаясь прикрепленной к гаметофиту, выраба-
тывает оболочку и без периода покоя прорастает. Вначале образуется
однорядная нить спорофита из нескольких клеток, которая в результате
поперечного и продольного деления этих клеток превращается в однослой-
ную пластинку. Из нижних клеток пластинки вырастают тонкие ризоиды.
По мере роста пластинки влей увеличивается число слоев клеток, происхо-
дит их специализация, появляются ствол и многорядные ризоиды. Если
яйцеклетка почему-либо оказывается неприкрепленной к оболочке оого-
ния, то оплодотворение происходит, но развитие спорофита идет ненормаль-
но. Образуется шарообразное скопление клеток, которое существует около
месяца и погибает.

Отмерший женский гаметофит долго сохраняется в основании споро-
фитов. На месте одного многоклеточного женского гаметофита развивается
несколько спорофитов, которые располагаются по его периферии. Женские
гаметофиты не представляют никаких питательных веществ развивающим-
ся спорофитам, они обеспечивают им только место для прикрепления на
грунте. Это имеет важное значение для существования водорослей, посколь-
ку твердые грунты занимают в море небольшую площадь, к тому же их
поверхность в значительной мере занята другими водорослями, а также
прикрепленными животными.

Своеобразным циклом развития характеризуются бурые водоросли,
относящиеся к классу Cyclosporophyceae. Во-первых, у этих водорослей
отсутствуют самостоятельно растущие формы развития, во-вторых, гамето-
фиты развиваются в слоевище спорофита. Спорофиты Cyclosporophyceae
представляют собой крупные слоевища, от нескольких сантиметров до
нескольких метров, дифференцированные на ткани. Гаметангии развивают-
ся в углублениях — концептакулах — на слое клеток, который возникает
из одной клетки, именуемой инициальной клеткой, или проспорой. Еще
одной особенностью развития Cyclosporophyceae является то, что мейоз
у них происходит при образовании гамет.

Своеобразие цикла развития представителей этого класса состоит в том,
что он подобен циклу развития животных. У них также гаплоидны только
гаметы, в то время как у большинства растений спорофит диплоидный,
а гаметофит гаплоидный. Нормальное воспроизведение Fucales возможно
только половым путем.

Способы развития гаметофита и спорофита имеют большое значение
в систематике Cyclosporophyceae. В соответствии с этим класс Cyclospo-
rophyceae делится на несколько таксонов более низкого ранга. Так, у видов
рода Ascoseira, типичных представителей подкласса Ascoseirophycidae,
концептакулы расположены внутри слоевища на границе промежуточного
слоя и сердцевины и сообщаются с поверхностью слоевища длинным кана-
лом. Врастание гаметофита в слоевище спорофита Ascoseira и образование
концептакул напоминает внедрение чужеродного организма — паразита —
в тело хозяина. Гаметофиты Ascoseira производят длинные однорядные
нити, верхние клетки которых превращаются в гаметангии. Они содержат
по 8 гамет, разделенных нежными перегородками. Кроме этих нитей встре-
чаются единичные волоски с базальной зоной роста, в которых, в отличие
от других бурых водорослей, очень резко выражена широкая интеркаляр-
ная зона роста.

У представителей подкласса Fucophycidae преобладает апикальный
рост, и гаметофиты начинают развиваться в верхних частях ветвей. Концеп-
такулы возникают в результате обрастания гаметофитов тканями спорофи-
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та. У некоторых представителей подкласса Fucophycidae, в частности из
порядка Durvilleales, апикальный рост сочетается с интеркалярным. Слое-
вища у них пластинчатые, с лопастями в виде выростов. Меристодерма
состоит из клеточных нитей, которые непрерывно растут и ветвятся. Про-
споры, дающие гаметофиты, закладываются там, где нити меристодермы
состоят не менее чем из 5—6 клеток. Они образуются в основании нитей из
верхушечных клеток боковых выростов. От соседних клеток проспоры от-
личаются продолговатой формой и более темным содержимым. Окончатель-
но сформировавшаяся проспора окружена толстой слизистой оболочкой.
После дробления проспоры образуется однослойная горизонтальная плас-
тинка, состоящая из 4 клеток. После образования проспоры нити меристо-
дермы, расположенные рядом, дают дополнительные боковые выросты,
которые разрастаясь и переплетаясь, образуют вокруг проспоры и в даль-
нейшем вокруг молодого гаметофита защитную ткань. Разрастаясь гаме-
тофит занимает все большую площадь, при этом нити меристодермы раздви-
гаются в стороны и возникает канал между полостью концептакула и внеш-
ней средой.

Интересны особенности развития гаметофитов видов порядка Fucales.
Развитие гаметофита начинается с образования волоска из верхней клетки
делящейся проспоры. При этом нижняя клетка — продукт деления про-
споры — делится сначала вертикальной перегородкой, а в образующихся
новых клетках закладываются как вертикальные, так и горизонтальные
перегородки. Одновременно происходит деление клеток спорофита в ре-
зультате чего образуется углубление с погруженным в него гаметофитом.
Гаметофиты могут быть рассеяны по всему слоевищу спорофита, или же
сосредоточены на вершинах побегов, которые при этом становятся утолщен-
ными. Утолщенные слоевища называют рецептакулами. Гаметофиты Fuca-
les образуют вертикальные многоклеточные нити, простые или разветвлен-
ные. Одни из них несут гаметангии, а другие являются парафизами. По
краям гаметофитов растут волоски.

Для слоевищ многих Fucales характерны криптосомы и цекостомы.
Криптосомы представляют собой углубления, из которых растут многокле-
точные волоски с базальной зоной роста. Цекостомы — это микроскопи-
ческие полости под поверхностью слоевища, Клетки, выстилающие полости
криптосомов и цекостомов, развиваются из таких же инициальных клеток,
из которых развиваются гаметангии. Но криптосомы и цекостомы выпол-
няют физиологические функции. Так, криптосомы, по-видимому, служат
для лучшего сообщения с внешней средой, в частности для поглощения
питательных веществ. Криптосомы и цекостомы закладываются в слоеви-
ще в том случае, когда концептакулы не развиваются. На слоевищах встре-
чаются углубления, в которых развиваются гаметофиты промежуточного
типа с недоразвитыми стерильными гаметангиями и большим количеством
волосков и парафизов.

3.2.4. Циклы развития красных водорослей '

Красные водоросли характеризуются сложным, многообразным, не встре-
чающимся у других водорослей циклом развития. У них совершенно отсут-
ствуют подвижные стадии. Их споры и гаметы лишены жгутиков. Цикл раз-
вития красных водорослей сопровождается сложными процессами разви-
тия зигоспоры. Многообразие циклов развития лежит в основе системати-
ки красных водорослей.

Развитие красных водорослей вызывает большой интерес у исследова-
телей не только в связи с его особенностями, по и в связи с происхожде^
нием и эволюцией этого явления у водорослей, Ученых интересуют два аспек*

1 См. также раздел 17.
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та. этого явления: морфологический — смена форм развития и цитологи-
ческий — смена ядерных фаз (см. раздел 3.2.1). Особенности цитологичес-
кого цикла определяются местом редукционного деления и соотношением
диплоидной и гаплоидной фаз. Часто у водорослей морфологические изме-
нения происходят независимо от цитологических, но у красных водорослей
эти явления взаимосвязаны.

Мужские гаметы красных водорослей — спермации развиваются по
одному в органах размножения — сперматангиях, Спермации лишены
хлорофилла. У некоторых красных водорослей спермации голые и способ-
ны к амебоидному движению. Женский репродуктивный орган называют
карпогоном. Это особая клетка, густо заполненная протоплазмой и в боль-
шинстве случаев лишенная хлоропласта. После оплодотворения карпого
на развиваются специальные нити — гонимобласты, которые несут кар-
поспоры.

В жизненном цикле красных водорослей половое и бесполое размноже-
ние сменяют друг друга. Но обычно строгого чередования полового и бес-
полого поколений не происходит. В большинстве случаев гаметофит и споро-
фит могут воспроизводить себя в течение нескольких поколений.

Органы полового и бесполого размножения, как правило, развива-
ются на разных растениях. Моно, би- и тетраспоры образуются на растени-
ях-спорофитах, а оогонии и сперматангии — на гаметофитах. При этом у
большинства красных водорослей существуют мужские и женские гамето-
фиты. Таким образом, половая и бесполая форма развития представлены
обычно самостоятельными свободноживущими поколениями. Однако в ря-
де случаев наблюдается возникновение одной формы развития на другой,
и тогда на одном и том же индивиде образуются и тетраспоры, и органы
полового размножения.

Кроме описанного цикла развития, в котором явно присутствует три
формы развития, у красных водорослей существует другой, в котором име-
ется гаметофит с паразитирующим на нем карпоспорофитом, а тетраспоро-
фит настолько редуцирован, что ранее его считали отсутствующим. В таких
случаях предполагали, что редукционное деление в этом цикле проис-
ходит сразу после оплодотворения — в самом начале прорастания зиготы —
и весь цикл развития проходит в гаплоидной фазе. Однако недавние иссле-
дования показали, что единственное место, где происходит редукционное
деление ядра — тетраспорофит.

Таким образом, цикл развития красных водорослей может быть пред-
ставлен двумя типами. Если гаметофиты и тетраспорофит имеют совершенно
одинаковое строение, то такой цикл развития относят к типу Polysiphonia.
Если слоевище тетраспорофита редуцировано по сравнению с гаметофитом
и сильно отличается от него по строению (часто в таких случаях тетраспо-
рофит представлен стелющимся или корковидным растением), то говорят
о типе Porphyra. (У видов рода Porphyra Ag. пластинчатые крупные гаме-
тофиты сменяются микроскопическими стелющимися спорофитами, постро-
енными из однорядных нитей.)

В семействе Phyllophoraceae (Gigartinales) наряду с видами, цикл раз-
вития которых проходит по типу Polysiphonia, есть виды с укороченным
циклом типа Porphyra. У них редуцирован тетраспорофит и карпоспорофит.
Последний представлен зиготой, которая непосредственно превращается
в карпоспору. Она прорастает на крупном свободноживущем гаметофите,
не отделяясь от него. Тетраспорофит напоминает нити нематеция, собран-
ные в виде подушечек и шариков на поверхности слоевища гаметофита.
Длительное время эти тетраспорофиты принимали за самостоятельные
организмы другого вида.

Редукция гаметофитов в цикле развития красных водорослей встреча-
ется гораздо реже. Обычно она выражается в недоразвитии гаметофита и
прорастании его на тетраспорофите,
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Таким образом, в цикле развития красных водорослей происходит сме-
на трех форм развития и существует смена ядерных фаз, но не всегда эти
формы развиты одинаково и являются свободноживущими организмами.

3.2.5. Эволюция циклов развития водорослей '

Предыдущие разделы свидетельствуют о большом разнообразии циклов раз-
вития у водорослей. Наиболее простые проявления цикличности развития
можно наблюдать у синезеленых водорослей, заключающиеся в периодиче-
ской смене их морфологического состояния в зависимости от условий су-
ществования. Например, морская синезеленая водоросль Hyella caespitosa
Borw. et FI. E. в зависимости от условий существования и возраста может
развиваться в виде нитей, стелющихся по грунту, или нитей, внедряющих-
ся в известковый субстрат. У старых экземпляров нити способны распадать-
ся на хроококковые и глеокапсовидные клетки.

У многих водорослей цикличность развития связана с явлением адап-
тивного полиморфизма, который выражается в изменении формы и разме-
ров клетки особей одного вида, их окраски, образа жизни, способов пи-
тания и размножения в зависимости от температуры, освещения и т. п.
Адаптивный полиморфизм часто связан с сезонными, круглогодичными из-
менениями, имеющими циклический характер, и наблюдается у синезеле-
ных водорослей (цикломорфоз), эвгленовых, некоторых диатомовых и др.

У эукариотических водорослей сезонный полиморфизм сопровождается
сменой ядерных фаз и способов размножения. По мере совершенствования
регуляторных механизмов первичный цикломорфоз исчезает уже у неко-
торых синезеленых водорослей (Chroococcales) или переходит в более упо-
рядоченную смену состояний, или форм развития.

На первых этапах эволюции у эукариотических водорослей, имеющих
половой процесс, не существовало специализации особей на образование
спор и гамет. В разных условиях одни и те же особи могли образовывать
споры или гаметы. Многие современные водоросли являются гаметоспоро-
фитами, производящими в зависимости от внешних условий (температуры,
интенсивности света, длины дня, солености воды) споры или гаметы. В даль-
нейшем произошла специализация, в результате которой часть особей стала
воспроизводить только споры. Так в цикле развития водорослей появи-
лись спорофиты. Другая часть особей того же вида осталась гаметоспо-
рофитами. С этого момента возникла смена форм развития у водорослей.

Спорофиты примитивных водорослей продуцируют споры двух типов.
Из одних спор развиваются спорофиты, а из других гаметофиты. Они мо-
гут быть морфологически одинаковыми, но отличаться физиологически, или
быть морфологически и физиологически различными (как у красных водо-
рослей, у которых тетраспоры служат для развития гаметофнтов и моно-
споры— для возобновления тетраспорофитов).

После утраты спорофитами способности к самовозобновлению появил-
ся цикл со строгой сменой двух форм развития, который отождествляют с
чередованием поколений. С этого момента у водорослей началась диффе-
ренциация циклов развития на изоморфные и гетероморфные. Гетероморф-
ные циклы развития эволюционировали в двух направлениях: 1) образо-
вание крупного гаметофита и мелкого спорофита (красные и зеленые водо-
росли); 2) образование крупного спорофита и мелкого гаметофита (бурые
водоросли). В обоих направлениях возникло развитие одной формы на дру-
гой. Формирование крупного гаплоидного гаметофита на небольшом спо-
рофите не получило распространения и имеется у ограниченного круга пре-
сноводных красных водорослей (Lemanea Bory, Batrachospermum Rotli.}.
Существование на крупных спорофитах микроскопических гаметофитов

1 Эволюция циклов развития описана по IO. E. Петрову [253].
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привело к возникновению и широкому распространению особой линии эво-
люции в пределах бурых водорослей. Многие представители порядка Fu-
cales расселились по всем морям. Дальнейшая эволюция этой линии разви-
тия привела к сохранению яйцеклеток на материнских растениях с после-
дующим оплодотворением и развитием из них многоклеточных проростков
с ризоидами, которые только после этого отделяются от слоевища.

Рост небольшого* спорофита на гаметофите, что присуще некоторым
красным водорослям, не дал им большого преимущества и эта линия эволю-
ции не получила дальнейшего развития и не привела к возникновению
крупных таксонов. В противоположность этому развитие макроскопиче-
ских спорофитов на микроскопических гаметофитах оказалось более про-
грессивным и привело к появлению крупных таксонов у бурых водорослей
(в частности порядка Laminariales), которые наряду с представителями
Fucales заняли доминирующее положение в донной растительности умерен-
ных и холодных морей обоих полушарий Земли.

В эволюции циклов развития и смены форм развития у водорослей мож-
но проследить следующие основные этапы.

1. Цикломорфоз с бесполым размножением и делением клеток на не-
определенное число частей.

2. Упорядочивание числа делений и образование определенного числа
дочерних клеток. Появление спор.

3. Возникновение полового процесса на основе гологамии.
4. Появление гамет и возникновение изо-, анизо- и оогамии. Специа-

лизация особей на образование спор или гамет отсутствует; все особи —
потенциальные гаметоспорофиты.

5. Утрата частью особей способности образовывать гаметы. Появление
возобновляющихся спорофитов. Неупорядоченная смена форм развития
гаметоспорофитов и возобновляющихся спорофитов.

6. Возникновение гаметофитов. Спорофиты сохраняют способность к
самовозобновлению.

7. Утрата спорофитами способности к самовозобновлению. Возникно-
вение чередования спорофитов и гаметофитов.

8. Сокращение числа пересевов диаспор. Прохождение начальных
этапов формирования одной формы развития на другой с последующим са-
мостоятельным прикреплением и ростом на грунте.

9. Полное развитие одной формы на другой. Возникновение организ-
мов двойственной природы (дибионтов).

10. Образование на дибионтах проростков следующего поколения.
Эволюция смены ядерных фаз у водорослей прошла два этапа: поло-

жение мейоза не фиксировано в цикле развития; прохождение мейоза при-
урочено к определенному моменту в цикле развития. У большинства во-
дорослей наблюдается спорический мейоз. Но высшие представители на-
ряду со спорическим (Laminariales) имеют гаметический мейоз (Fucales).
В обоих случаях происходит чередование крупных диплоидных спорофи-
тов с микроскопическими гаметофитами, гаплоидными у Laminariales и
диплоидными, растущими в спорофитах, у Fucales.

4. ЭКОЛОГИЯ И РАСПРОСТРАНЕНИЕ ВОДОРОСЛЕЙ

4.1. Основные факторы, влияющие
на распространение и развитие водорослей

Водоросли — фотоавтотрофные организмы. Ведущими факторами, влия-
ющими на их развитие, являются свет, температура, наличие капельно-
жидкой воды, а также источников углерода, минеральных и органических
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веществ. Водоросли, как и другие растения, заселяют почти все возможные
местообитания в гидросфере, атмосфере и литосфере Земли. Их можно
встретить в воде, в почве и на ее поверхности, на коре деревьев, стенах де-
ревянных и каменных построек и даже в таких негостеприимных местооби-
таниях, как пустыни и фирновые поля [156].

Факторы, влияющие на развитие водорослей, подразделяют на абио-
тические, не связанные с деятельностью живых организмов, и биотические,
обусловленные такой деятельностью. Многие факторы, особенно абиоти-
ческие, являются лимитирующими, т. е. способны ограничивать развитие
водорослей. Жизнь организмов, в том числе и водорослей, зависит от со-
держания в среде обитания необходимых веществ, значения физических
факторов, а также от диапазона толерантности (устойчивости) самих орга-
низмов к изменениям этих и других услов'ий среды. Уровень, при котором
конкретный фактор может выступать как лимитирующий, различен для
разных таксономических групп и конкретных таксонов водорослей. В вод-
ных экосистемах к лимитирующим факторам относятся: температура,
прозрачность, наличие течения, концентрация кислорода, углекислого га-
за, солей, а также биогенных веществ. В наземных местообитаниях среди
основных лимитирующих факторов следует выделить климатические — тем-
пературу, влажность, свет и т. д.,- а также состав и строение субстрата. Эти
две группы факторов вместе с популяционными взаимодействиями опреде-
ляют характер наземных сообществ и экосистем.

4.1.1. Абиотические факторы

К абиотическим факторам относятся: температура, свет, физические и хими-
чегкие свойства воды и субстрата, состояние и состав воздушных масс (что
особенно важно для аэрофитных водорослей, живущих вне водных условии)
и некоторые другие. Всю- совокупность абиотических факторов можно, с
известной долей условности, разделить на химические и физические.

ХИМИЧЕСКИЕ ФАКТОРЫ

Вода, как лимитирующий фактор. Большую часть клетки водорослей со-
ставляет вода. Цитоплазма в среднем содержит 85—90 % воды, и даже та-
кие богатые липидами клеточные органеллы, как хлоропласты и митохон-
дрии, содержат не менее 50 % воды. Вода в растительной клетке существу-
ет в двух формах: конституционная вода, связанная водородными связями
со .структурами макромолекул, и резервная вода, не связанная, как правило,
содержащаяся в вакуолях, В резервной воде обычно растворены сахара,
различные органические кислоты и т. п., вследствие чего она может участ-
вовать в стабилизации внутриклеточного осмотического давления. При по-
лимеризации высокоактивных мелких молекул в макромолекулы (напри-
мер, при превращении Сахаров в крахмал) и при обратном процессе — гид-
ролизе высокомолекулярных соединений, осмотическое давление в клетке
способно быстро изменяться. Этот механизм обеспечивает устойчивость от-
дельных видов водорослей к высыханию и к резким колебаниям солености
воды.

Для большинства водорослей вода — постоянная среда обитания, од-
нако многие водоросли могут жить и вне воды. По устойчивости к высыха-
нию, среди обитающих на суше растений выделяют (по Вальтеру) пойкило-
гидршескш,— не способные поддерживать постоянное содержание воды в
тканях, и гомойогидрические — способные поддерживать постоянную гид-
ратацию тканей. У пойкилогидрических растений (синезеленые и некото-
рые зеленые водоросли) клетки при высыхании сжимаются без необратимо-
го изменения ультраструктуры и, следовательно, не теряют жизнеспосоо-
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йости. При увлажнении они возобновляют нормальный метаболизм. Мини-
мальная влажность, при которой возможна нормальная жизнедеятельность
таких растений, различна. Ее значение предопределяет, в частности, рас-
пространение аэрофитов. Для гомойогидрических растений обязательно
наличие крупной центральной вакуоли, с помощью которой стабилизирует-
ся водный запас клетки. Однако клетки с крупными вакуолями в значи-
тельной степени утрачивают способность к высыханию. К гомойогидриче-
ским водорослям относятся, например, некоторые аэрофиты из зеленых и
желтозеленых водорослей (Ulotrichales, Vaucheriales), обычно поселяющие-
ся в условиях постоянной избыточной увлажненности.

Соленость и минеральный состав воды. Это важнейшие лимитирующие
факторы, влияющие на распределение водорослей.

Согласно международной классификации 1 основную массу природ-
ных водоемов составляют морские — эвгалинные, со средней соленостью
35 °/о0. Среди континентальных водоемов преобладают пресноводные —
агалинные, минерализация которых не превышает обычно 0,5 °/оо (СРЗДИ
них встречаются и более минерализованные). Континентальные водоемы,
объединяемые под названием минерализованные,, очень разнообразны по
степени минерализации: это и солоноватые, или мжсогалинные, среди кото-
рых выделяют олигогалинные (с соленостью 0,5—5 °/00), мезогалинные (5—
18 %о) и полигалинные (18—30 %о)> а также эвгалинные (30—40 %0)> и

ультрагалинные (не менее 40 °/00). Среди ультрагалинных нередко выделя-
ют крайне засоленные — гипергалинные водоемы, концентрация солей в
которых близка к предельной. Различны континентальные водоемы и по ха-
рактеру минерализации. По классификации Алекина среди них выделя-
ют гидрокарбонатные, сульфатные и хлоридные водоемы, которые в зависи-
мости от степени и характера минерализации подразделяют на группы и
типы.

В соответствии с упомянутыми классификациями водоемов и в зависи-
мости от солеустойчивости водорослей, среди них выделяют олигогалин-
ные, мезогалинные, эвгалинные, ультрагалинные, пресноводные >и другие
виды. Видовое богатство (численность видов) тесно связано с соленостью
воды (табл. 4.1).

Таблица 4.1 дает лишь самое приблизительное представление о видо-
вом богатстве водорослей в водоемах различной солености. Практически
в каждом из отделов можно найти виды, способные обитать в условиях
крайнего засоления, и виды, живущие в водоемах с очень низкой минерали-
зацией. Так, синезеленые водоросли — в подавляющем большинстве пре-
сноводные организмы, однако среди них есть виды, способные развиваться
в ультрагалинных водоемах (см. также раздел 4.2). Среди типично морских
обитателей — золотистых водорослей порядка Coccolithophoridales —
встречаются виды, распространенные и в континентальных водоемах с
крайне низкой минерализацией. Диатомовые водоросли в целом в равной
степени распространены и в морских и в континентальных водоемах; они
встречаются в условиях с различной соленостью. Однако конкретные виды
диатомовых нередко развиваются только при определенной солености и
столь чувствительны к ее изменениям, что могут быть использованы как ин-
дикаторные -организмы.

Очень чувствительны к изменениям солености и бурые водоросли. Мно-
гие из них не могут расти даже при незначительном опреснении. Поэтому

1 Существует две основные классификации системы минерализации
водоемов: 1) международная система классификации природных вод
по общей солености, принятая в 1959 г. на Симпозиуме по классификации
солоноватых вод в Венеции, и 2) классификация природных вод по ионному
составу солей, разработанная О. А. Алехиным (1946) и широко применяемая
в СССР [115].

109



Т а б л и ц а 4.1. Видовое богатство водорослей разных отделов в водоемах
с различной соленостью

Отдел, порядок

Cyanophyta
Rhodophyta
Phaeophyta
Bacillariophyta
Pyrrhophyta
Chlorophyta

Chlorococcales
Volvocales
Ulotrichaies
Briopsidales
Siphonocladales
Zygnematales
Charales

Водоемы

олигога-
линные

++++
+
+

++++
+++

+н+-
44

-++
-++
-++
+

++
++++
++++

эвгалинные

морские

++
++++

| L

+
++

++++
++++

+

континен-
тальные

+++
++
++

++++
++
++

'-Н-
++
++
+

++

ультра га-
линные

++
+
+

++
++
+

++
++
—
——

гипер-
Галин-
ные

+
+
-
--
-

—
+
—
—
—
—

П р и м е ч а н и е : +++-Ì виды многочисленны; + + - ) значительное число
видов; -f-~l— ограниченное число видов; + — отдельные виды; виды не обнару-
жены (использована шкала Энглера).

они бедно представлены в водах Балтийского моря со сравнительно низкой
соленостью. Сходную зависимость от степени солености водоема обнаружи-
вают и красные водоросли: в Средиземном море (соленость 37—39 % 0 ) об-
наружено более 300 видов красных водорослей, в Черном (17—18 °/оо) —
129, в Каспийском (10 %о) — 22 [122]. Зеленые водоросли преимущест-
венно пресноводные организмы, лишь 10 °/0 из них встречаются в морях.
Однако среди них имеются виды, способные выдерживать значительное за-
соление и даже вызывать «цветение» ультрагалинных водоемов (например,
Dunaliella salina Teod., Asteromonas gracilis Artari).

Таким образом, водорослям в целом свойственна очень широкая ампли-
туда солеустойчивости. Что касается конкретных видов, то лишь немногие
из них способны существовать в водоемах с разной соленостью, т. е. боль-
шинство водорослей — стеногалинные виды. Эвригалинных видов, способ-
ных существовать при разной солености, сравнительно немного (например,
Bangia, Enteromorpha, Dunaliella).

Кислотность воды. Этот фактор также имеет большое значение для
жизнедеятельности водорослей. Устойчивость разных таксонов водорослей
к изменениям кислотности (pH) столь же различна, как и к изменениям со-
лености. По отношению к кислотности среды выделяют виды, живущие в
Щелочных водах — алкалифилы и, живущие в кислых водах, при низких
значениях pH — ацидофилы. Ацидофилами, например, является большин-
ство Desmidiales. Наибольшее видовое богатство десмидиевых водорослей
наблюдается в эвтрофных и мезотрофных болотах, в условиях пониженной
кислотности, однако некоторые десмидиевые могут встречаться и в щелоч-
ных водах с высокой минерализацией (например, Closterum acerosum
(schrank) Ehr., C. leibleinii Kütz.). Харовые, наоборот, преимущественно
алкалифилы. Их наибольшее видовое разнообразие наблюдается в слабо-
щелочных водах, однако некоторые из них (Chara vulgaris L. em. Wallr.)
развиваются и в кислых водах, при pH 5,0.
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Биогенные вещества. Наличие в среде макро- и микроэлементов, яв-
ляющихся необходимыми компонентами тела водорослей, имеет решающее
значение для интенсивности их развития.

Элементы и их соединения, относящиеся к макроэлементам (часто их
называют макротрофными биогенными веществами), требуются организмам
в сравнительно больших количествах. Особая роль среди них принадле-
жит азоту и фосфору. Азот входит в состав всех белковых молекул, а фос-
фор — обязательный компонент ядерного вещества, играющий значитель-
ную роль и в окислительно-восстановительных реакциях. Калий, кальций,
сера и магний почти столь же необходимы, как азот и фосфор. Кальций в
больших количествах используется морскими и пресноводными водоросля-
ми, отлагающими вокруг слоевищ «чехлы» из солей кальция (некоторые
красные и харовые водоросли). Магний входит в состав хлорофилла, кото-
рый является основным фотосинтезирующим пигментом водорослей боль-
шинства отделов.

Микроэлементы необходимы растениям в крайне малых количествах,
но имеют огромное значение для их жизни, поскольку входят в состав
многих жизненно важных ферментов. Причем, при небольшой потребности
растений в микроэлементах их содержание в окружающей среде также не-
значительно. Микроэлементы нередко выступают как лимитирующие фак-
торы. К ним относятся 10 элементов: железо, марганец, цинк, медь, бор,
кремний, молибден, хлор, ванадий и кобальт. С физиологической точки
зрения их можно разделить на три группы: 1) вещества, необходимые для
фотосинтеза: марганец, железо, хлор, цинк и ванадий; 2) вещества, необхо-
димые для азотного обмена: молибден, бор, кобальт, железо; 3) вещества,
необходимые для других метаболических функций: марганец, бор, кобальт,
медь и кремний.

Водоросли разных отделов имеют неодинаковые потребности в макро-
и микроэлементах. Так, для нормального развития диатомовых водорослей
необходимы довольно значительные количества кремния, который исполь-
зуется для постройки их панциря. При отсутствии или недостатке кремния
панцири диатомовых истончаются, иногда до крайней степени.

Почти во всех пресноводных экосистемах к лимитирующим факторам
относятся нитраты и фосфаты. В озерах и реках с мягкой водой к ним могут
быть причислены также 'соли кальция и некоторые другие. В морских во-
доемах концентрация таких растворенных биогенных веществ, как нитра-
ты, фосфаты и некоторые другие также низка, и они представляют собой
лимитирующие факторы, в отличие от хлористого натрия и некоторых
других солей. Низкие концентрации ряда биогенных веществ в морской
воде, несмотря на то что они постоянно смываются в море, обусловлены
тем, что время их жизни в растворенном состоянии довольно непродолжи-
тельно.

ФИЗИЧЕСКИЕ ФАКТОРЫ

Свет. Солнечное излучение имеет в жизни растений не меньшее значение,
чем вода. Свет необходим растению как источник энергии фотохимических
реакций и как регулятор развития. Его избыток, равно как и недостаток,
может быть причиной серьезных нарушений развития водорослей. Следо-
вательно, свет также является лимитирующим фактором при максимальной
и минимальной освещенности. Каждый зависимый от солнечного излучения
процесс осуществляется при участии определенных воспринимающих
структур — акцепторов, в роли которых обычно выступают пигменты
хлоропластов водорослей.

Распределение водорослей в толще воды в значительной степени опре-
деляется наличием света, необходимого для нормального фотосинтеза. Во-
да поглощает солнечное излучение гораздо сильнее, чем атмосфера. Длинно-
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волновые тепловые лучи поглощаются уже у самой поверхности воды,
инфракрасные — проникают в глубину на несколько сантиметров, ультра-
фиолетовые — на несколько дециметров (до метра), фотосинтетически ак-
тивное излучение (длина световой волны около 500 нм) проникает до глуби-
ны 200 м.

Световой режим водоема зависит: 1) от условий освещения над поверх-
ностью воды; 2) от степени отражения света ее поверхностью (при высоком
стоянии солнца гладкая водная поверхность отражает в среднем 6 % па-
дающего света, при сильном волнении — около 10 %, при низком стоянии
солнца отражение столь значительно увеличивается, что большая часть све-
та уже не проникает в воду: под водой день короче, чем на суше); 3) от сте-
пени поглощения и рассеивания лучей при прохождении через воду. С уве-
личением глубины освещенность резко убывает. Свет поглощается и рассеи-
вается самой водой, растворенными веществами, взвешенными мине-
ральными частицами, детритом и планктонными организмами. В мутных
проточных водах уже на глубине 50 см освещенность такая же, как под по-
логом елового леса, где могут развиваться только самые теневыносливые
виды высших растений, однако водоросли активно фотосинтезируют и на
такой глубине. В прозрачных водах прикрепленные ко дну (бентосные) во-
доросли встречаются до глубины 30 м, а взвешенные в толще воды (планк-
тонные) — до 140 м.

Слой воды выше границы обитания фотоавтотрофных организмов на-
зывается эвфотической зоной. В море граница эвфотической зоны обычно
находится на глубине 60 м, изредка опускается до глубины 100—120 м, а
в прозрачных водах океана — приблизительно до 140 м. В озерных, значи-
тельно менее прозрачных водах, граница этой зоны проходит на глубине
10—15 м, в наиболее прозрачных гляциальных и карстовых озерах — на
глубине 20—30 м.

Оптимальные значения освещенности для разных видов водорослей
варьируют в широких пределах. По отношению к свету выделяют гелио-
фильные и гелиофобные водоросли. Гелиофильные (светолюбивые) водорос-
ли нуждаются в значительном количестве света для нормальной жизнедея-
тельности и фотосинтеза. К ним относится большинство синезеленых и
значительное количество зеленых водорослей, обильно развивающихся в
летнее время в поверхностных слоях воды. Гелиофобные (боящиеся^, избе-
гающие яркого света) водоросли приспособлены к условиям низкой осве-
щенности. Например, большинство диатомовых водорослей избегает ярко
освещенного поверхностного слоя воды и в малопрозрачных водах озер
интенсивно развивается на глубине 2—3 м, а в прозрачных водах морей —
на глубине 10—15 м. Однако далеко не все водоросли, живущие в условиях
избыточной освещенности, нуждаются в больших количествах света, т .е.
являются подлинно гелиофильными. Так, Dunaliella salina Teod.— оби-
татель открытых соленых водоемов и Trentepohlia jolitus (L.) Wallr., жи-
вущая на открытых скалах в горах, способные накапливать масла с избыт-
ком каротина, очевидно, играющие защитную роль, по сути являются не
светолюбивыми, а светоустойчивыми организмами.

У водорослей разных отделов в зависимости от состава пигментов —
фоторецепторов, максимальная интенсивность фотосинтеза наблюдается
при разной длине световых волн. В наземных условиях качественные ха-
рактеристики света довольно постоянны, так же как интенсивность фото-
синтеза. При прохождении через воду свет красной и синей области спек-
тра поглощается и на глубину проникает зеленоватый свет, слабо восприни-
маемый хлорофиллом. Поэтому там выживают в основном красные п буРы е

водоросли, имеющие дополнительные фотосинтезирующие пигменты (Фи"
коцианы, фикоэригрины и пр.), способные использовать энергию зеленого
света. Отсюда становится ясным огромное влияние света на вертикальное
распределение водорослей в морях и океанах: в приповерхностных слоях,
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как правило, преобладают зеленые водоросли, глубже — бурые, и на
наиболее глубоководных участках — красные. Однако подобная зако-
номерность не является абсолютной. Многие водоросли способны су-
ществовать в условиях крайне низкой, не свойственной им, освещенности,
а иногда и в полной темноте. При этом у них могут происходить опреде-
ленные изменения в пигментном составе или в способе питания. Так, у
синезеленых водорослей в условиях низкой освещенности пигментный со-
став может изменяться в сторону преобладания фикобилинов (фикоциана,
фикоэритрина), цвет трихомов при этом меняется от синезеленого к пур-
пурному. Представители многих отделов водорослей (например, Eugleno-
phyta, Chrysophyta) способны при отсутствии света и избытке органических
веществ переходить к сапротрофному способу питания.

Движение воды. Огромную роль в жизни водорослей, обитателей вод-
ных биотопов, играет движение воды. Абсолютно стоячей, неподвижной
воды не существует, и следовательно, практически все водоросли — обита-
тели текучих вод. В любых континентальных и морских водоемах наблю-
дается относительное движение водорослей и водных масс, обеспечиваю-
щее приток питательных веществ и удаление продуктов жизнедеятельнос-
ти водорослей. Только в особых крайних условиях водоросли окружены
постоянным слоем воды — в толще льда, на поверхности почвы, в пусто-
тах скал, на других растениях и пр. Движение воды в результате ветрово-
го перемешивания наблюдается даже в небольших лужах. В крупных озе-
рах существуют постоянные приливно-отливные течения, а также верти-
кальное перемешивание. В морях и океанах, образующих по сути единую
водную систему, кроме приливно-отливных явлений и вертикального пе-
ремешивания, наблюдаются постоянные течения, имеющие огромное зна-
чение в жизни водорослей.

Температура. Диапазон температур, в котором может сохраняться
жизнь, сравнительно узок: —200—-f-100 °С. Водоросли являются орга-
низмами, которым свойственны, пожалуй, наиболее широкие диапазоны
температурной устойчивости. Они способны существовать в крайних тем-
пературных условиях — в горячих источниках, температура которых
близка к точке кипения воды, и на поверхности льда и снега, где темпера-
туры колеблются около 0 °С.

По отношению к температурному фактору среди водорослей выделяют:
эвритермные виды, существующие в широком температурном диапазоне
(например, зеленые водоросли из порядка Oedogoniales, стерильные нити
которых можно найти в мелких водоемах с ранней весны до поздней осени),
и стенотермные, приспособленные к очень узким, иногда экстремальным
температурным зонам. К стенотермным относятся, например, криофильные
(холодолюбивые) водоросли, растущие только при температурах, близких
к точке замерзания воды. На поверхности льда и снега можно встретить
представителей различных таксонов водорослей: Desmidiales (например,
Mesotaenium endlicherianum Nag., М. nivale Beck-Mann., Ancylonema nor-
denköldii Bergr), Ulotrichales (Raphydonema nivale (Lagerh.) Chod., виды
рода Koliella), Volvocales (Chlamydomonas nivalis) и др. В окрашенных
снегах на Кавказе было обнаружено 55 видов водорослей, из которых 18
видов относились к зеленым, 10 — к синезеленым, 26 — к диатомовым и
1 вид— к красным [113]. В водах Арктики и Антарктики найдено 80 видов
криофильных диатомовых водорослей. Всего известно около 100 видов во-
дорослей, способных активно вегетировать на поверхности льда и снега.
Эти виды объединяет способность выдерживать замерзание без нарушений
тонких клеточных структур, и затем, при оттаивании, быстро возобнов-
лять вегетацию, используя минимальное количество теплоты.

Водоросли, как уже указывалось выше, нередко выдерживают и вы-
сокие температуры, поселяясь в горячих источниках, гейзерах, вулкани-
ческих озерах, в водоемах-охладителях промышленных предприятий и пр.
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Такие виды называются термофильными. Предельные температуры, при
которых удавалось находить термофильные водоросли, судя по разным ис-
точникам, колеблются от 35—52 до 84 °С и выше. Среди термофильных во-
дорослей можно обнаружить представителей различных отделов, но
подавляющее большинство их относится к синезеленым. Всего в горячих
источниках обнаружено более 200 видов водорослей, однако облигатно тер-
мофильных видов среди них сравнительно немного. Большинство водорос-
лей, обнаруженных в горячих источниках, способны выдерживать высокие
температуры, но обильнее развиваются в условиях обычных температур,
т. е. по сути являются мезотермными видами. Действительно термофильны-
ми можно считать только два вида: Mastigocladus laminosus Cohn. и Phor-
midium laminosum (С. Ag.) Gom., массовое развитие которых происходит
при температуре 45—50 °С. Основная масса водорослей в целом мезо-
термные организмы, но среди них всегда можно выделить более или ме-
нее термофильные, развивающиеся в определенных температурных диа-
пазонах.

Отношение водорослей к температурному фактору влияет на их верти-
кальное распределение в водоемах. В различных водоемах и водотоках
вследствие поглощения солнечного излучения верхними слоями воды про-
греваются только эти слои. Теплая вода обладает меньшей плотностью,
чем холодная, а вызываемые ветром течения выравнивают ее плотность
только до определенной глубины. С началом вегетационного сезона, сезона
интенсивного солнечного излучения, в достаточно глубоких континенталь-
ных непроточных водоемах возникает очень устойчивая температурная
стратификация водных толщ. В этих водоемах образуются ограниченные
друг от друга массы воды: теплый и легкий поверхностный слой — эпилим-
нион и лежащая под ним масса более холодной и плотной воды — гиполим-
нион. Осенью вода в водоеме охлаждается и температурная стратификация
исчезает. В морях и океанах также имеется постоянный слой температур-
ного скачка. Водоросли могут развиваться только в эпилимнионе (а именно
в эвфотической зоне), причем наиболее теплолюбивые и светолюбивые ор-
ганизмы поселяются в поверхностных хорошо прогреваемых слоях воды.

Влияние температуры на водоросли, развивающиеся в водной среде,
необычайно велико. Именно температура определяет их географическое
распространение. Так, виды бурой водоросли рода Lessonia встречаются
только в пределах летней изотермы 10 °С, виды родов Laminaria, Agarum,
Alaria не пересекают летней изотермы 20 °С, некоторые виды Sargassum
обитают только при температуре 22—23 °С (Саргассово море). Даже в Бал-
тийском море среди сообществ красных водорослей можно выделить менее
теплолюбивые (Furcellaria, Delesseria, Dumontia), обитающие при темпера-
турах ниже4 °С, и более теплолюбивые (Nemalion), обитающие при темпера-
турах выше 4 °С. В целом, за исключением широко распространенных эв-
ритермных видов (например, некоторые Fucales), в распространении водо-
рослей наблюдается географическая зональность: конкретные токсоны мор-
ских планктонных и бентосных водорослей приурочены к определенным
географическим поясам. Так, крупные бурые водоросли (Macrocystis) до-
минируют в северных морях. По мере продвижения к югу все более замет-
ную роль начинают играть красные водоросли, а бурые отходят на второй
план. Отношение количества видов красных и бурых водорослей в аркти-
ческих морях составляет 1,5, в проливе Ла-Манш — 2, в Средиземном мо-
ре — 3, а у Атлантического побережья Центральной Америки — 4,6. Дан-
ное отношение является важной характеристикой зональной принадлеж-
ности бенти-ческой флоры.

Лабораторные исследования показали, что температурная устойчивость
конкретных видов красных и бурых водорослей довольно велика, но их ин-
тенсивный рост происходит в довольно узком температурном диапазоне.

Среди зеленых водорослей также известны более и менее теплолюбивые
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виды. Например, Caulerpa prolifera (Forsk.) Lamour. и Cladophoropsis fas-
ciculatus (Kjellm) Bö'rg приурочены к экваториальной зоне мирового океа-
на, a Codium ritteri S. et Q., С. petrocelidus Kuck.— к северным широтам.

Хорошо выражена географическая зональность и у морских планктон-
ных водорослей. Для морского тропического фитопланктона характерно
значительное видовое богатство при очень низкой продуктивности. В планк-
тоне тропических вод черезвычайно богато представлены динофитовые и
золотистые водоросли. Воды тропиков бедны диатомовыми водорослями,
господствующими в северных 'морях.

Температурный фактор оказывает влияние и на вертикальное распре-
деление морских планктонных и бентосных организмов. •

Вертикальный оптимум произрастания морских водорослей как прави-
ло определяется комплексным воздействием теплового и светового режи-
мов. Известно, что с понижением температуры интенсивность дыхания рас-
тений ослабевает быстрее, чем интенсивность фотосинтеза. Момент, когда
процессы дыхания и фотосинтеза уравновешивают друг друга называется
компенсационной точкой. Условия, при которых устанавливается компен-
сационная точка являются оптимальными для развития конкретных видов
водорослей. В северных широтах в связи с низкой температурой компенса-
ционная точка устанавливается на больших глубинах, чем в южных. Та-
ким образом, нередки случаи, когда одни и те же виды водорослей встреча-
ются в северных широтах на больших глубинах, чем в южных.

Очевидно, что температура влияет на географическое распределение
этих (и других) водорослей в первую очередь косвенным образом — уско-
ряя или замедляя темпы роста отдельных видов, что приводит к их вытес-
нению другими, растущими более интенсивно в данном температурном ре-
жиме [113].

Все перечисленные абиотические факторы действуют на развитие и рас-
пределение водорослей в комплексе, компенсируя или дополняя друг
друга.

4.1.2. Биотические факторы

Водоросли, входя в состав экосистем, как правило связаны с остальными
их компонентами множественными связями. Претерпеваемые водорослями
прямые и косвенные воздействия, обусловленные жизнедеятельностью дру-
гих организмов, относят к биотическим факторам.

Трофические факторы. В большинстве случаев водоросли в экосисте-
мах выступают как продуценты органического вещества. В связи с этим
важнейшим фактором, ограничивающим развитие водорослей в конкрет-
ной экосистеме, является наличие консументов, существующих за счет по-
едания водорослей. Например, развитие сообществ с доминированием ви-
дов рода Laminaria у Атлантического побережья Канады лимитируется
численностью морских ежей, питающихся преимущественно этой водорос-
лью. В тропических водах в зонах коралловых рифов встречаются районы,
в которых рыбы полностью выедают зеленые, бурые и красные водоросли
с мягкими слоевищами, оставляя несъеденными синезеленые водоросли с
жесткими обызвествленными оболочками. Наблюдается нечто подобное вли-
янию интенсивного выпаса на луговые сообщества высших растений.
Брюхоногие моллюски также в основном питаются водорослями. Ползая
по дну они поедают микроскопические водоросли и проростки макроско-
пических видов. При массовом развитии этих моллюсков могут происхо-
дить серьезные нарушения в водорослевых сообществах литорали [113].

Аллелопатические факторы. Влияние водорослей друг на друга не-
редко обусловлено различными аллелопатическими связями. Бентосные
водоросли, например, начинают оказывать взаимное влияние с момента
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оседания и прорастания спор. Экспериментально доказано, что зооспо-
ры Laminaria не прорастают в соседстве с фрагментами слоевищ бурой водо-
росли из рода Ascophylum.

Конкуренция. На развитии отдельных видов водорослей могут сказы-
ваться и отношения конкуренции. Так, виды рода Fucales обычно обитают
в зоне приливов, подвергаясь периодическому (иногда до двух суток) пере-
сыханию. Ниже, в постоянно затопляемой зоне, как правило располага-
ются плотные заросли других бурых и красных водорослей. Однако в тех
местах, где эти заросли не очень плотные, Fucales произрастают и на большей
глубине.

Симбиоз. Особый интерес представляют случаи сожительства водорос-
лей с другими организмами. Чаще всего водоросли используют живые ор-
ганизмы как субстрат. По характеру субстрата, на котором поселяются
водоросли обрастаний, среди них выделяют эпифиты, поселяющиеся на
растениях, и эпизоиты, живущие на животных. Так, на обызвествленных
раковинах моллюсков нередко можно встретить виды родов Cladophora или
Oedogonium, в обрастаниях губок обычны некоторые зеленые, синезе-
леные и диатомовые водоросли. В сообществах обрастаний между растени-
ем-хозяином и растением-обрастателем устанавливаются непрочные и крат-
ковременные связи. Сложное и интересное явление эпифитизма до сих пор
слабо изучено. Нередко об этом явлении говорят как о безразличном, при
котором водоросли-обрастатели используют высшие растения и крупные
водоросли только как субстрат, наравне с камнями, бетонными и деревян-
ными сооружениями, днищами кораблей и т. п. Однако в то же время из-
вестно, что эпифиты по видовому богатству значительно превышают водо-
росли-обрастатели неорганических субстратов. Иногда для развития во-
доросли-обрастателя имеет значение состояние растения-субстрата.
В частности, для Oedogoniales установлено, что наибольшее их видовое бо-
гатство наблюдается в обрастаниях отмерших высших растений (манника,
тростника, осок).

Водоросли могут жить также в тканях других организмов — как вне-
клеточно (в слизи, межклеточниках водорослей, иногда в' оболочках
мертвых клеток), так и внутриклеточно. Водоросли, живущие в тканях или
в клетках других организмов называют эндофшпами. Внеклеточные и внут-
риклеточные эндофиты из числа водорослей образуют довольно сложные
симбиозы — эндосимбиозы. Для них характерно наличие более или менее
постоянных и прочных связей между партнерами. Эндосимбионтами могут
быть самые разные водоросли — синезеленые, зеленые, бурые, красные и
Другие, но наиболее многочисленны эндосимбиозы одноклеточных зеленых
и желтозеленых водорослей с одноклеточными животными. Водоросли,
участвующие в них, носят название зоохлорелл и зооксантелл.

Желтозеленые и зеленые водоросли образуют эндосимбиозы и с много-
клеточными организмами — пресноводными губками, гидрами и пр. Свое-
образные эндосимбиозы синезеленых водорослей с простейшими и некото-
рыми другими организмами получили название синцшнозов. Возникающий
при этом морфологический комплекс называют цианомом, а синезеленые
водоросли в нем — цианеллами. Нередко в слизи одних видов синезеленых
могут поселяться другие виды этого отдела. Обычно они используют уже го-
товые органические соединения, образующиеся в изобилии при распаде
слизи колонии растения-хозяина, и интенсивно размножаются. Иногда их
бурное развитие приводит к гибели колонии растения-хозяина.

Более высокая ступень развития симбиотических отношений характе-
ризуется строгим постоянством видов — компонентов симбиотическои си-
стемы. Например, в слоевищах пресноводного поротника Azolla fincuioi.-
oes Lam., независимо от того, где бы они ни развивались, всегда поселяго!-
ся колонии строго определенного вида — Anabaena azollae Strasb. все
попытки заражения A. filiculoides представителями других родов или види«
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синезеленых водорослей успеха не имели. Это свидетельствует о том, что
между участниками данного симбиоза существует специфическая физио-
логическая взаимосвязь. В то же время, несмотря на существующую у
этих симбионтов специализацию физиологических процессов, их морфоло-
гический облик не претерпевает сколько-нибудь «рьезных изменений.

Обычно эндосимбиотический образ жизни приводит к изменению об-
лика участников симбиоза. Так, v синезеленой водоросли Aphanocapsa,
живущей в тканях морской губки Aplisilla, толщина оболочки значительно
меньше, чем у свободноживущих видов синезеленых водорослей. Еще бо-
лее серьезным изменениям подвергаются водоросли — внутриклеточные
эндосимбионты: они утрачивают оболочку, строение их жгутиков упроща-
ется, исчезает стигма, так что нередко становится невозможным установить
таксономическую принадлежность водоросли. Нередко эндосимбионты фор-
мируют такие комплексы, симбиотическая природа которых устанавлива-
ется с большим трудом, лишь с помощью специальных цитологических ис-
следований. Примером может служить симбиоз Cyanofora с Glaucocystis.
Однако даже в таком развитом симбиозе оба партнера сохраняют индиви-
дуальные черты. Об этом свидетельствует их способность к раздельному су-
ществованию на специально подобранных питательных средах, а также ре-
зультаты исследований с помощью электронного микроскопа.

Среди симбиозов, образуемых водорослями, наибольший интерес пред-
ставляет их симбиоз с грибами, известный под названием лишайникового
симбиоза, в результате которого возникла своеобразная группа раститель-
ных организмов, получившая название «лишайники». Этот симбиоз демон-
стрирует уникальное биологическое единство, которое привело к появле-
нию принципиально нового организма. Вместе с тем каждый партнер ли-
шайникового симбиоза сохраняет черты той группы организмов, к которой
он относится. Лишайники представляют собой единственный доказанный
случай возникновения нового .организма в результате симбиоза двух.

Исследование лишайников как симбиотических организмов дало тол-
чок развитию теории формативного симбиоза [312], а затем и теории симбио-
генеза [218]. В наши дни уже на новом уровне развития биологии эти идеи
возрождены американской исследовательницей Л. Маргелис в ее гипотезе
о происхождении эукариотической клетки [192]. Согласно этой гипо.тезе
такие клеточные органеллы, как митохондрии, базальные тела жгутиков
и пластиды эукариотических клеток, возникли из симбиотирующих в них
прокариотических клеток синезеленых водорослей и бактерий. В качест-
ве основного довода приводятся некоторые черты сходства в составе, стро-
ении и поведении перечисленных органелл и прокариот. Бесспорно, эти
факты заслуживают самого пристального внимания, однако они еще очень
далеки от того, чтобы их можно было считать безусловно доказанными
(см. также раздел 8.5).

4.1.3. Антропогенные факторы

Как к всякое другое живое существо, человек как член биоценоза является
биотическим фактором для остальных организмов экосистемы, в которой
он находится. Прокладывая каналы и сооружая водохранилища, человек
создает новые местообитания для водных организмов, нередко принципи-
ально отличающиеся от водоемов данного региона по гидрологическому
и тепловому режиму. В настоящее время уровень продуктивности многих
континентальных водоемов часто определяется не столько природными ус-
ловиями, сколько общественными и экономическими отношениями. Сбро-
сы сточных вод нередко приводят к обеднению видового состава и гибели

"водорослей или к массовому развитию отдельных видов. Первое происхо-
дит при сбросе в водоем токсических веществ, второе — при обогащении
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водоема биогенными веществами (особенно соединениями азота и фосфора)
в минеральной или органической форме — т. н. антропогенное эвтрофиро-
вание водоемов. Во многих случаях стихийное обогащение водоема биоген-
ными веществами происходит в таком масштабе, что водоем как экологиче-
ская система оказывается перегруженным ими. Следствием этого является
чрезмерное бурное развитие водорослей — «цветение воды» (см. разд. 6.5).
На водоросли, особенно аэрофитные и почвенные, могут оказывать влияние
и атмосферные выбросы токсических промышленных отходов. Часто по-
следствия непроизвольного или целенаправленного вмешательства челове-
ка в жизнь экосистем имеют необратимый характер (см. разделы 5 и 6).

4.2. Водоросли водных местообитаний

Водоросли распространены по всему земному шару и встречаются в раз-
личных водных, наземных и почвенных биотопах. Известны разнообразные
экологические группы этих организмов: 1) планктонные водоросли; 2) бен-
тосные водоросли; 3) наземные водоросли; 4) почвенные водоросли; 5) во-
доросли горячих источников; 6) водоросли снега и льда; 7) водоросли со-
леных водоемов; 8) водоросли существующие в известковом субстрате.

4.2.1. Планктонные водоросли

Термин «планктон» по первоначальному определению означал совокупность
организмов, парящих в воде Ч В настоящее время к планктону относят
и организмы, обитающие в поверхностной пленке воды.— нейстон. Со-
вокупность свободно плавающих в толще воды мелких водорослей называ-
ют фитопланктоном, а каждый отдельный организм из состава фитопланк-
тона — фитопланктером. Планктонные водоросли — основной, а в неко-
торых случаях и единственный продуцент первичного органического ве-
щества, на базе которого существует все живое в водоеме. Продуктивность
фитопланктона зависит от комплекса разнообразных факторов (см. раз-
дел 4.1).

Водоросли планктона. Планктонные водоросли обитают в разнообраз-
ных водоемах — от океана до маленькой лужи. Причем большее разнооб-
разие экологических условий во внутренних водоемах по сравнению с моря-
ми определяет и значительно большее разнообразие видового состава и
экологических комплексов пресноводного планктона. Видовой состав
планктонных водорослей в разных водоемах (и даже в одном и том же во-
доеме, но в разное время года) не одинаков. Он зависит от физического
и химического режима в водоеме (см. раздел 4.1).

В каждый сезон преобладающее развитие приобретает одна из групп
водорослей (диатомовые, синезеленые, золотистые, эвгленовые или зеле-
ные), а в периоды интенсивного развития господствует нередко всего один
вид. Особенно это выражено в пресноводных водоемах 2 . Так, зимой подо
льдом (особенно когда лед покрыт снегом) фитопланктон очень беден или
почти отсутствует главным образом из-за недостатка света. Вегетационное
развитие водорослей планктона как сообщества начинается в марте — an-

: Совокупности автотрофных и гетеротрофных организмов, живущих
совместно на конкретных участках пространства и находящихся в опреде-
ленных отношениях, рассматривают как сообщества. Нередки сообщества
с доминированием водорослей. В одних случаях такие сообщества можно
считать синузиями, в других — ценозами. Говорят также о сообществах
водорослей и альгогруппировках.

Смену видового состава фитопланктона континентальных водоемов
по сезонам нередко называют сезонной сукцессией видов,
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реле, когда уровень солнечного излучения становится достаточным для
фотосинтеза водорослей даже подо льдом. В это время появляются доволь-
но многочисленные мелкие жгутиковые — эвгленовые, динофитовые, золо-
тистые, а также холоднолюбивые диатомовые. В период от вскрытия льда
до установления температурной стратификации, что обычно бывает при
прогреве верхнего слоя воды до 10—12° С, начинается бурное развитие хо-
лодолюбивого комплекса диатомовых. Летом, при температуре воды вы-
ше 15 °С, наблюдается максимум продуктивности синезеленых, эвглено-
вых и зеленых водорослей. В зависимости от трофического и лимнологиче-
ского типа водоема в это время может происходить «цветение» воды,
вызванное развитием синезеленых и зеленых- водорослей (см. раздел 6.5).

Одной из существенных особенностей пресноводного фитопланктона
является обилие в нем временно планктонных водорослей. Ряд видов, ко-
торые принято считать типично планктонными, в прудах и озерах имеют
донную или перифитонную (прикрепление к какому-либо предмету) фазу
в своем развитии.

Морской фитопланктон состоит в основном из диатомовых и динофи-
товых водорослей. Из диатомовых особенно многочисленны представители
класса Centrophyceae, в частности виды родов Chaetoceros Ehr., Rhizosole-
nia Ehr., Thalassiosira Cleve, CorethronCastr., Planktoniella Schutt и неко-
торые другие, отсутствующие в пресноводном планктоне или представлен-
ные в нем лишь небольшим числом видов. Очень разнообразен в морском
фитопланктоне состав жгутиковых форм динофитовых водорослей, особен-
но из класса Dinophyceae. Эта группа и в пресноводном фитопланктоне
довольно разнообразна, но все же насчитывает меньшее число видов, чем
в морском, а некоторые роды представлены только в морях (Dinophysis
Ehr., Goniaulax Dies, и др.). Весьма многочисленны в морском фитопланк-
тоне также известковые жгутиковые — Coccolìthophoridophycidae, пред-
ставленные в пресных водах лишь несколькими видами, и встречающиеся
исключительно в морском планктоне кремнежгутиковые, или силикофла-
геллаты. Хотя морская среда на значительных пространствах относитель-
но однородна, в распределении морского фитопланктона аналогичной одно-
родности не наблюдается. Различия по видовому составу и численности
нередко выражены даже на сравнительно небольших акваториях морских
вод, но особенно четко они отражаются в крупномасштабной географиче-
ской зональности распределения. Здесь проявляется экологическое дейст-
вие основных факторов среды: солености воды, температуры, освещенности
и содержания питательных веществ (см. раздел 4.1).

Планктонные водоросли обычно имеют специальные приспособления к
обитанию во взвешенном состоянии. У одних видов это разного рода вырос-
ты и придатки тела — шипы, щетинки, роговидные отростки, перепонки,
парашюты, другие образуют полые или плоские колонии и обильно выде-
ляют слизь, третьи накапливают в теле вещества, удельный вес которых
меньше единицы (капли жира у диатомовых или некоторых зеленых водо-
рослей, газовые вакуоли у синезеленых). Эти образования гораздо сильнее
развиты у морских фитопланктеров, чем у пресноводных. Одним из при-
способлений к существованию в толще воды во взвешенном состоянии яв-
ляются мелкие размеры тела планктонных водорослей.

Нейстонные водоросли. Нейстон представляет собой не столь значи-
тельное по видовому разнообразию, но очень своеобразное сообщество. Од-
ни из организмов нейстона существуют над пленкой воды — впинейстон,
другие — под пленкой — гипонейстон. Нейстонные организмы обитают
как в мелких водоемах (прудах, заполненных водой ямах, небольших за-
ливах озер),так и в крупных, в том числе в морях. Преимущества существо-
вания иейстонных организмов на границе водной и воздушной сред неяс-
ны, тем не менее в отдельных случаях они развиваются в таком количестве,
что покрывают воду сплошной пленкой,
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Рис. 4.1. Водоросли
нейстона: парашюты
Kremastochrysis pen-
dens (1) и Kremasto-
chloris sp. (2), плава-
ющие на поверхности
воды, с висящими под
ними клетками

В состав пресноводных водорослей нейстона входят виды разных си-
стематических групп. Здесь обнаружены золотистые водоросли (Chromuli-
na Cienk., Kremastochrysis Korsch.), эвгленовые (Euglena Ehr., Trachelo-
monas Ehr.), некоторые зеленые (Chlamydomonas Ehr., Kjemastochlons
Korsch., мелкие Chlorococcales), отдельные виды желтозеленых и диатомо-
вых.

Некоторые нейстонные водоросли имеют характерные приспособления
для существования у поверхности воды. У видов рода Nautococcus —это
слизистые парашюты, удерживающие их на поверхностной пленке, У
Kremastochrysis — чешуйчатый парашют (рис. 4.1, /), у одного вида зеле-
ных водорослей такой микроскопический парашютик выступает над по-
верхностью натяжения воды в виде конусовидного колпачка (рис. 4.1, ')-

4.2.2. Бентосные водоросли

К бентосным (донным) организмам относится совокупность организмов,
приспособленных к существованию в прикрепленном или неприкреплен-
ном состоянии на дне водоемов и на разнообразных предметах, живых
мертвых организмах, находящихся в воде.

Возможность произрастания бентосных водорослей в конкретных ме-
стообитаниях определяется как абиотическими, так и биотическими фак-
торами. Среди последних существенную роль играет конкуренция
с другими водорослями и присутствие консументов (см. разделы 4.1; 4.1.^<
Это приводит к тому, что отдельные виды бентосных водорослей растут Да-
леко не на всякой глубине и не во всех водоемах с подходящим световым и
гидрохимическим режимом. Для роста бентосных водорослей как фотосин-
тезирующих растений особенно важен свет. Но степень его использования
зависит от других экологических факторов: температуры, содержания
биогенных и биологически активных веществ, кислорода и неорганическид
источников углерода, а главное — от темпов поступления этих веществ »
слоевище, что находится в зависимости от концентрации веществ и скорос-
ти движения воды. Как правило, места с интенсивным движением воды ог
личаются пышным развитием бентоспых водорослей,
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Бентосные водоросли, растущие В условиях движений воды, поЛуча-
ют преимущества по сравнению с водорослями, растущими в малоподвиж-
ных водах. Один и тот же уровень фотосинтеза может быть достигнут ор-
ганизмами фитобентоса в условиях течения при меньшей освещенности,
что способствует росту более крупных слоевищ с большим содержанием
белка и углеводов. Движение воды к тому же предотвращает оседание на
скалы и камни илистых частиц, которые мешают закреплению зачатков
водорослей, благоприятствует росту бентосных водорослей, смывая с по-
верхности грунта животных, питающихся водорослями. Наконец, хотя
при сильном течении или сильном прибое происходит повреждение слоевищ
водорослей или отрыв их от грунта, движение воды все же не препятствует
поселению микроскопических водорослей и микроскопических стадий круп-
ных водорослей.

Влияние движения воды на развитие бентосных водорослей особенно
ощутимо в реках, ручьях и горных потоках. В этих водоемах выделяется
группа бентосных реофильных организмов, предпочитающих места с посто-
янным течением. В озерах, где не бывает сильных течений, основное зна-
чение приобретает волновое движение. В морях волны также оказывают
значительное влияние на жизнь бентосных водорослей, в частности на их
вертикальное распределение.

В северных морях на распространение и численность бентосных водо-
рослей оказывает влияние лед. В'зависимости от его толщины, движения и
торошения заросли водорослей могут быть уничтожены (стерты) до глубины
в несколько метров. Поэтому, например, в Арктике, многолетние водорос-
ли (Fucus L., Laminaria Lamour.) легче всего найти у берега среди валунов
и выступов скал, препятствующих движению льда.

Многообразное влияние на жизнь бентосных водорослей оказывает
температура. Наряду с другими факторами она определяет их скорость
роста, темп и направление развития, момент закладки у них органов раз-
множения, географическую зональность распространения и пр. (см. раз-
дел 4.1).

Интенсивному развитию бентосиых водорослей способствует также
умеренное содержание в воде биогенных веществ. В пресных водах такие
условия создаются в неглубоких прудах, в прибрежной зоне озер, в речных
заводях, в морях — в мелких заливах.

Если в таких местообитаниях существует достаточное освещение,
твердые грунты и слабое движение воды, то создаются оптимальные усло-
вия для жизни фитобечтоса. При отсутствии движения воды и ее недоста-
точном обогащении биогенными веществами, бентосные водоросли растут
плохо. Такие условия существуют в скалистых бухтах с большим уклоном
дна и значительными глубинами в центре, так как биогенные вещества из
донных отложений не выносятся в верхние горизонты. К тому же макро-
скопические морские водоросли, служащие субстратом для ряда бентос-
ных водорослей, в подобных местообитаниях могут отсутствовать.

Источниками биогенных веществ в воде служат береговые стоки и
донные отложения. Особенно велика роль последних как аккумуляторов
органических остатков, В донных отложениях в результате жизнедеятель-
ности бактерий и грибов происходит минерализация органических остат-
ков; сложные органические вещества переходят в простые неорганические
соединения, доступные для использования фотосинтезирующими растени-
ями.

Кроме света, движения воды, температуры и содержания биогенных ве-
ществ, произрастание бентосных водорослей зависит от присутствия рас-
тительноядных водных животных — морских ежей, брюхоногих моллю-
сков, ракообразных, рыб. Это особенно заметно по зарослям ламинарие-
вых водорослей, отличающихся крупными размерами. В тропических мо-
рях в некоторых местах рыбы полностью выедают зеленые, бурые и

121



Красные водоросли с мягкими слоевищами. Брюхоногие моллюски, ползая
по дну, поедают микроскопические водоросли и мелкие проростки макро-
скопических видов.

Преобладающими бентосными водорослями континентальных водоемов
являются диатомовые, зеленые, синезеленые и желтозеленые нитчатые во-
доросли, прикрепленные или не прикрепленные к субстрату (виды родов
Nayicula Вогу, Nitzschia Hass., Diatoma D. С , Rhoicosphenia Grün., Gy-
ющта, Cladophora, Oedogonium, Ulothrix, Stigeoclonium Kütz., Spiro-
gyra Link, Mougeotia Ag., Zygnema Ag., Oscillatoria Vauch., Lyngbya Ag.,
Phormidium, Microcoleus Desmaz., Tribonema Derbes et Solier, Vaucheria
D. С. и др.).

Основные бентосные водоросли морей и океанов — бурые и красные,
иногда зеленые макроскопические прикрепленные слоевищные формы (ви-
ды родов Bangia Lyngb., Fucus, Porphyra, Ag., Phyllophora, Enteromorp-
ha Link, Laminaria и др.). Все они могут обрастать мелкими диатомовыми,
синезелеными и другими водорослями.

В зависимости от места произрастания среди бентосных водорослей
различают следующие экологические группы: эпилиты, которые растут на
поверхности твердого грунта (скалах, камнях и т. д.); эпипелиты, населя-
ющие поверхность рыхлых грунтов (песок, ил); эпифиты, живущие на по-
верхности других растений; эндолшпы, или сверляющие водоросли, внедря-
ющиеся в известковый субстрат (скалы, раковины моллюсков, панцири
ракообразных); эндофиты, которые поселяются в слоевищах других расте-
ний, но, в отличие от паразитических видов, имеют нормальные хлоро-
пласты; паразиты, живущие в слоевищах других растений и не имеющие
хлоропластов [252]. Своеобразную экологическую группу составляют эн-
досимбионты, или внутриклеточные симбионты, обитающие в клетках
других организмов, беспозвоночных или водорослей. Отдельную интерес-
ную экологическую группу составляют зпизоиты, обитающие на ракооб-
разных, коловратках, реже на водных насекомых или личинках, червях и
даже на более крупных животных. К эпизоитам относятся некоторые виды
родов Chlorangiella De Toni, Korschikoviella Silva, Characiochloris Pasch.,
Chlorangiopsis Korsch. и др. Большинство эпизоитов не может существо-
вать изолированно от субстрата; на мертвых животных или на их оболоч-
ках, сброшенных во время линьки, водоросли обычно гибнут.

Иногда выделяют группу организмов обрастания — перифитон. Вы-
деление этой группы обосновывают тем, что входящие в ее состав организ-
мы (водоросли или животные) живут на предметах большей частью движу-
щихся или обтекаемых водой. Кроме того, эти организмы удалены от дна, и
следовательно, находятся в условиях иного светового, пищевого и темпера-
турного режима, чем организмы истинно донных обитаний. Выделение пе-
рифитона обосновывают еще и практическими соображениями: это обрас-
тания, которые могут причинять практический ущерб — уменьшать ско-
рость движения судов, засорять водозаборные отверстия и трубопроводы.

Между эпилитами, эпипелитами, эпифитами и организмами перифи-
тона часто нет резкой грани. Особенно это относится к микроскопическим
бентосным^ водорослям. Существует определенная связь между размерами
водорослей, размером частиц грунта, к которым они прикрепляются, и ИН'
тенсивностыо движения воды.

Эпилиты. Это, как правило, прикрепленные водоросли. Они заселяют
поверхность камней, образуя корковидные покрытия или плоские поду-
шечки, либо обладают особыми органами крепления — ризоидами. Ин-
тенсивное развитие эпилитов наблюдается в водоемах с твердым дном и
быстрым течением воды. Типичными эпилитами являются некоторые пресно-
водные красные водоросли из родов Lemanea Bory, Chantransia Schmitz,
Hildenbrandtia Nardo, Thorea Bory. золотистые водоросли из рода HydrU-
rus Ag. и др. •
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Эпипелиты. Преимущественно эпипелиты неприкрепленные водоросли
либо расстилающиеся по дну, связывающие и укрепляющие субстрат. Час-
то они представлены свободно ползающими по субстрату микроскопиче-
скими диатомовыми, золотистыми, эвгленовыми, криптофитовыми, динофи-
товыми, некоторыми нитчатыми синезелеными водорослями. Органом при-
крепления эггипелитов иногда являются короткие ризоиды, которые не
могут глубоко укореняться. Лишь харовые с их длинными ризоидами хо-
рошо развиваются на илистом дне.

Обычно органами прикрепления эпилитов и эпипелитов служат специ-
альные образования — подошва, ножка, стопа, слизистый тяж или сли-
зистая подушечка, валик и т. п., иногда пропитанные гидрооксидом желе-
за (III) и окрашенные в бурый цвет.

Эндофиты. Наиболее распространенным эндофитным видом является
Chlorochytrium lemnae Cohn, обитающий в теле ряски Lemna trisulca
L. Определенную тенденцию к эндофитизму проявляют также Chromu-
lina rosanoffii Butsch., Myxochloris sphagnicola Pasch., Chlamydomyxa
labyrinthuloides Archer, некоторые виды рода Chlamydomonas Ehr., по-
селяющиеся в мертвых водоносных клетках и на поверхности листьев
сфагнового мха.

Паразиты. Бесцветные паразитические виды, обитающие в кишечнике
червей, олигохет, копепод, нематод, амфибий, на жабрах рыб, известны
среди эвгленовых и динофитовых водорослей (виды родов Gymnodinium,
Blastodinium, Syndinium, Tchtyodinium, Tnchomonas).

Эндосимбионты. Эндосимбионтная зеленая водоросль из рода Carteria
Dies, поселяется в эпидермальных клетках ресничного червя Convoluta
roscoffensis, один вил рода Chlorella Beijer — в вакуолях некоторых про-
стейших (Paramecium bursaria), а виды рода Chlorococcum Fr.— в клетках
криптофитовой водоросли Cyanophora paradoxa Korsch. Эндосимбионты
обычно претерпевают значительные морфологические изменения по сравне
нию со свободноживущими представителями того же рода (клеточная обо-
лочка редуцируется, строение жгутиков упрощается), однако они не те-
ряют способности к фотосинтезу и размножению внутри клеток хозяина.
Иногда в связи с внутриклеточным образом жизни эндосимбионт морфоло-
гически преображается настолько, что установить его принадлежность к
определенному роду не удается (цианеллы в клетках Glaucocystis nosto-
chinearum Itzigs.).

Водоросли перифитона. В перифитоне развиваются водоросли из раз-
личных систематических групп (преимущественно зеленые, синезеленые-
диатомовые и желтозеленые), обычно обладающие специальными органа.ми
(органоидами) прикрепления в виде подошвы, стопы, слизистых тяжей
(виды ррдов Ülothrix Kütz., Oedogonium Link, Aphanòchaete A. Br., Hyd-
rurus Kirchn., Phaeothamnion Lagerh., Characium A. Br., Gomphonema Ag.
и др.). Обильны также синезеленые, прикрепляющиеся к подводным пред-
метам с помощью слизи (виды родов Lyngbya Ag., Oscillatoria Vauch., Ca-
lothrix (Ag.) V. Poljanslc, Rivularia (Roth) Ag. em. Thur., Gloeotrichia
J . Ag., Nostoc Adan. и др.), и диатомовые, плотно прилегающие к суб-
страту непосредственно нижней створкой со швом (виды родов Achnanthe's
Bory, Cocconeis Ehr. и др.).

Многие организмы перифитона, например, зеленые водоросли родов
Apiocystis Näg., Tetraspora Link, Characium A. Br., мало требовательны к
субстрату и поселяются как на растительном, так и на ином субстрате.
У ряда видов наблюдается отчетливая специализация к определенному суб-
страту. Например, Heleococcus mucicolus Korsch. поселяется в слизи
Coleochaete pulvmata A. Br., Chlorangiochaete epiphytica Korsch.— вели.-
зи на поверхности нити Chaetophora tuberculata (Roth) Agardh., виды рода
Porochloris Pasch.— на Sphagnum. Среди организмов перифитона есть ви-
ды, живущие на различных планктонных организмах. Так, Stylosphaeri-

123



Рис. 4.2. Представители Chloroccocales и Euglenophyta » развивающиеся
в разных биотопах:
/ — Micractinium puslllum Fres.: 2—6 — Heloochlorls pallida Korsch.; 7~.?*£\'.
astrum boryanum (Turp.) Menegh., 8 - Sorastrum spinulosum Nag ; 9 - Р о Ж ° Ц .
opsis spinulosa (Schmldle) Schmlclle, JO — Dlctyosphaerium tetrachotomum Prm«
11 — Scenedesmus lntermedlus Chod. var. balatonicus Hortob ; 12 — S. 8 и *У'Ж.
t, , o d i l

v , a r > heterosplna Bodrogk.; 13 - S. miorosplna Chod.; 14 - Phacus monu»
w ,f<H e s ; 1S ~ Lopoolnolls globula Perty; 16 - Trachelomonas bernardinens
w. Vlscher em. Defl. f. acaudata Vetrova; 17 — T. conica Playf. var. ornata Asam.
is —i Qyropalgne kosmos Skuja; 19 — Mcnoldhim tortuosum (Stokes) Senn

124



dlum stipitatum (Bach.) Geitl. et Gim. поселяется на Woronichinia naegi-
liana (Ung.) Elenk., Apodochloris simplicissiraa (Korsch.) Komarek на Mi-
crocystis aeruginosa (Kütz.)-Elenk., а наиболее благоприятным субстратом
для поселения эпифитов являются нити видов рода Oedogonium Link, Cla-
dophora Kütz., Vaucheria, в меньшей степени Microspora Lagerh. и Tribo-
nema Derbes et Solier. Водоросли со слизистыми оболочками (виды родов
Spirogyra Link, ZygnemaAg., Mougeotia Ag. и др.) обычно эпифитов не
имеют.

Факультативно бентосные водоросли. На дне неглубоких стоячих во-
доемов, среди зарослей высших растений и нитчаток, поселяются непри-
крепленные одноклеточные водоросли с крупными клетками (виды родов
Hypnomonas Korsch., ChlorococcumMenegh., Marcochloris Korsch., Oocys-
tis Nag., Closterium Nitzsch., Cosmarium Corda и др.), колониальные сли-
зистые (виды родов Heleochloris Korsch., Dispora Printz, Tetraspora Link)
или ценобиальные водоросли (виды родов Pediastrura Meyen, Scenedesmus
Meyen, Sorastrum Kütz. и др.), обычно не имеющие специальных приспособ-
лений к донному образу жизни. Некоторые из них (виды родов Pediastrum,
Sorastrum, Scenedesmus, Oocystis Näg.) являются факультативно планк-
тонными или факультативно бентосными организмами, развивающимися
в различные периоды жизненного цикла в разных биотопах (рис. 4.2).
Лишь некоторые представители подобных ценозов имеют специальные при-
способления в виде слизистых тяжей или длинных щетинок, приподнимаю-
щих клетки водорослей над поверхностью детрита (виды родов Eremospha-
era De Вагу, Asterococcus Scherff, Golenkiniopsis Korsch. и др.).

4.2.3. Водоросли горячих источников

Водоросли горячих вод вегетируют при температуре 35—52 °С, а в отдель-
ных случаях до 84 °С и выше, нередко при повышенном содержании мине-
ральных солей или органических веществ (сильно загрязненные горячие
сточные воды заводов, фабрик, электростанций или атомных станций). Ти-
пичными обитателями горячих вой, являются синезеленые, в меньшей сте-
пени — диатомовые и некоторые зеленые водоросли. Специфических термо-
фильных видов немного (см. раздел 4.1).

4.2.4. Водоросли снега и льда

Среди криофильных водорослей преобладают зеленые, синезеленые и ди-
атомовые. Развиваясь в массовом количестве, они могут вызывать зеленое,
желтое, голубое, красное, коричневое, бурое или черное «цветение» снега
или льда. Зеленую окраску снега вызывает Raphidonema nivale Lagerh.,
красную — Chlamydomonas nivalis Wille, коричневую — Ancylonema
nordenskioeldii Berg. Эти водоросли находятся в поверхностных слоях сне-
га или льда и интенсивно размножаются в талой воде при температуре
около О °С. Лишь немногие из них имеют стадии покоя, большинство ли-
шены каких-либо специальных морфологических приспособлений для пе-
ренесения низких температур (см. также раздел 4.1).

4.2.5. Водоросли соленых водоемов

Эти водоросли, получившие название галобионты, вегетпруготпри повышен-
ной концентрации в воде солей, достигающей 285 г/л в озерах с преоблада-
нием поваренной соли и 347 г/л в глауберовых озерах. По мере увеличения
солености количество видов водорослей уменьшается; очень высокую со-
леность переносят лишь немногие из них. В пересоленных (гипергалинных)
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водоемах преобладают одноклеточные подвижные зеленые водоросли —
гипергалобы, клетки которых лишены оболочки и окружены лишь плазма-
леммой (виды родов Dunaliella Teod., Asteromonas Artari, Pedinomonas
Korsch.). Эти водоросли отличаются повышенным содержанием хлористого
натрия в протоплазме, высоким внутриклеточным осмотическим давлением
(до 250 • 103 ГПа), накоплением в клетках каротиноидов и глицерина,
большой лабильностью ферментных систем и обменных процессов. В соле-
ных водоемах юга Украины и других республик СССР они нередко разви-
ваются в массовом количестве, вызывая красное или зеленое «цветение»
соленых водоемов. Дно гипергалинных водоемов иногда сплошь покрыто
синезелеными водорослями, среди которых преобладают Microcoleus chtho-
noplastes (FI. Dan.) Thur., Aphanothece salina Elenk. et Danil., виды
родов Phormidium, Oscillatoria, Spirulina и др. В некоторых озерах домини-
рует Chlorogloea sarcinoides (Elenk.) Troitzk., образующая мощные подвод-
ные и береговые валы синевато-зеленого цвета. При уменьшении соленос-
ти наблюдается увеличение видового разнообразия водорослей: к видам
рода Dunaliella присоединяются Platymonas tetrathele G. S. West, Racibor-
skiella salina Wish, Cryptomonas salina, виды родов Carteria Dies., Chla-
mydomonas Ehr., Nitzschia Hass., Sunrella Turp., Navicula Bory, Syne-
hococcus Näg., Oscillatoria Vauch. и др. (см. также раздел 4.1).

4.3. Водоросли вневодных местообитаний

Хотя для большинства водорослей основной жизненной средой служит во-
да, в силу эвритопности этой группы организмов они успешно осваивают и
разнообразные вневодные местообитания. При наличии хотя бы периоди-
ческого увлажнения многие из них ра шиваются на различных наземных
предметах — скалах, коре деревьев, заборах и т. д. Вполне благоприятной
средой для обитания водорослей служит почва. Кроме того, известны и та-
кие сообщества водорослей, основной жизненной средой которых является
окружающий их известковый субстрат.

Водоросли повсеместно распространены в почвах на всех этапах их
формирования. На начальных этапах почвообразования они участвуют в
выветривании горных пород и создании первичного гумуса на чисто мине-
ральных субстратах. В сформированных почвах они также выполняют раз-
нообразные функции. Роль водорослей в создании почвенного плодородия
рассмотрена в разделе 6.1.3.

Согласно классификации М. М. Голлербаха и Э. А. Штаны [85], сооб-
щества, образуемые водорослями вневодных местообитаний, подразделяют
на аэрофильные, вдафофильные и лшпофилыше с более дробным делением
внутри каждой группы.

4.3.1. Аэрофильные водоросли

Основной жизненной средой аэрофилыгых водорослей является окру-
жающий их воздух. Типичные местообитания — поверхность различ-
ных внепочвенных твердых субстратов, не оказывающих на бионтов ясно
выраженного физико-химического воздействия (скалы, камни, кора дере-
вьев и т. д.). В зависимости от степени увлажнения их подразделяют на две
группы: воздушные водоросли, обитающие в условиях только атмосферного
увлажнения, и, следовательно, испытывающие постоянную смену влажно-
сти и высыхания; водно-воздушные водоросли, подвергающиеся действию
постоянного орошения водой (под брызгами водопада, прибоя и т. ДО-

Условия существования водорослей этих сообществ очень своеобраз-
ны и характеризуются, прежде всего, частой и резкой сменой двух факто-
ров — влажности и температуры. Водоросли, обитающие в условиях исклго-
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чительно атмосферного увлажнения, вынуждены часто переходить из состо-
яния переизбыточного увлажнения (например, после ливня) в состояние
минимальной влажности в засушливые периоды, когда они высыхают на-
столько, что могут быть растерты в порошок. Водно-воздушные водоросли
живут в условиях относительно постоянного увлажнения, однако и они ис-
пытывают значительные колебания этого фактора. Например, водоросли,
обитающие на скалах, орошаемых брызгами водопадов, в летнее время,
когда сток существенно уменьшается, испытывают дефицит влаги. Подвер-
жены аэрофильные сообщества и постоянным колебаниям температуры.
Днем они сильно прогреваются, ночью охлаждаются, зимой промерзают.
Правда, некоторые аэрофильные водоросли обитают в достаточно постоян-
ных условиях (на стенках оранжерей). Но в целом, к неблагоприятным ус-
ловиям существования этой группировки приспособились сравнительно
немногие водоросли, представленные микроскопическими одноклеточными,
колониальными и нитчатыми формами из отделов Cyanophyta, Chlorophy-
ta, и, в значительно меньшей степени, Bacillaripphyta. Аэрофильные фор-
мы известны и среди красных водорослей (виды родов Porphyridium Näg.,
Chroothece Hansg., Rhodospora Geitl., Phragmonema Zopf.); они встреча-
ются на камнях, старых стенах оранжерей и т. д. Число видов, обнаружен-
ных в аэрофильных группировках, приближается к 300 [80]. При развитии
аэрофильных водорослей в массовом количестве они обычно имеют вид по-
рошкообразных или слизистых налетов, войлокообразных масс, мягких или
твердых пленок и корочек.

На коре деревьев обычными поселенцами являются такие повсеместно
распространенные зеленые водоросли, как Pleurococcus vulgaris Menegh. и
Trentepolia piceana Meyer., также встречаются представители родов Chlo-
rella Bajer., Chlorococcum Menegh., Trebouxia Puym., Stichococcus Näg.,
Pleurastrum Chod. Синезеленые водоросли находят на деревьях значитель-
но реже. Это могут быть представители родов Synechococcus Näg., Apha-
nothece Näg. em. Elenlc, Plectonema Thur., Nostoc Adanson. Диатомовые
водоросли редко находят на коре деревьев; встречаются представители ро-
дов Hantzshia Grun., Navicula Bory и некоторых других. Прямой зависимо-
сти между видом дерева и родами поселяющихся на них водорослей не
установлено. Есть сведения, что на голосеменных растут преимуществен-
но Chlorophycophyta [708].

Своеобразна группа водорослей, эпифитирующих на мхах. В ней преоб-
ладают бриофильные диатомовые, встречаются специфические виды зеленых
(представители родов Mesotenium Näg., Penium Bréb. и др.) и желтозеле-
ных водорослей, поселяющихся среди сфагновых мхов. Можно наблюдать
черновато-синие пучки, образованные синезеленой водорослью Schizoth-
rix friesii (Ag.) Gom.

Иной систематический состав у группировок водорослей, обитающих
на поверхности, обнаженных скал. Здесь также развиваются диатомовые и
некоторые, преимущественно одноклеточные, зеленые водоросли, но наи-
более обычны для этих местообитаний представители синезеленых водо-
рослей. Водоросли и сопутствующие им бактерии образуют «горный загар»
(наскальные пленки и корочки) на кристаллических породах различных
горных массивов. В рухляке, скапливающемся в выемках на подверженных
выветриванию скалах, обитают обычно одноклеточные зеленые водоросли
и синезеленые водоросли из родов Plectonema Thur., Nostoc Adanson, Scy-
tonema Ag. Особенно обильны разрастания водорослей на поверхности
влажных скал. Они образуют пленки и наросты различного цвета. Как
правило, здесь обитают виды, снабженные толстыми слизистыми обвертка-
ми. В зависимости от интенсивности освещения, слизь бывает окрашена бо-
лее «)ли менее интенсивно, что определяет цвет разрастаний. Они могут
быть ярко-зеленые, золотистые, бурые, охристые, лиловые или темно-си-
не-зеленые, коричневые, почти черные в зависимости от образующих их
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видов. Особенно характерны для орошаемых скал такие представители сине-
зеленых водорослей, как виды родов Gloeocapsa Kütz. em. Hollerb., Glo-
eothece Näg., Chamaesiphon Br. et Grün., Calothrix (Ag.) V. Poljansk.,
Tolypothrix Kütz., Scytonema Ag., из зеленых — виды родов Pleurococcus'
Menegh., Schizogonium Kütz., Prasiola Ag., Mesotenium Näg., Spirogyra
Link и др. В разрастаниях на влажных скалах можно встретить и диато-
мовые водоросли из родов Frustulia Ag., Achnanthes Bory.

Таким образом, аэрофильные сообщества водорослей очень разнооб-
разны и возникают как при вполне благоприятных, так и в экстремальных
условиях. Их внешние и внутренние приспособления к такому образу
жизни разнообразны и сходны с обнаруживаемыми у почвенных водорослей,
особенно развивающихся на поверхности почвы.

4.3.2. Эдафофильные водоросли

Основной жизненной средой эдафофильных водорослей является почва. Ти-
пичные местообитания — поверхность и толща почвенного слоя, оказыва-
ющая на бионтов определенное физико-химическое воздействие. В зависи-
мости от местонахождения водорослей и их образа жизни в пределах этого
типа различают три группы сообществ: наземные водоросли, массово разви-
вающиеся на поверхности почвы в условиях атмосферного увлажнения;
водно-наземные водоросли, массово разрастающиеся на поверхности почвы,
постоянно пропитанной водой (водоросли пещер рассматриваются как осо-
бый случай водно-наземных); почвенные водоросли, населяющие толщу поч-
венного слоя. Типичные условия — жизнь среди почвенных частиц под
влиянием среды, очень сложной по комплексу факторов.

Почва как биотоп имеет сходство и с водными и с воздушными место-
обитаниями: в ней есть воздух, но насыщенный водяными парами, что обес-
печивает дыхание атмосферным воздухом без угрозы высыхания. Свойст-
вом, кардинально отличающим почву от вышеназванных биотопов, являет-
ся ее непрозрачность. Этот фактор оказывает решающее воздействие на
развитие водорослей. Интенсивное развитие водорослей как фототрофных
организмов возможно только в пределах проникновения света. В целинных
почвах это поверхностный слой почвы толщиной до 1 см, в обрабатываемых
почвах он немного толще. Однако в толще почвы, куда не проникает свет,
жизнеспособные водоросли обнаруживаются на глубине до 2 м в целинных
почвах и до 2,7 м в пахотных [325]. Это объясняется способностью некото-
рых водорослей переходить в темноте к гетеротрофному питанию. Многие
водоросли сохраняются в почве в покоящемся состоянии.

В глубоких слоях почвы обнаруживается сравнительно небольшое чис-
ло видов водорослей. Для поддержания своей жизнедеятельности почвенные
водоросли должны иметь способность к перенесению неустойчивой в „ л а * "
ности, резких колебаний температуры и сильной инсоляции. Эти свойства
обеспечиваются у них рядом морфологических и физиологических о с о о е " "
ностей. Например, отмечено,что почвенные водоросли имеют относительно
мелкие размеры в сравнении с соответствующими водными формами тох ж
видов [327]. С уменьшением размеров клеток возрастают их водоудерж""
вающая способность и устойчивость против засухи. Важную роль в засу-
хоустойчивости почвенных водорослей играет способность к обильному о •
разованию лпизи — слизистых колоний, чехлов и обверток, с о с т о ™
из гидрофильных полисахаридов, а также к ослизнению клеточных оооли
чек. Благодаря наличию слизи, водоросли быстро поглощают воду П Р И •'
лажнении и запасают ее, замедляя высыхание. Поразительную жизнеси
собность демонстрируют почвенные водоросли, хранящиеся в В О З Д У^"
сухом состоянии в почвенных образцах. Если такую почву после Ае с"'',\
лет хранения поместить на питательную среду, то можно будет иаолюд"'
развитие водорослей. В литературе описаны десятки таких примеров t°<^
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Характерной чертой почвенных водорослей является «эфемерность»
их вегетации — способность быстро переходить из состояния покоя к ак-
тивной жизнедеятельности и наоборот. Они также способны переносить
разные колебания температуры почвы. Диапазон выживаемости ряда ви-
дов лежит в пределах от —200 до + 8 4 °С и выше. Известно, что наземные
водоросли составляют важную часть растительности Антарктиды. Они
окрашены почти в черный цвет, поэтому температура их тела оказывается
выше температуры окружающей среды [325].

Почвенные водоросли являются также важными компонентами био-
ценозов аридной зоны, где почва в летнее время нагревается до 60—80 °С.
Защитой от избыточной инсоляции служат темные слизистые чехлы во-
круг клеток. Почвенные водоросли (преимущественно синезеленые) облада-
ют устойчивостью против ультрафиолетового и радиоактивного излучения.
Перечисленные свойства почвенных водорослей позволяют им обитать в са-
мых неблагоприятных местообитаниях. Этим объясняются широкое распро-
странение почвенных водорослей и быстрота их разрастания даже при
кратковременном появлении необходимых^ условий.

Распространение водорослей в почвах определяется ее водным и соле-
вым режимом, температурой, значением pH, составом наземной раститель-
ности, в окультуренных почвах — агротехническими мероприятиями.

Подавляющее большинство почвенных водорослей — микроскопиче-
ские формы, однако их можно нередко увидеть на поверхности почвы нево-
оруженным глазом. Например, в почвах степной зоны УССР широко рас-
пространен Nostoc commune Vauch. in sensu Elenk., образующий на поверх-
ности почвы мощные пленки темно-зеленого или, в сухой сезон, корочки
грифельно-черного цвета. Массовое развитие микроскопических форм вы-
зывает позеленение склонов оврагов и обочин лесных дорог, часты случаи
«цветения» водорослями пахотных почв.

По систематическому составу почвенные водоросли довольно разнооб-
разны. В наибольшем количестве видов и в примерно равных соотноше-
ниях среди них представлены синезеленые и зеленые водоросли. Менее раз-
нообразны, но также характерны для почв представители отделов Xantho-
phyta и Bacillariophyta. Известны отдельные находки в почвах эвгленовых,
золотистых, пирофитовых, красных водорослей [85]. Систематический со-
став альгофлоры почв весьма специфичен. Наряду с видами, широко рас-
пространенными в водных местообитаниях, в почвах развиваются и формы,
не встречающиеся в воде (например, Chlorococcum humicola (Nag.) Rab.,
Bumilleria sicula Borzi, ряд видов родов Protosiphon Klebs, Botrydium Wall-
roth, Botridiopsis Borzi, Microcoleus Desraaz.) [85]. Одной из ярких флори-
стических особенностей эдафофильных сообществ является видовое разно-
образие желтозеленых, на долю которых приходится в среднем 12 %, а в
лесных почвах — до 24 % [1] общего числа видов. В водоемах желтозеле-
ные водоросли составляют обычно 1—3 % общего числа видов.

Число всех видов водорослей, обнаруженных в почвах, приближается
к 2000. В почвах СССР, по обобщенным литературным данным [1], обнару-
жено 1380 видов водорослей, из которых на долю зеленых приходится 528
видов, синезеленых — 406, диатомовых — 246, желтозеленых — 171 вид.
Список этот постоянно пополняется.

4.3.3. Литофильные водоросли

Основной жизненной средой литофильных водорослей служит окружающий
их непрозрачный плотный известковый субстрат. Типичные местообита-
ния — в глубине твердых пород определенного химического состава, ок-
руженных воздухом или погруженных в воду. В зависимости от физиоло-
гических особенностей относящихся сюда водорослей, различают две груп-
пы литофильных сообществ: сверлящие водоросли, активно внедряющиеся в
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каменистый субстрат и заселяющие мелкие ходы и поры, проделанные ими
в каменистой породе, с. помощью которых они сообщаются с окружающей
средой; туфообразующие водоросли, отлагающие вокруг своего тела известь
и обитающие в периферических слоях отлагаемой ими среды, в пределах,
доступных для диффузии света и воды. По мере нарастания отложений эти
ценозы постепенно отмирают.

Приведенную классификацию можно применять при проведении спе-
циальных исследований водорослей вневодных местообитаний, она также
служит ориентировочной схемой при комплексных фитоценологических
исследованиях, когда возникает необходимость в общих экологических ха-
рактеристиках водорослей, обнаруживаемых в исследуемом растительном
ценозе. При проведении флористических исследований обычно применяют
более общие классификации, например, водоросли вневодных местооби-
таний делят на 4 экологические группировки: 1) воздушные водоросли
(аэрофитон); 2) наземные водоросли (геофитон); 3) почвенные водоросли
(эдафон) и 4) водоросли внутри известкового субстрата (эндолитофитон)
[83]. В зарубежных работах все многообразие вневодных поселений водо-
рослей относят обычно к двум типам: аэрофильные водоросли и почвен-
ные водоросли, причем разрастания водорослей на почве относят либо к
первому [417], либо ко второму [651] типу.

4.4. Вопросы географии водорослей

Вопросы географии водорослей разработаны еще крайне слабо. Особенно
это касается водорослей континентальных водоемов. Тем не менее уже сей-
час накоплен довольно большой материал по отдельным группам, позволя-
ющий достаточно полно осветить некоторые аспекты географии водорослей.

Благодаря широкой приспособленности к разнообразным условиям
существования, водоросли распространены по всему земному шару повсе-
местно. От полярных широт до тропиков, от глубин океанов до высоких
гор в несколько тысяч метров над уровнем моря, в воде и на суше, в CHeryi
льдах и горячих источниках — всюду встречаются водоросли.

Пути распространения водорослей, как и других растений, весьма мно-
гообразны и в достаточной мере обеспечивают повсеместное расселение их
зародышей. Морские течения разносят их по морям и океанам, реки — с
одной части континента на другую. Такую же роль отчасти выполняют и
рыбы, особенно мигрирующие, совершающие длинные пути для нереста,
так как обнаружено, что некоторые планктонные водоросли нередко за-
стревают у них в жабрах. Выброшенные на берег и высохшие, вместе с
пылью и илом, водоросли разносятся по воздуху ветром и птицами. Живот-
ные неизбежно переносят их с одного места водопоя на другое.

В различных местообитаниях водоросли создают разнообразные эко-
логические группировки — сообщества, характеризующиеся более или ме-
нее определенным составом слагающих их видов, приспособленных к опре-
деленной амплитуде экологических факторов (см. разделы 4.1, 4.2, 4.3).

Кроме приуроченности разных видов к тем или иным местообитаниям,
в географическом распределении водорослей также имеются определенные
закономерности, связанные с общим комплексом внешних условий, меня-
ющихся в зависимости от географического положения.

ГЕОГРАФИЯ МОРСКИХ ВОДОРОСЛЕЙ

Географическая зональность распространения особенно отчетливо выражена
У морских бентосных водорослей, и наиболее общим ее выражением явля-
ется распределение видового разнообразия по широтным зонам. Обычно в
теплых морях, где условия более благоприятны, чем холодных, мы находим
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и большее количество видов, что видно из следующих цифр: в Карском мо-
ре обнаружено всего 55 видов бурых, красных и зеленых донных водорослей,
в Баренцевом — 172, в Средиземном — 423, в Малайском архипелаге —
860, а в Антарктике — только 63 вида.

Географическая зональность распределения водорослей в общем виде
проявляется в том, что в относительно холодных морях преобладают бу-
рые водоросли (40—43 %) по сравнению с зелеными (12—13 % ) , а в теп-
лых — наоборот (18 % бурых и 24 % зеленых), тогда как количество
красных водорослей изменяется не столь значительно —.46 % в холодных
морях и 58 % в теплых, хотя и среди них широко проявляется специ-
фическая приуроченность к определенным географическим зонам.

Четко выражена приуроченность отдельных видов и целых системати-
ческих групп к определенным географическим районам. Так, виды рода
Fucus характерны для литорали северных морей, Macrocystis — для побе-
режья Тихого океана. И, вообще, многие виды имеют вполне определенные
области распространения, не встречаясь в других местах.

Наряду с этими среди морских водорослей имеется много видов, встре-
чающихся повсеместно. Например, обширным ареалом характеризуются
большинство видов порядка Ülvales, обитающих в морях. Существует мне-
ние о широком, вплоть до космополитного, распространения многих из них.
Приспособленность Ulvales к жизни в различных географических условиях
объясняется комплексом их физиологических и биологических особенно-
стей. Многие из них способны в различной форме переживать неблагопри-
ятные условия, плодоносить на разных стадиях морфологического разви-
тия, изменять характер размножения и смену форм развития. Слабая диф-
ференцированность слоевища ульвовых определяет способность отдельных
его частей и даже отдельных клеток к длительной самостоятельной вегета-
ции и даже к плодоношению. Это свойство отчасти объясняет распростра-
нение видов Ulvales на большие расстояния. Поскольку Ulvales однолет-
ние или сезонные формы, они скорее, чем многолетние, могут найти благо-
приятные условия для вегетации в различных географических районах. Все
эти особенности способствуют широкому расселению их в морях Мирового
океана. В частности виды порядка Ulvales в морях СССР, расположенных
в европейской и азиатской частях страны, представлены одними и теми же
видами, подвидами или замещающими видами. Причем их видовой состав,
морфологическое разнообразие и обилие изменяются от низких широт к
высоким параллельно как в европейских, так и в азиатских морях СССР.
В этом отношении Черное море имеет очень много сходства с Японским, в
частности с заливом Петра Великого, Белое — с Охотским и т. д.

ГЕОГРАФИЯ ПРЕСНОВОДНЫХ ВОДОРОСЛЕЙ

Одним из важных аспектов географии пресноводных водорослей является
вопрос об их космополитном распространении. До недавнего времени
среди большинства ботаников-географов было распространено мнение, что
пресноводные водоросли, особенно одноклеточные, являются космополита-
ми или убиквистами. В защиту этого мнения приводились различные аргу-
менты. Существенным обстоятельством, способствующим более широкому
распространению водорослей по сравнению с высшими растениями, явля-
ется среда обитания водорослей. Вода как среда обитания гораздо менее
зависит от климатических факторов, чем воздух, и более постоянна. К то-
му же, растения, живущие в воде, должны быть приспособленными только
к одной среде, в то время как растения, живущие на суше, приспосаблива-
ются к двум средам — воздуху и почве. Все это, несомненно, способствует
большей протяженности ареалов водных растений.

Постоянство воды как среды обитания большинства водорослей приво-
дит к тому, что особо важное значение в их распространении приобретают
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специальные условия их биотопов, т. е. экологические факторы, которые
в водоемах даже одной климатической зоны бывают различными. Среди
низших водорослей существует немало убиквистов, обитающих в водоемах
разнообразных типов и поэтому широко распространенных, часто незави-
симо от климата. Таковы, например, виды рода Scenedesmus. Однако хо-
рошо известно, что многие низшие водоросли развиваются только в узких
пределах колебаний физико-химических условий среды, вследствие чего
они могут даже служить своего рода биологическими индикаторами, т. е.
показателями условий, существующих в водоеме (см. раздел 6.4 и Прило-
жение 3).

Другим аргументом, выдвигаемым в защиту космополитизма пресно-
водных водорослей является факт отсутствия у многих низших водорослей
полового воспроизведения. Предполагают, что при этом темп видообразо-
вания снижается, вид имеет тенденцию оставаться постоянным и, в связи
с этим, получает более широкое географическое распространение. Считают,
что именно поэтому среди организмов, которым присуще только или пре-
имущественно бесполое размножение, число видов с обширными ареалами
больше, чем среди организмов, размножающихся строго сексуально. Од-
нако эти рассуждения не подтверждаются фактами, так как установить за-
висимость между способом размножения (полового или бесполого) и про-
тяженностью ареала не удается.

Рассмотренным выше аргументам в пользу космполитизма пресновод-
ных водорослей можно противопоставить факт существования довольно
значительного числа видов, приуроченных к разным географическим ра-
йонам или обладающих весьма ограниченным ареалом. Хорошо известным
(но далеко не единственным) примером водоема, богатого эндемиками, мо-
жет служить озеро Байкал, во флоре которого обнаружено 9 эндемичных
видов рода Draparnaldia Вогу, 6 — Chaetophora Schrank, 3 — Cladophora
Kütz. и множество видов диатомовых. По отношению к последним количе-
ство эндемиков здесь колеблется от 10 до 30 %. Если даже считать, что при
дальнейшем пополнении пробелов в еще слабо исследованной флоре ди-
атомовых многие эндемичные виды окажутся в действительности более
широко распространенными, то все же едва ли можно сомневаться в том,
что явление эндемизма у диатомовых водорослей встречается не так уж
редко. Ф. Гесснер и Р. Кольбе [435] утверждают, что число космополитов
среди диатомовых водорослей невелико. А. П. Жузе [114] отмечает, что
распространение диатомовых в общем показывает определенную зависи-
мость от географических причин, хотя среди них есть и космополиты.

Применительно к разным группам низших водорослей вопрос об их
географическом распространении решается по-разному. Согласно М. Ле-
февру [527], пресноводные перидинеи не являются космополитами и многие
их виды очерчены географически. По данным Е. Бижара [3471, среди видов
рода Pediastrum только часть встречается повсеместно, тогда как ДРУгие

имеют ограниченный ареал. Вопрос о географии синезеленых водорослей в
свое время подробно рассматривался А. А, Еленкиным [112]. Он справед-
ливо оспаривал необоснованную точку зрения о космополитизме большин-
ства синезеленых водорослей и убедительно показал плодотворность в ря-
де случаев применения географического метода к выявлению видов этого от-
дела. Особенно важными представляются соображения А. А. Еленкинао
наличии т. н. полувикарирующих видов синезеленых водорослей (редких
в Западной Европе, но господствующих в СССР), и его указание на то, что
при формальной возможности отождествления многих видов с западноевро-
пейскими, они все же сплошь и рядом показывают более или менее крупные
отличия от них, на выявление которых и должно быть обращено внимание
альгологов.

Можно утверждать, что закономерности географического распределе-
ния достаточно отчетливо выступают и у Desmidiales. Многие виды этого
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порядка приурочены к определенным географическим районам и могут
быть отнесены к эндемикам. В тропиках встречается ряд видов и даже ро-
дов, которые до сих пор не обнаружены в других частях земного шара (на-
пример, роды Phymatodocis Nordst., Ichtyocercus West). Род Streptonema
Wall, из Desmidiales известен лишь в Индии, Amscottia Grönbl. в Брази-
лии. Другие роды, например, Pleurotaenium Näg. имеют преимущественное
распространение в тропических странах. Среди одноклеточных родов Desmi-
diales имеется большое число видов, которые известны только в тропиках.
Например, в Бразилии число космополитов из Desmidiales очень ограни-
чено. В основном здесь произрастают специфические для Бразилии виды.
В то же время исследование в бразильских пробах представителей Volvo-
cales и Chlorococcales показало, что за немногими исключениями, здесь
встречаются космополиты. Значительным числом эндемичных видов Des-
midiales характеризуется также остров Мадагаскар. На некоторых океани-
ческих островах, находящихся на больших расстояниях от материков,
многие Desmidiales отсутствуют. Например, на Азорских островах не об-
наружены виду рода Micrasterias Ag. Большое количество эндемичных ви-
дов (более 50 %) указывается для видов рода Dunaliella Teod. Узкоэнде-
мичный характер распространения имеют все пресноводные виды десми-
диевых, большинство морских видов, а также ряд'гипергалинных видов ав-
стралийских и туркменских:

Отмечено зональное распределение определенных сообществ водорос-
лей, особенно из диатомовых и Desmidiales в районах Арктики [69, 170,
436]. В водоемах Западной Сибири также обнаружена широтная зональ-
ность в распределении водорослей. Причем здесь зональность проявляется
не только в различии видового состава сообществ, но и в особенности раз-
вития и продуктивности водорослей.

При подробном изучении отдельных видов Desmidiales можно легко
установить различие состава их сообществ в разных флористических об-
ластях мира. Так, например, сообщества Desmidiales альпийских болот
в горах отличаются от таковых в небольших низменных водоемах. Особые
сообщества Desmidiales образуются в узких влажных ущельях и на го-
лых или моховых поверхностях скал, обрызгиваемых водопадами. На рав-
нинах, где создаются сходные с горными экологические условия, образуют-
ся сходные ассоциации Desmidiales. Поэтому горные, или альпийские, ви-
ды встречаются также на равнинах, в олиготрофных болотах или в более
высоких широтах.

В пользу наличия зависимости распределения водорослей от географи-
ческих и экологических факторов говорит и возможность фитогеографиче:

ского районирования континентальных водоемов по альгофлоре. В этих
случаях речь идет, правда, не о географических границах расселения от-
дельных видов, но несомненно, что сама возможность такого районирова-
ния говорит в пользу того, что такая зависимость существует.

Весьма интересная трактовка проблемы географического распростра-
нения водорослей континентальных водоемов принадлежит Н. Н. Ворони-
хину [61—63], который полагал, что один и тот же вид в разных географи-
ческих районах различается по входящим в его состав элементарным
расам, или вариантам. Схожую мысль относительно высших растений.вы-
сказывал и Н. И. Вавилов [31]. Изучение элементарных рас очень перспек-
тивно с точки зрения флористической альгологии, причем особое значение
приобретает сравнительное исследование местных флор районов, различаю-
щихся климатически, а также параллельные исследования в одноименных
биотопах разных областей [61]. Кроме того, при современном уровне сие-
тематики водорослей трудно гарантировать, что тот или иной вид, найден^
ный в одном регионе, действительно идентичен встречаемым в другом ре-
гионе, так как в этих случаях не исключена возможность конвергенции.
Весьма возможно, что при значительном морфологическом сходстве, не
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дающем права говорить о разных видах, в пределах широко Распространен-
ных ÒODM имеется ряд различных физиологических рас, приуроченных к
раз„™Рчастям ареала Нельзя забывать и о видах-двойниках - вопрос со-

В е Р Ш в е Гл Н ;„Тв е р Н ем Ь я Й в ^ в Г Г и с п о л ь з о в а н и е м приемов сравнительной
флористики получены интересные данные, подтверждающие наличие> оп-
ределенных закономерностей в географическом распространении водород
лей Так, сравнение систематической структуры флор Desrmdiales двух
годных стран (Украинских Карпат и Крыма) и трех Физико-географических
областей равнинной части УССР показало не только сходство но и разли-
чие в соотношении ведущих родов, слагающих^ 6 o r a T C ™ ° r ^ H H " x _ e S :
Сходные соотношения ведущих родов равнинной части УССР свидетель
ствуют о единстве систематической структуры сравниваемых флор и нали-
чии общих региональных факторов, обусловливающих особеннойя струк
туры флор этих частей. Некоторые различия в этих соотношениях подчини
ются определенным географическим закономерностям. Прежде всего, на-
блюдается повышение роли господствующих родов в сложении флор ues-
midiales в направлении с севера на юг, а именно: Украинское Полесье
59,0 %; Лесостепь - 61,4; Степь - 68,0 %. Постепенно, с «вера на юг
уменьшается общая доля родов Euastrum Ehr Staurodesmus.Те Cosmo
astrum Pal.-Mordv., Raphidiastrum Pal.-Mordv., s P ° n Ä ? ™ " H £ '
и увеличивается доля родов Micrasterias С. Ag. Решит Breb. Несомненно,
что указанные закономерности определяются общими зональными клюй
тическими факторами. Сходные результаты были получены при исследова
нии флор других регионов СССР на примере других водорослей.

Таким образом, наличие определенных ботанико-геогр^афических за
кономерностей в распространении пресноводных водорослей, подтвержде
но многочисленными исследованиями; представление о космополитам
большинства пресноводных водорослей следует считать ошибочным.

ГЕОГРАФИЯ ПОЧВЕННЫХ ВОДОРОСЛЕЙ

Определенным закономерностям зонального характера подчинено Распро-
странение почвенных водорослей. В данном случае зональность Щюявл*
ется в распространении сообществ. На больших континентах с Рав™нныи
рельефом, в частности на территории СССР, хорошо выражена зональное«
в распределении почв и растительности, которая находит 0 T P a Ä „ e H " e "
зональности водорослевых сообществ. По мере перехода от одной почве
но-растительной зоны к другой меняются состав и количество потаен»
водорослей, характер их приспособления к жизни в почве, при этом »
ставе сообществ наблюдаются определенные закономерные изменения,
ряду с убиквистами, встречающимися повсюду, в разных почвах полу
преобладание разные группы водорослей. Из всех зональных почв н а и " "
шим разнообразием водорослей отличаются дерново-подзолистые, А
обнаруживаются разнообразные синезеленые, зеленые, желтозеленые А
атомовые, причем зеленые и синезеленые представлены равным числи«
дов. К северу и к югу от мест залегания этих почв уменьшается оощее ^
ло видов водорослей; к северу — главным образом за счет диатомода
синезеленых, к югу — за счет зеленых, желтозеленых и диатомовьIA. ^
повременно изменяется относительная роль отдельных системати ^
групп в формировании сообществ. Роль зеленых, которые г о с п о д с 1 ^ о н Ы )

тундровых почбах и сильно развиты в почвах дерново-подзолистой ^
неуклонно уменьшается с севера на юг; одновременно уменьшается
ло видов синезеленых. прления

Есть некоторые сведения и о вертикальной зональности РаспРВДе' с и з-
почвенных водорослей в горных массивах. Так, на Западном нам t tV Q Д 0

менением почв и растительности по мере увеличения высоты от &



3930 м н. у. м. уменьшается разнообразие водорослей. В. Апеннинах Цент-
ральной Италии наибольшее разнообразие водорослей с доминированием
синезеленых обнаружено в почве высокогорного пастбища на высоте
2500 м н. у. м. Здесь же отмечена и наибольшая численность —
1 млн 399 тыс. зачатков водорослей в 1 г почвы. Из них 50 % синезеленых,
48 % диатомовых и 2 % зеленых. На меньших высотах, особенно в зоне ле-
сов на кислых почвах, повышается численность зеленых водорослей за счет
снижения роли синезеленых. На больших высотах, при переходе к ниваль-
ному поясу, численность водорослей также уменьшается. В Восточных
Альпах, при движении вверх от 3000 до 3800 м н. у. м., обнаружено резкое
сокращение числа видов водорослей.

В описанных случаях зональная смена сообществ водорослей обуслов-
лена совокупным влиянием нескольких взаимообусловленных факторов:
климатических условий, свойств почвы и состава растительности. Таким
образом, в горных местностях сообщества почвенных водорослей особенно
разнообразны в связи с разнообразием почв, растительности и микрокли-
матических условий.

В целом, если сравнивать флористические списки водорослей, выяв-
ленных в почвах разных стран, то обнаруживается их значительное сход-
ство. Однако сравнение водорослевых сообществ дает четкую картину при-
уроченности отдельных группировок водорослей к определенным почвенно-
климатическим условиям, т. е. к определенным биогеоценозам. Молено
полагать, что географическое распространение почвенных водорослей под-
чиняется законам распространения высших растений [62].

Следует подчеркнуть, что далеко не все почвы и растительные форма-
ции земного шара изучены в альгологическом отношении. Более подробное
исследование почвенных водорослей несомненно углубит представления о
закономерностях развития водорослей в различных целинных почвах.

ГЕОГРАФИЧЕСКИЙ ЭЛЕМЕНТ ФЛОРЫ

Следующим не менее важным аспектом географии водорослей является
вопрос об установлении ареалов отдельных видов водорослей и приме-
нимости к водорослям такого фитогеографического понятия, как географи-
ческий элемент флоры, который характеризуется типом ареала. Следует
подчеркнуть, что для водорослей морей и океанов фитогеографическая при-
надлежность видов устанавливается гораздо легче, чем для пресноводных.
Фитогеографический анализ водорослей морей является обязательным эле-
ментом анализа морской флоры. Такой анализ в значительной мере облегча-
ется наличием разработанного фитогеографического (зонального) райони-
рования прибрежной полосы Мирового океана [121]. Для континентальных
водоемов такого районирования нет в связи с отсутствием сведений об аре-
алах многих видов пресноводных водорослей, что объясняется недостаточ-
ной изученностью флоры водорослей многих территорий земного шара.
Однако некоторый опыт установления ареалов хорошо изученных видов
пресноводных водорослей и определения их фитогеографической принад-
лежности уже имеется.

Интересные закономерности отмечены в географическом распростра-
нении водорослей порядка Desmidiales в районе Полярного Урала [170].
Там наблюдается постепенное снижение с запада на восток роли видов ат-
лантического или океаническо-маритимного комплекса и повышение ро-
ли видов Micrasterias в южном или западном направлении. В материалах
из этого района обнаружено много видов порядка Desmidiales с аркто-аль-
пийским типом распространения. Наблюдения над Fuastrum montanum
W. et G. S. West, который первоначально был определен как аркто-альпий-
ский вид, показали, что на самом деле этот вид имеет бореально-альпийский
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тип распространения. Он встречается не только в высокогорных областях
Британских островов и Фенноскандии, но и Голландии, северных областей
ФРГ и ГДР, Швеции, а также в Альпах, Татрах, а в Болгарии и на Корси-
ке был обнаружен на высоте 2000 м н. у. м. Здесь можно провести параллель
с аналогично распространенными высшими растениями, которые рассмат-
риваются в качестве ледниковых реликтов.

Исследования в данной области внесли новое в представления об арк-
то-альпийских видах Desmidiales [566]. Некоторые виды этого порядка,
рассматриваемые как арктические или аркто-альпийские, были найдены в
тропиках и субтропиках, в горах на высоте 1000 м н. у. м. и ниже. Пола-
гают [566], что эти виды происходят из северных районов земного шара и их
следует рассматривать как пришельцев и останцев. Продвинутые на протя-
жении геологических эпох на экватор, они сохранились здесь лишь в гор-
ных районах, где существует суровый климат.

Первая попытка классификации географических элементов на примере
Desmidiales сделана при анализе флоры УССР [242]. Приведенные выше
факты о проявлении широтной зональности в географическом распростра-
нении водорослей позволили положить в основу географического анализа
флоры Desmidiales УССР зональный принцип классификации географиче-
ских элементов, приняв классификационную схему географических эле-
ментов, разработанную для лишайников [238]. Для флоры Desmidiales
УССР установлено 8 географических элементов: аркто-альпийский,__ мон-
танный, бореальный, бореально-монтанный, бореально-арктический, им-
моральный, понтический и мультирегиональный. Как видно из названии
этих географических элементов они выделены на основе современных аре-
алов видов и в зависимости от той растительно-климатической зоны, в ко-
торой они наиболее распространены. Дальнейшие исследования в этом
направлении, несомненно, приведут к важным и интересным выводам, по-
зволят решить многие вопросы географии водорослей.

б. РОЛЬ ВОДОРОСЛЕЙ В ПРИРОДЕ

Повсеместно распространенные в природе водоросли входят в состав раз-
нообразных гидро- и геобиоценозов, вступая в различные формы взаимо-
связей с другими организмами, принимая участие в круговороте веществ.
В триаде групп организмов, осуществляющих круговорот веществ в природе
(продуценты — консументы — редуценты), водоросли вместе с аутотроф-
ными бактериями и высшими растениями составляют звено продуцентов,
за счет которого существуют все остальные бесхлорофиллыше нефотосин-
тезирующие организмы нашей планеты.

РОЛЬ ВОДОРОСЛЕЙ В БАЛАНСЕ ЖИВОГО ВЕЩЕСТВА

Роль водорослей в общем балансе живого вещества Земли определяется их
количественным развитием, которое колеблется в больших пределах в за-
висимости от условий конкретного местообитания и сезона года. Так, био-
масса фитопланктона в арктических морях может достигать 6—14 г/м3 воды,
в Каспийском море в среднем равна 1—3 г/м3, а в приустьевой зоне подни-
мается до 100—140 г/м3, в Азовском — в летние месяцы — до 270 г/м .
В днепровских водохранилищах при «цветении» воды в летние месяцы био-
масса водорослей может составлять 500 г/м8 [265] и более [201].

Дойные водоросли в Баренцевом море у Мурманского побережья да-
ют 4,5—15 кг сырой массы на 1 м2, в отдельных случаях — до 30 кг/ыi . в

Черном море их биомасса в среднем составляет 3 кг/м2. У побережья Шот-
ландии биомасса морских водорослей варьирует в пределах 20—45 т/гаг
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в некоторых районах Антарктиды она составляет в среднем 70 т/га, у Ка-
лифорнийского побережья — 100 т/га. В пресных водоемах биомасса дон-
ных водорослей обычно меньше, и только в случаях массовых разрастаний
видов Cladophora сырая масса может составлять около 3 кг/м2.

Благодаря высокой скорости самовозобновления продукция водорос-
лей (определяемая как прирост биомассы организмов за определенный про-
межуток времени в расчете на единицу площади) иногда во много раз пре-
вышает их биомассу. Годовая продукция фитопланктона в Баренцевом море
определяется в 30—50 т органического вещества (в сырой массе) на гектар,
донных водорослей — до 231 т/га. В Черном море продукция донных во-
дорослей несколько ниже: от 77 т/га в год в открытом море до 170 т/га в год
в защищенных местах. Суточная продукция океанов колеблется от сотых
долей грамма до 3 г связанного углерода на 1 м2. Самые высокие значения
продукции Гыли зарегистрированы у западного побережья Южной Афри-
ки в водах Бенгальского течения: 6 т С/га в год. Самые низкие значения от-
мечаются в тропических районах океанов: 1—2 кг С/га в год.

Продуктивность пресных водоемов (особенно по фитобентосу) значи-
тельно ниже, чем морей и океанов. Во вневодных местообитаниях продук-
ционная роль водорослей обычно несоизмерима с ролью высших растений,
хотя продукция почвенных водорослей по первым приблизительным расче-
там составляет 54—642 кг/га в год, во много раз (на 720—32 000 %) превы-
шая их биомассу в почве [327]. Тем не менее основной вклад в общую про-
дукцию органического углерода на Земле принадлежит водорослям, оби-
тающим в воде, где их место и роль в биоценозах сравнимы с таковыми
высших растений на суше.

Средняя первичная продукция (продукция первичного звена пищевой
цепи водного биоценоза, которое представлено водорослями) океанов, оп-
ределенная радиоуглеродным методом, составляет 550 кг С/га в год [659].
Она в 2,5 раза меньше по сравнению с продуктивностью суши, На суше та-
кая продуктивность отмечается лишь в пустынях. Однако благодаря
необозримым просторам Мирового океана, занимающего свыше 70 %
поверхности Земли, суммарная величина его первичной продукции состав-
ляет 550,2 млрд т (в сырой массе) в год, превышая суммарную биомассу
водорослей (1,7 млрд т) в 306 раз. Согласно оценкам разных ученых, вклад
водорослей в общую продукцию органического углерода на нашей планете
составляет 26—90 % [80, 109, 180, 290].

РОЛЬ ВОДОРОСЛЕЙ В БАЛАНСЕ КИСЛОРОДА

Не меньшее значение имеет также то, что в водной среде водоросли явля-
ются единственными продуцентами свободного кислорода, необходимого
для дыхания водных организмов, как животных, так и растений. Аэроб-
ный тип дыхания преобладает в энергетике водных экосистем, а содержание
кислорода в воде нередко намного ниже нормального [156]. По образному
выражению В. И. Вернадского, борьба за существование в гидросфере —
это борьба за кислород. Поэтому роль водорослей как основных продуцен-
тов органической пищи и кислорода в водных экосистемах Земли трудно
переоценить. От их жизнедеятельности в значительной степени зависит об-
щая биологическая продуктивность водоемов и их рыбопродуктивность
[70, 132]. Являясь источником пищи и кислорода, заросли водорослей в Ми-
ровом океане служат пристанищем и-защитой для многочисленных видов
животных, местом нереста рыб. Наблюдениями над прибрежными заросля-
ми Cystoseira barbata (Good, et Wood.) Ag. в Новороссийской бухте на Чер-
ном море установлено, что столб воды диаметром 15 см и высотой 35 см
Объемом 5 л с кустом этой водоросли содержит 150—250 экземпляров
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моллюсков, 300—500 клещей, 34—56 тыс. ракообразных -— всего до 60 тыс.
особей. Наряду с беспозвоночными в зарослях С. barbata обитают многие
виды рыб.

Водоросли, кроме того, играют большую роль в общем балансе кисло-
рода на Земле. Вклад наземной растительности не дает длительной чистой
прибавки к глобальному балансу кислорода, так как на суше высвобожда-
емый при фотосинтезе кислород расходуется примерно в таком же количест-
ве микроорганизмами, разлагающими органический опад. В водоемах же
разложение отмерших организмов идет в основном на дне анаэробным пу-
тем. Возмещение кислорода, непрерывно отчуждаемого из атмосферы в
результате процессов горения, возможно только благодаря активности фи-
топланктона. Океаны служат главным регулятором баланса кислорода ат-
мосферы. Этому способствует и то, что содержание кислорода в самом верх-
нем слое воды, активно участвующем в обмене, может быть в 2—3 раза вы-
ше, чем в воздухе.

ВОДОРОСЛИ — КОМПОНЕНТ БИОЦЕНОЗОВ,
АГЕНТЫ САМООЧИЩЕНИЯ ОКРУЖАЮЩЕЙ СРЕДЫ
И ПОЧВООБРАЗОВАТЕЛЬНЫХ ПРОЦЕССОВ

Водоросли являются источником разнообразных химических соединений,
выделяемых в окружающую среду, в том числе биологически активных
веществ. Оказывая регуляторное воздействие на развитие других организ-
мов, они участвуют в процессах формирования гидробиоценозов, влияют
на органолептические показатели воды, на формирование качества природ-
ных вод [133, 276, 319]. Обогащая воду кислородом, необходимым для жиз-
недеятельности аэробных бактерий, водных грибов и других организмов —
активных агентов самоочищения загрязненных естественных вод, многие
виды водорослей вместе с тем принимают непосредственное участие в утили-
зации некоторых органических соединений, солей тяжелых металлов, ра-
дионуклидов, очищая, облагораживая окружающую среду. С другой сто-
роны, при массовом развитии водоросли могут быть причиной вторично-
го биологического загрязнения и интоксикации природных вод [70, {8,
123, 319].

В наземных местообитаниях водорослям наряду с другими микроор-
ганизмами принадлежит роль пионеров растительности. Исследования раз-
личных горных массивов показали, что в условиях отсутствия органиче-
ского вещества поверхность выветривающихся пород заселяется прежде
всего микроколониями одноклеточных водорослей и сопутствующих им
бактерий, образующими т. н. горный загар. Нередко также комплексы во-
дорослей й бактерий обнаруживают способность к усвоению молекуляр-
ного азота. Таким образом за счет углекислого газа и азота атмосферы про-
исходит первичное накопление органических веществ. Кроме скальных
пород, подобные явления наблюдались на вулканическом пепле, на без-
жизненных минеральных субстратах антропогенного происхождения (зо-
лотоотвалы, пылящие промышленные отходы, шлаки и другие промышлен-
ные отвалы). На территориях, по той или иной причине лишенных расти-
тельности и почвенного покрова, формируются примитивные почвы, в
образование которых водоросли нередко вносят существенный вклад, обра-
зуя начальную стадию сукцессии. Обсуждается значение почвенных во-
дорослей в процессах формирования структуры, плодородия почвы, повы-
шения ее влагоемкости, противоэрозионной стойкости [85, 327].
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ЕСТЕСТВЕННО-ИСТОРИЧЕСКОЕ ЗНАЧЕНИЕ ВОДОРОСЛЕЙ
В ЭВОЛЮЦИИ АТМОСФЕРЫ И БИОСФЕРЫ ЗЕМЛИ

Велика историческая роль водорослей — древнейших фотоавтотрофных
организмов нашей планеты. Их ископаемые остатки, обнаруженные в ар-
хейских породах Южной Африки, имеют возраст 3,2 млрд. лет. Открытие
их в корне изменило прежние представления о времени возникновения
жизни на Земле. Считают, что это событие произошло около 4 млрд лет то-
му назад, почти одновременно с возникновением водной оболочки Земли
[166]. В первичной атмосфере Земли, которая в основном состояла из па-
ров воды, углекислого газа, азота, диоксида серы, аммиака, метана и со-
ляной кислоты, преобладали восстановительные процессы. Существую-
щий в настоящее время т. н. озонный щит планеты, образовавшийся из кис-
лорода, в первичной атмосфере отсутствовал. Жесткое ультрафиолетовое
излучение Солнца, приносившее на поверхность Земли значительное ко-
личество коротковолновой энергии, проникало в воду вплоть до 10-Метро-
вой глубины.

Появление синезеленых водорослей положило начало эре фотосинтеза,
история которой запечатлена в отложениях железных руд, состоящих из
чередующихся слоев богатых и бедных оксидами железа. Образование по-
следних связывают с периодами бурного и менее интенсивного выделения
кислорода фотосинтезирующими прокариотами. Когда количество кисло-
рода, выделяемого водорослями, превысило способность водной среды к
его связыванию, газ начал накапливаться на поверхности океана. Восста-
новительные свойства атмосферы стали превращаться в окислительные.
Постепенно в атмосфере Земли сформировался слой озона, защитивший
поверхность планеты от жесткого ультрафиолетового излучения Солнца.
Когда концентрация кислорода увеличилась до десятой доли от современ-
ной, жизнь начала завоевывать сушу. Таким образом, возникновение кис-
лород-содержащей атмосферы, выход живых существ на сушу и развитие
аэробных форм жизни, доминирующих ныне на нашей планете — все это
результаты жизнедеятельности древнейших фотосинтезирующих организ-
мов — прокариотических водорослей. Прокариотам (как водорослям, так
и бактериям) принадлежит важная роль в фиксации атмосферного азота,
перевода его в связанную форму, доступную всем остальным живым су-
ществам планеты.

В настоящее время осознано большое естественно-историческое зна-
чение водорослей в развитии растительного мира, в возникновении эука-
риотической клетки, положившей начало разнообразному и вездесущему
царству эукариот [95, 192]. В связи с этим совсем недавно стало осознавать-
ся непреходящее научно-методологическое значение водорослей как «жи-
вых ископаемых», осколков давно исчезнувших с лица Земли флор, «жи-
вых свидетелей» эволюции органического мира в познании путей и законо-
мерностей его эволюции, в воссоздании научной картины мира.

ВОДОРОСЛИ КАК ГЕОЛОГИЧЕСКИЙ ФАКТОР

Массовое развитие водорослей в прошедшие геологические эпохи привело
к образованию мощных толщ горных пород. Во многих районах земного
шара распространены толщи своеобразных известняков, получивших на-
звания тлойчатые известняки», «скарлуповатые породы» или «стромато-
литы» (рис. 5.1). Это постройки колоний древнейших синезеленых водорос-
лей, которые извлекали из воды растворенные соли кальция и откладыва-
ли в слизистых чехлах своих нитей зерна кальцита. За многие тысячеле-
тия водоросли образовали толщи известняков мощностью до 1100 м,
простирающиеся иногда на несколько километров. Такие отложения извест-
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ны в Австралии, в Западной
Европе, Восточной Сибири, в
Китае, Маньчжурии, Экватори-
альной Африке, Канаде, США
и др. По находкам строматоли-
тов сейчас определяют береговые
линии давно исчезнувших морей
и океанов, ведут поиски полез-
ных ископаемых.

Наиболее грандиозные гео-
логические образования, соз-
данные живыми организмами,—
это подводные скалы или рифы,
особенно широко распространен-
ные в тропической части Тихого

Рис. -5.1. Строматолитовый известняк океана, но известные также в
в продольном разрезе Индийском и Атлантическом

океанах, в Красном море. Об их
грандиозности можно судить по Большому Барьерному рифу, который
тянется почти на 2 тыс. км вдоль северо-восточного берега Австралии.
Рифы — это острова и целые архипелаги, на которых живут люди; -в
рифах находят пищу и убежище миллиарды живых существ — обитателей
морей и океанов. Наряду с животными, древнейшими рифостроителями
являются водоросли, способные концентрировать в своем теле карбонат
кальция; это преимущественно красные, некоторые зеленые и синезеле-
ные. Если кораллы, как правило, растут на глубине 10—20 м, то водо-
росли обычно поселяются ближе к поверхности, образуя гребни рифов.
Мощные толщи известняков (до 1000 м), представляющие собой водоросле*
во-коралловые рифы юрского периода, обнаружены в Альпах. Рифовые
постройки красных водорослей образовали в Крыму живописные верши-
ны Яйлы, Ай-Петри и др. Скалистые холмы, тянущиеся вдоль Восточных
Карпат в районе Днестра, известные под названием Толтры,—это древ-
ний барьерный риф, построенный в основном красными водорослями в
прибрежной полосе тепловодного неогенового моря.

В третичных отложениях Киргизии и Тувы обнаружены харациты —
известняки, сложенные почти исключительно обызвествленными оого-
ниями харовых водорослей 1. В штате Колорадо раннедевонские хара-
циты образуют 12-метровый пласт, простирающийся на 240 м.

В образовании меловых пород, кроме фораминифер, принимали уча-
стие золотистые водоросли из порядка Coccolithales. С помощью электрон-
ного микроскопа установлено, что меловые породы почти на 95 % состоят
из кокколшпов (частиц известкового панциря этих водорослей), размеры
которых не превышают 10 мкм.

Из массового скопления панцирей диатомовых водорослей образова-
лись диатомиты, мощность которых местами достигает нескольких со-
тен метров. Крупные залежи диатомитов, имеющих промышленное зна-
чение, обнаружены в США, Франции, ФРГ, Алжире, в СССР - в Тюмен-
ской области, в Поволжье, Приморском крае, на восточном склоне Урала,
Кавказе, Сахалине.

Водоросли явились исходным материалом для образования жидки
и твердых нефтеподобных соединений — сапропелей, горючих сланцев!
углей, возможно также нефти. Сапропель — однородная желеобраз-
ная жирная масса желтого, зеленого, бурого с оливковым оттенком или
почти черного цвета, образовавшаяся в результате длительного химиче-
ского преобразования органического вещества отмерших пресноводных или

1 Диаметр отдельного оогония обычно не превышает 1 мм.
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солоноватоводных организмов, преимущественно планктонных водорослей.
Запасы сапропелей только в СССР исчисляются сотнями миллиардов
тонн. Считают, что сапропели явились предшественниками нефти и неко-
торых горючих сланцев. Горючие сланцы Ленинградской области, Эсто-
нии, Минусинской котловины обязаны своим происхождением древним
синезеленым водорослям из родов Gloeocapsomorpha и Gloeocapsithos.
За счет органического вещества синезеленых, в массе развивавшихся в
континентальных водоемах в карбоновое время, возникли гумусово-сапро-
пелевые угли — богхеды. Залежи их открыты в Подмосковье, на Южном
Урале, в Шотландии и Пенсильвании. Многие месторождения нефти (на-
пример, в Башкирии, Иране, США) связаны с древними рифами, создан-
ными водорослями, кораллами и мшанками. Не исключено, что нефть
образовалась из массы органического вещества водорослей, населявших
древние морские бассейны [72].

Таким образом, развиваясь в массовом количестве и участвуя в обра-
зовании горных пород, водоросли явились мощным геологическим факто-
ром. Эта их деятельность местами продолжается и в наше время. В тро-
пических морях наблюдается чрезвычайно быстрый рост красных водо-
рослей из семейства Corallinaceae, слоевища которых ежегодно удлиня-
ются на 24—26,5 см. Имеются наблюдения, что судоходные каналы глу-
биной 2 м, проложенные через рифы, полностью зарастают красными
водорослями в течение 10 лет. Еще быстрее растет зеленая водоросль из
рода Halimeda Lamour. Ha аттоле Фунафути (острова Эллис) прирост
халимеды за 2,5 месяца составил в высоту 55 см, в диаметре 8 см. Слоеви-
ща этой водоросли сплошь оплетают коралловые рифы.

В теплых 'морях и океанах нередко наблюдается массовое развитие
планктонных золотистых водорослей (из порядка Coccolithales) числен-
ность которых в тропической части Тихого океана местами достигает
1 685 000 экземпляров в 1 м3 воды. Клетки этих водорослей, извлекая
растворенные в воде соли кальция, используют их для построения своих
панцирей. Отмирая, клетки опускаются на дно, их клеточные покровы
распадаются на отдельные известковые образования — кокколиты. Так
происходит образование кокколитовых илов.

Колоссальной энергией размножения обладают диатомовые водо-
росли. Удвоение числа их клеток может происходить в природе каждые
4 ч, в условиях опыта число клеток за 8 ч увеличивалось в 10 раз. Во вре-
мя массового развития диатомовых, сопровождающегося «цветением» во-
ды, численность диатомей в поверхностном слое воды может достигать
12 млн клеток в 1 л. Расчеты показывают, что в Мировом океане эти мик-
роскопические водоросли ежегодно извлекают из воды и используют на
построение своих панцирей до 154 • 10е- т кремнезема. Отмирая, клетки
диатомей опускаются на дно водоемов, где постоянно накапливается оса-
док, состоящий из их панцирей. Предполагают, что за 1000 лет может отло-
житься слой осадков толщиной 7,5—30 см.

Наряду с созидательной деятельностью водорослей следует упомянуть
об их участии в процессах выветривания горных пород. Особенно интенсив-
ную коррозионную способность проявляют синезеленые водоросли. К эко-
логической группе сверлящих водорослей принадлежат также некоторые зе-
леные и красные водоросли. Процессы биологического выветривания скаль-
ных массивов осуществляют эпилитжеские и эндолитические сообщества.
Среди эндолитов различают хазмолшпы, которые заселяют расщелины кам-
ней, образовавшиеся под влиянием физических причин, и эндолитофиты,
которые поселяются в щелях, образованных растворяющим действием кис-
лот, выделяемых самими водорослями (азотной, щавелевой и др.). Прямое
эрозионное действие водорослей наблюдается до глубины 1,5 м. Разрушая
минеральный субстрат, водоросли получают из него необходимые мине-
ральные соли. Например, диатомовые способны извлекать необходимую
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им кремниевую кислоту из различных минералов, разрушая каолиновое
ядро алюмосиликатов и освобождая гидроксид алюминия. Эксперимен-
тально установлена способность водорослей разрушить мусковит, биотит
и другие минералы.

ВОПРОСЫ ОХРАНЫ ВОДОРОСЛЕЙ

Являясь неотъемлемой частью природных экосистем, водоросли сыграли
и продолжают играть важную историческую роль в развитии природы на
нашей планете. Как и другие ее компоненты, они нуждаются в тщательном
изучении и охране. Многочисленные факты свидетельствуют о сильнейшем
давлении на них антропогенного фактора. Многолетние наблюдения над
флорой водорослей и водными экосистемами демонстрируют высокие темпы
сукцессионных процессов в водной среде [201, 335]. Об этом свидетель-
ствует также высокая чувствительность многих стенотопных видов водо-
рослей к воздействию факторов внешней среды, на чем базируется их ши-
рокое использование в качестве биологических индикаторов и тест-объек-
тов (см. раздел 6.4). Учитывая важную роль водорослей в природе, их
непреходящее историческое, научно-методологическое и практическое зна-
чение, разработка принципов и методов их охраны является неотложной
задачей. Между тем вопросам охраны генофонда низших фотоаутотрофных
растений все еще уделяется мало внимания [301].

В первую очередь нуждаются в охране морские водоросли-макро-
фиты, являющиеся объектом промысла или страдающие в результате мор-
ской нефтедобычи. Принципы и методы их охраны, по-видимому, не будут
существенно отличаться от разработанных для высших растений. В неко-
торых странах (Норвегия, Франция и др.) уже существует законодательст-
во, ограничивающее траловый промысел водорослей, вызвавший резкое
сокращение запасов рыбы, до восстановления подводной растительности.

Охрана микроводорослей должна базироваться на общих мероприяти-
ях по охране окружающей среды от загрязнений, оптимизации ландшафтов,
стабилизации существующих экосистем. Индивидуальная охрана отдель-
ных видов микроводорослей и их местообитаний, по-видимому, малоэффек-
тивна. Поэтому большое значение приобретает метод научного прогнози-
рования последствий деятельности человека, научной экспертизы природо-
изменяющих проектов. Актуальным также является создание государствен-
ных коллекций культур микроводорослей и банков их генов. Необходима
разработка критериев и составление списков редких и исчезающих
видов водорослей, которые могут оказаться полезными при обосновании
необходимости охраны какого-то конкретного участка территории или ак-
ватории. Поскольку охране подлежат не отдельные экземпляры водоро-
слей, а их популяции, необходимо специальное изучение этих популяции,
их вегетационных циклов, географического распространения, изменчиво-
сти в зависимости от конкретных факторов окружающей среды, в первую
очередь антропогенных.

6. ХОЗЯЙСТВЕННОЕ ЗНАЧЕНИЕ ВОДОРОСЛЕЙ

Водорослям отводят важную роль в решении ряда глобальных проблем,
волнующих все человечество, в том числе продовольственной, энергетиче-
ской, охраны окружающей среды, освоения космического пространства,
недр Земли, богатств Мирового океана, изыскания новых источников про-
мышленного сырья, строительных материалов, фармацевтических пре-
паратов, биологически активных веществ, новых объектов биотехнологии
[107, 172—174, 266, 293, 301, 490].
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6.1. Роль водорослей в решении
продовольственной проблемы

6.1.1. Водоросли как продукт питания

Одна из наиболее острых проблем, стоящих в настоящее время перед чело-
вечеством,— недостаток продовольствия, в первую очередь пищевого и
кормового белка. Согласно данным ФАО при ООН в развивающихся стра-
нах свыше 700 млн человек (из них 30 % дети в возрасте до 10 лет) ведут
полуголодный образ жизни. Нормального питания лишены более 30 %
людей в Латинской Америке, около 60 % в Азии. Согласно прогнозу,
к 2000 г., когда население Земли превысит 6 млрд человек, а производ-
ство продуктов питания удвоится, эта проблема решена не будет, ибо
прирост производства пищи на одного человека не превысит 15 % при
увеличении ее стоимости по крайней мере в 2 раза [235]. Поэтому пробле-
ма продовольствия, обеспечения растущего населения планеты полноцен-
ным питанием стала важным экономическим, социальным и политическим
фактором в современном мире. В связи с этим растет интерес к новым не-
традиционным источникам белков, жиров, углеводов, витаминов, фермен-
тов и других физиологически активных веществ [275 и др.].

По своим пищевым качествам водоросли не только не уступают извест-
ным сельскохозяйственным культурам, но в некоторых отношениях даже
превосходят их. Они содержат высокий процент белка (до 70 % сухой мас-
сы), включающего все аминокислоты, необходимые для нормального пита-
ния человека, в том числе незаменимые [173, 174 и др.]. Благодаря этому
белки водорослей могут дополнять белки продуктов, содержащих мало ли-
зина и треонина. Выход белка на единицу площади за единицу времени при
выращивании водорослей на 1—3 порядка превышает таковой по сравне-
нию с другими традиционными источниками (бобовые, злаки, крупный рога-
тый скот и др.) [491].

Учитывая все возрастающий дефицит белков в продуктах питания (по
данным Всемирной организации здравоохранения в 1980 г. он составлял
3,5 млн т, а к 2000 г. увеличится до 60 млн т) водоросли как дополнитель-
ный источник белковых веществ представляют большой интерес.

Водоросли — богатейший источник витаминов (тиамина, рибофлави-
на, фолиевой, никотиновой и аскорбиновой кислот, ß-каротина), микро-
элементов и других физиологически активных веществ [20, 173, 174, 195].
Содержание витаминов в 100 г зеленой водоросли Chlorella Beijer. превы-
шает суточную потребность в них человека. Поэтому рекомендуют вводить
водоросли в рацион больных сердечно-сосудистыми и желудочными забо-
леваниями.

Большим преимуществом водорослей является физиолого-биохими-
ческое разнообразие и лабильность их химического состава, позволяющие
осуществлять управляемый биосинтез ценных химических природных со-
единений. Так, в одной и той же культуре водорослей, в зависимости от
условий выращивания, можно получить биомассу с содержанием белков 8—
58 %, углеводов — 6—37 и жиров — 4—85 %. В зависимости от условий
выращивания в значительной степени изменяется также содержание свобод-
ных аминокислот, пигментов, витаминов, микроэлементов [22, 195, 281].

Водоросли, особенно микроскопические, характеризуются наиболее
высоким КПД усвоения световой энергии по сравнению с другими фотосин-
тезирующими организмами [22, 23]. Многие виды способны к миксотрофиз-
му [169] и эффективной утилизации света низкой интенсивности. Это по-
зволяет снизить энергетические затраты на единицу получаемой продукции.

Продуктивность водорослей, особенно микроскопических, приближа-
ется к потенциально возможной. В закрытых, полностью автоматизирован-
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ных опытных установках (космического назначения) при искусственном
освещении продуктивность хлореллы составляет 100—140 г сухого веще-
ства на 1 м2 в сутки [22, 23]. Это соответствует 1000—1400 кг/га (в сухой
массе) в сутки или 360—500 т/га в год. Средняя продуктивность микрово-
дорослей при их массовом культивировании в установках открытого^ типа
при естественном освещении находится в пределах 14—35 г/м2 (в сухой мас-
се) в сутки, максимальная достигает 60 г/м2 в сутки. Если исходить из сред-
ней суточной продуктивности 20 г/м2 и продолжительности вегетационного
периода 6 месяцев, среднегодовая продуктивность установок этого типа
должна составить 72 т/га (в сухой массе) в год. Практически такая продук-
тивность (50—80 т/га в год) достигнута в разных странах в открытых куль-
тиваторах разного типа [3, 345, 617, 628]. Культивирование видов рода
Spirulina Turp. позволяет получать 128 т белка на гектар в год [615]. Таким
образом, продуктивность культуры микроводорослей на порядок выше по
сравнению с продуктивностью пшеничного поля [3]. Продуктивность план-
таций морских водорослей составляет 60—120 т/га (в сырой массе) в год.

Водоросли не являются конкурентами высших растений, поскольку
их выращивание может осуществляться в водоемах и искусственных уста-
новках на площадях, не пригодных для земледелия; их культура менее
зависима от климатических условий по сравнению с культурой наземных
растений. Не следует забывать также об огромных ресурсах Мирового оке-
ана для получения пищи и кормов [235, 699].

Макроскопические морские и пресноводные водоросли используются
человеком в качестве пищевых и кормовых продуктов еще с XIII ст. [564].
В настоящее время известно около 170 видов съедобных макроскопических
водорослей, из них 81 вид красных, 54 бурых, 25 зеленых, 8 синезеленых •
[625]. Интенсивное использование морских водорослей-макрофитов в хо-
зяйственных целях (в Калифорнии, например, в подводных «лесах» Macro-
cystis Ag. ежегодно собирают до 150 тыс. т биомассы) исчерпало их при-
родные запасы и привело к необходимости их искусственного выращива-
ния [337, 699, и др.]. Поэтому в последние 30 лет значительное развитие
получила аквакультура водорослей [298, 687 и др.]. В частности, в до-
вольно больших количествах выращиваются виды родов Porphyra Ag.,
Laminaria Lamour., Undaria Suring., Macrocystis Ag., Gelidium Larnour.,
Gracilaria Grév., Pterocladia J . Ag., Monostroma Thur., Rhodymenta Grev.,
Eucheuma J. Ag., Chondrus Stack., Ulva L., Enteromorpha Link, Spirulina
Turp. и др. [293]. Среди них наибольшее пищевое значение имеют виды ро-
да Porphyra. Их начали выращивать в Японии еще в XVII ст,, и в настоя-
щее время по объему культивирования они занимают первое место в мире
[625]. В 1945—1951 гг. урожай видов Porphyra составлял 3 тыс. т/год,, в
1969—1970 гг.— около 18 тыс. т, в последующие —свыше 100тыс. т [adii.
Только в Японии ежегодная продукция водорослей в целом возросла с
310 тыс. т в 1960 г. до 690 тыс. т в 1978 г. Из 10 млн т морских продуктов,
получаемых в этой стране ежегодно, 1 млн т поступает за счет аквакульту-
ры. Уже сейчас в пищевом рационе японцев водоросли составляют почти

Предполагают, что в будущем доля водорослей в пищевом рационе че-
ловека будет неуклонно возрастать. Полученные в Японии штаммы и япон-
ские технологии аквакультуры широко используют в других странах:
США, Канаде, Франции, Норвегии, Дании, Великобритании [293]. В на-
шей стране морские водоросли выращивают в дальневосточных морях, на
Черном, Белом и Баренцевом морях [155, 298]. Их используют в качестве
пищевого продукта как в свежем, так и в консервированном виде, а также
при изготовлении хлебобулочных и кондитерских изделий.

Целесообразность использования морских водорослей в качестве пи-
щевых и кормовых продуктов, а также источников промышленного сырь»
в настоящее время не вызывает сомнений [293, 600]. Разработаны техноло-
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гии контролируемого получения спор водорослей, использования искус-
ственных субстратов для их выращивания, методы хранения и переработ-
ки биомассы, механизируются работы по сбору урожая, проводится селек-
ция продуктивных штаммов, оптимизируется минеральное питание [539].
Выращивание морских водорослей приобретает промышленный характер
и становится все более рентабельной отраслью растениеводства, несмотря
на некоторые экономические и экологические трудности [293]. В частности,
при освоении шельфа под водорослевые плантации проявляется побочный
негативный эффект от применения удобрений, особенно в мелководных ла-
гунах: нарушается экологическое равновесие, уменьшается содержание
кислорода в воде, развиваются токсические виды водорослей [687]. Возни-
кают проблемы борьбы с болезнями и адвентивными растениями, засоряю-
щими плантации промышленно ценных видов водорослей.

Значительно медленнее приобретают признание микроводоросли как
источник продуктов питания и кормов. В течение сравнительно короткого
периода (40 лет) неоднократно изменялись объем и направление научно-
исследовательских работ, связанных с изучением возможностей использо-
вания микроводорослей в хозяйственной сфере. Так, после второй миро-
вой войны в США, ЧССР и некоторых других странах микроводоросли уси-
ленно изучали в качестве добавочного источника пищевых и кормовых про-
дуктов. Однако, начиная с 60-х годов, внимание к ним как к объектам про-
мышленного культивирования значительно снизилось, и лишь в Японии,
КНР, Мексике и Советском Союзе исследования в этом направлении про-
должались и дали практические результаты. Временное разочарование в
перспективах использования культур микроводорослей можно объяснить
недостаточностью научного обоснования, отсутствием предварительных
селекционно-генетических исследований, несовершенством методов выра-
щивания и переработки биомассы водорослей, высокой себестоимостью по-
лучаемых продуктов. Не всегда положительными были результаты потреб-
ления нативной биомассы водорослей. Низкая перевариваемость водорос-
лей нередко обусловливалась наличием у них крепкой целлюлозной оболоч-
ки, нуждающейся в предварительной обработке и разрушении, или
токсичностью отдельных объектов [293]. В 70-е годы число работ по массово-
му культивированию микроводорослей увеличилось.

В качестве объектов культивирования используют различные штаммы
видов родов Chlorella Beijer., Scenedesmus Meyen, Ankistrodesmus Corda,
Kirchneriella Schmid,, Lagerheimia Chod., Coelastrum Näg., Chlamydomo-
nas Ehr., Selenastrum Reinsch, Dunaliella Teod., Spirulina Turp., Synecho-
coccus Näg., Microcystis Lem., Tolypothrix Kütz., Phormidium Kiitz., Gloe-
othece Näg., Aphanothece Näg., Porphyridium Näg., Monochrysis Skuja,
Isochrysis Parke, Tetraselmis Stein и др. Но в целом культивируемые виды
составляют незначительную часть мировой альгофлоры, насчитывающей
около 40 тыс. видов.

В настоящее время микроводоросли культивируют в значительных
масштабах в ряде стран [107]. Так, на острове Тайвань массовая культура
Chlorella насчитывает уже более 14 лет, давая ежегодно 1,5 тыс. т сухой
биомассы; в Малайзии и на Филиппинах для пищевых целей ежегодно ис-
пользуют более 500 т хлореллы [625]. В Мексике за 9 лет культивирования
Spirulina в водах рисовых полей получено свыше 3 тыс. т биомассы; пред-
полагается увеличить урожай до 2 тыс. т в год [615]. В этой стране разра-
ботана технология получения из Spirulina бесцветного порошка, который
в количестве 5—10 % добавляют к хлебобулочным изделиям и другим пи-
щевым продуктам. По данным мексиканских исследователей, белки этих
водорослей хорошо усваиваются человеком, не вызывая побочных явлений.
Некоторый опыт использования хлореллы и других микроводорослей на-
коплен в Японии, Канаде, США, Франции, Новой Зеландии, Австралии,
Корее и других странах.
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6.1.2. Водоросли — источник белкового корма,
витаминов и других физиологически активных веществ
в рационе сельскохозяйственных животных и рыб

Значительно шире используются водоросли в животноводстве в качестве
корма и кормовых добавок [172, 173, 350]. Эффективность их использо-
вания доказана в многочисленных опытах на разнообразных животных.
Применение водорослей в животноводстве в качестве источника белков, ви-
таминов и других физиологически активных веществ повышает устойчивость
животных к различным заболеваниям, в первую очередь авитаминозным,
ускоряет их рост и размножение, повышает объем и качество товарной про-
дукции [172, 173 и др.].

В США большие хозяйства для выращивания крупного рогатого ско-
та и птицы обеспечены водорослевыми водоемами, в которых отходы жи-
вотноводства утилизируются водорослями. При этом 40 % азота из сточ-
ных вод снова поступает в биомассу водорослей и поедается животными.
Подсчитано, что водорослевые реакторы на площади 4 млн га со средней
продуктивностью 12 г/м2 (в сухой массе) в сутки полностью обеспечат
потребность США в белке, для получения которого в настоящее время
используется 121 млн га сельскохозяйственных угодий [317]. Весьма
эффективным оказалось введение хлореллы в рацион уток, цыплят, брой-
леров, кур-несушек, свиней, а также крупного рогатого скота в Узбек-
ской ССР [173]. Так, ежегодная прибыль от применения микроводорослеи
при откорме крупного рогатого скота в этой республике составляет
12,96 руб. на голову, подсвинков —2,12 руб. Благодаря этому строитель-
ство промышленных водорослевых реакторов в Узбекистане окупается за
5—6 месяцев, а ежегодная прибыль от применения водорослей в животно-
водстве и шелководстве составляет 290 млн руб. [173, 174]. Культуры мик-
роводорослей используют в животноводстве и других республик Совет-
окого Союза.

Одно из важных направлений в повышении эффективности кормов —-
применение хлореллы в качестве биостимулирующей добавки в кормовые
рационы [275]. Добавление 1,5—2,5 % биомассы хлореллы к белкам зерна
повышает биологическую ценность рациона животных на 60 % [173]. Ра-
боты в этой области быстро расширяются, особенно на юге нашей страны
[275]. Имеются сведения об использовании водорослей в звероводстве для
питания и лечения животных. Так, введение суспензии хлореллы в рацион
больных животных способствует реабилитации при острой потере крови и
ухудшении ее состава, ускоряет регенерацию костного мозга [173].

Находят применение микроводоросли в рыбном хозяйстве в качестве
белково-витаминных кормовых добавок в рацион рыб и других гидробион-
тов [87].

Указанные пути использования водорослей для решения продоволь-
ственной проблемы являются вместе с тем одним их эффективных путей ох-
раны окружающей среды, поскольку позволяют уменьшить антропоген-
ную нагрузку на наземные экосистемы, являющиеся пока основным источ-
ником пищи и кормов.

6.1.3. Роль водорослей в повышении почвенного плодородия

В условиях интенсификации сельскохозяйственного производства и резкого
повышения антропогенного воздействия на окружающую среду и, в част-
ности, на почвенный покров, значительно возрастает роль биологических
факторов повышения плодородия почв и их рекультивации. Большую по-
мощь в этом может оказать умелое использование и регулирование разви-
тия почвенной биоты, постоянной и существенной составляющей которой
являются водоросли.
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Почвенные водоросли оказывают разнообразное воздействие на поч-
венное плодородие, наиболее важными аспектами которого являются на-
копление органического вещества (включая фиксацию молекулярного
азота), изменение физико-химических свойств почв, стимуляция их мик-
робиологической активности. Кроме того, в настоящее время доказано по-
ложительное воздействие водорослей на рост высших растений (благодаря
выделению водорослями физиологически активных веществ). Почвенные во-
доросли могут также служить индикаторами состояния почв и участвовать
в биологической регуляции нарушенных почв.

НАКОПЛЕНИЕ ОРГАНИЧЕСКОГО ВЕЩЕСТВА

Роль водорослей как накопителей органического вещества особенно вели-
ка в биоценозах, развивающихся в экстремальных условиях, где высшие
растения либо вообще не развиваются, либо ценозообразующая роль их
существенно снижена. Например, на некоторых этапах формирования та-
кыров водоросли служат единственным источником обогащения почвы ор-
ганическим веществом. Их биомасса здесь составляла 0,5—0,7 т/га (в су-
хой массе) [85]. На водорослево-лишайниковых такырах это значение до-
стигало (суммарно с лишайниками) 1,4 т/га. В полынных пустынях США
водоросли накапливают до 300 кг/га органического вещества [231].

В биологической продуктивности сформировавшихся фитоценозов до-
ля органического вещества водорослей достаточно незначительна (1—2 %
массы высших растений), однако водоросли, заполняя пространства, не
занятые высшими растениями, служат фактором дополнительной ассими-
ляции лучистой энергии и дополнительной биомассы, что особенно ярко
проявляется в случаях их массового разрастания на поверхности почв.
Кроме того, за счет водорослей удлиняется вегетационный период фитоце-
ноза, что также создает предпосылки дополнительной ассимиляции. Водо-
росли занимают поверхность почвы на полях, лугах с разреженным траво-
стоем, эродированных участках других фитоценозов, а также развиваются
на антропогенных безжизненных субстратах. Биомасса водорослей при от-
сутствии их макроскопических разрастаний достигает 1 т/га, а при «цвете-
нии» почвы приближается к 1,5 т/га.

Роль водорослей как накопителей органического вещества особенно
возрастает при применении минеральных удобрений, которые более эффек-
тивны в присутствии органического вещества и стимулируют развитие во-
дорослей [325]. Так, при весенней подкормке посевов, когда удобрения вно-
сятся на влажную поверхность почвы, происходит бурное развитие водорос-
лей, в результате чего почва «цветет», т. е. покрывается зеленым налетом.
Органическое вещество водорослей разлагается быстрее растительных ос-
татков, что делает его более доступным для других обитателей биоценоза.
Скорость мобилизации азота и углерода из биомассы водорослей определя-
ется типом почвы и ее гидротермическим режимом. Интенсивность минера-
лизации повышается с повышением влажности и температуры почвы [214].

АЗОТФИКСАЦИЯ

Одним из важных факторов повышения почвенного плодородия является
биологическая фиксация атмосферного азота. Ведущая роль в этом процес-
се принадлежит синезеленым водорослям, которые, в отличие от гетеро-
трофных азотфиксаторов, не требуют для усвоения молекулярного азота
готового органического вещества, а сами привносят его в почву. Например,
для почв умеренной зоны годовую продукцию азотфиксирующих синезе-
леных водорослей оценивают в 20—577 кг/га (в сухой массе) [248]. Способ-
ность к самостоятельной азотфиксации в размерах, имеющих реальное
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значение для плодородия почвы, свойственна только гетероцистным формам
синезеленых водорослей (представителям порядков Nostocales и Stigone-
matales). Всего их известно более 500 видов, в почвах СССР обнаружено
132 вида из этих порядков. Наиболее распространенными являются пред-
ставители родов Nostoc Adan., Anabaena Вогу, Cylindrospermum Kütz.,
Calothrix (Ag.) V. Poljansk. s. 1., Tolypothrix Kütz. Нитрогеназная ак-
тивность у безгетероцистных форм синезеленых водорослей проявляется
преимущественно в микроаэробных и анаэробных условиях. Возможность
азотфикации безгетероцистных форм в условиях кислородного дефицита
помогает не только выжыванию водорослей в экстремальных условиях, но
в ряде случаев ведет к их доминированию в биоценозах.

Значение азотфиксирующих водорослей неодинаково в различных поч-
венно-климатических зонах. Они являются важным компонентом флоры
аридных районов. Накопление азота корочками синезеленых на поверхнос-
ти аридных почв, составляет от 1,5 кг/га (Австралия) до 10—100 кг/га
(США) или даже 21—205 кг/га в год (Туркменская ССР) [246]. В почвах
умеренной зоны СССР годовое азотонакопление составляет 1,6—26,0 кг/га,
зарубежные авторы для почв этой зоны приводят цифры 2,0—51,0 кг/га
[248]. Большую роль играют азотфиксирующие синезеленые водоросли в
тропических почвах, где они широко распространены и накапливают зна-
чительную биомассу. Восстановление азота в некоторых тропических поч-
вах вообще считается не бактериальным, а альгологическим процес-
сом [246].

Благоприятные условия для развития синезеленых водорослей созда-
ются в затапливаемых почвах рисовых полей. Наиболее обычны длярисо-
вых полей СССР такие виды как Anabaena variabilis Kütz., Nostoc linckia
(Roth) Born, et Flah. in sensu Elenk., Cylindrospermum michailovscoense
Elenk. Ведущая роль представителей родов Nostoc, Anabaena, Cylindro-
spermum характерна и для рисовых полей Вьетнама, Китая, Индии. Более
ограниченное распространение имеют азотфиксирующие водоросли, обнарУ;
женные на рисовых полях тропической зоны — Chlorogloeopsis_ fritschii
Mitra, Anabaena ambigua Rao, A. fertilissima Rao, Aulosira fertilissima uno-
se, Tolypothrix camptilonemoides Ghose и некоторые другие. Азотонакоп-
ление в почвах рисовых полей составляет 15—90 кг/га в год [248]. Вклад
водорослей в экономику азота почв составляет 1044,2 тыс. т в год [247].

Таким образом, почвенные водоросли как продуценты оказывают су-
щественное воздействие на плодородие почв. Большая часть углерода,
входящего в их состав, удерживается почвой в виде гуминовых кислот и
фульвокислот. Скорость минерализации органических соединений водо-
рослей того же порядка, что и органических азотсодержащих веществ дру-
гих почвенных микроорганизмов. Внеклеточный азот их выделений (40—
60 % фиксированного азота) доступен бактериям, грибам, нефиксирующим
водорослям и мхам. Доказано, что водоросли способны обеспечить 4,о—•
15 % потребности высших растений в азоте.

ВЛИЯНИЕ НА ФИЗИКО-ХИМИЧЕСКИЕ СВОЙСТВА ПОЧВ

Установлено, что водоросли способны улучшать физико-химический ре"
жим почв. Развиваясь на поверхности почв в массовых количествах, водо-
росли могут поглощать большое количество минеральных солей, что пре-
дохраняет их от вымывания из почвы, так как после отмирания клеток эти
вещества становятся доступными для корней высших растений. Таким же
образом осуществляется и биологическое закрепление смываемых с полей
удобрений. Замечено, что на пониженных участках и на местах стока
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вблизи полей нередко развиваются дернины водорослей, «перехватываю-
щих» сток и фиксирующих какую-то часть минеральных солей. Избиратель-
ное поглощение солей водорослями влияет на перераспределение' подвиж-
ных форм химических элементов в почвенных слоях. Одной из форм
связывания химических элементов почвы является хелатизация — образо-
вание комплексных соединений металлов с некоторыми органическими
веществами водорослей [85]. Хелатообразователями выступают как внекле-
точные продукты, выделяемые водорослями в окружающую среду, так и
слизистые вещества оболочек, а также вещества, остающиеся после отмира-
ния клеток. Хелатообразующие вещества переводят ионы металлов из не-
растворимого в растворимое состояние, поддерживают резервы элементов
в полудоступной для высших растений форме.

Еще одной' формой химического воздействия водорослей на почву яв-
ляется изменение ее pH. Известно, что водоросли, ассимилируя в процес-
се жизнедеятельности углекислый газ, подщелачивают среду, что наблюда-
ется в природных водоемах, в условиях культуры, а также в почвах. Так
как в почве водоросли распределены неравномерно, существенное подщела-
чивание почвы за счет водорослей происходит в местах их скопления, где
условия особо благоприятны для их развития. В качестве положительно-
го фактора химического воздействия водорослей на почву необходимо упо-
мянуть аэрацию почв за счет кислорода, выделяемого при фотосинтезе.
Особенно важно это для заболоченных, тяжелых, плохо аэрируемых почв.
Кислород водорослей способствует улучшению дыхания корней высших
растений и жизнедеятельности аэробных микроорганизмов [85].

ВЛИЯНИЕ НА СТРУКТУРУ ПОЧВ

Поверхностные пленки водорослей могут иметь большое противоэрозион-
ное значение. Слизистые вещества чехлов и клеточных оболочек склеивают
почвенные частицы, переплетающиеся нити водорослей механически скреп-
ляют их. Особое значение имеют нитчатые формы со слизистыми обверт-
ками, например виды порядка Oscillatoriales из синезеленых водорослей.
В ряде случаев скрепляющее значение имеют и одноклеточные зеленые во-
доросли, выделяющие обильную слизь. Развитие водорослей влияет на
структурирование мелкозема, придавая ему водостойкость и препятствуя
выносу с повгрхностного слоя. Ослизненные покровы синезеленых водо-
рослей в присутствии влаги способны абсорбировать ее и удерживать ка-
кое-то время после наступления сухого периода. Благодаря этому влаж-
ность почвы под водорослевыми пленками обычно выше, чем там, где они
отсутствуют. Показано, что после роста водорослей водоудерживающая
способность почвы возрастала на 10—15%, а в некоторых случаях до
40 % [85]. Кроме того, пленки водорослей уменьшают водопроницаемость
почвы и замедляют испарение воды, что оказывает влияние и на солевой
режим почвы. Уменьшается вымывание легкорастворимых солей, их содер-
жание под макроразрастаниями водорослей выше, чем на других участках.
В то же время замедляется поступление солей из более глубоких горизон-
тов почвы. Н. Н. Болышев [28] наблюдал на солончаках пятна, покрытые
влажной водорослевой пленкой, на поверхности которой отсутствова.'и
соли. Это свойство водорослей послужило поводом для предположения о
возможности уничтожения засоления почвы путем интродукции водорос-
лей [85].

ВЛИЯНИЕ НА МИКРОБИОЛОГИЧЕСКУЮ АКТИВНОСТЬ ПОЧВ

Почвенные водоросли оказывают непосредственное влияние на жизнедея-
тельность населяющих почву микроорганизмов. Оно проявляется в двух ос-
новных формах — ассоциации и антагонизма. Антагонистическое действие
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водорослей осуществляется прежде всего путем выделения антибиотических
веществ. Выделяемые водорослями ингибиторы обладают специфичностью
действия, подавляя развитие одних видов, они могут быть полезными для
других. Спектр ингибирующего действия различен у разных видов водо-
рослей. Кроме того, водоросли могут подавлять развитие других микроб-
организмов и иными средствами: молекулярный кислород водорослей
может подавлять деятельность анаэробных бактерий; известно ингибиро-
вание развития бактерий высоким pH среды в культурах водорослей; мно-
гие виды азотфиксирующих водорослей обладают фунгицидным действием.

В то же время в литературе есть много данных о взаимной стимуляции
водорослей и микроорганизмов, прежде всего, бактерий. Органическое ве-
щество водорослей отличается легкой усвояемостью и дает высокий энерге-
тический эффект, благодаря чему его используют многие гетеротрофные
микроорганизмы почвы. Поэтому водоросли стимулируют развитие многих
бактерий. Показано, что усиление развития водорослей в почве ведет к уве-
личению численности многих физиологических групп микроорганизмов
[102]. Способность водорослей к образованию слизи, часто обильной, бла-
гоприятствует развитию в них бактерий. Колониальная слизь, ослизнен-
ные клеточные ободочки и слизистые чехлы водорослей обильно заселены
бактериями. Особое значение имеет сосуществование водорослей с азот-
фиксирующими и олигонитрофчльными бактериями (последние преобла-
дают среди бактерий — спутников водорослей). Азотфиксирующая спо-
собность альгобактериальных сообществ, как правило, выше, чем фиксация
азота отдельными ее компонентами. Кроме того, водоросли оказывают сти-
мулирующее действие на свободноживущих азотфиксаторов, что позволило
разработать рекомендации по включению водорослей в бактериальные
препараты с целью повышения их эффективности в почве [247]. Сущность
взаимодействия бактерий и водорослей состоит в том, что водоросли снаб-
жают гетеротрофные организмы энергетическим материалом, содержащимся
в слизи и внеклеточных выделениях: органические кислоты, слизи и рас-
творимые полисахариды, жирные кислоты и вещества липоидного харак-
тера, растворимые полипептиды, свободные и незаменимые аминокислоты,
биологически активные вещества. Среди выделений водорослей обнаружены
витамины, ауксины и многие внеклеточные ферменты, влияющие также
и на развитие бактерий. Кроме того, водоросли повышают активность окис-
лительных ферментов в почве. Искусственное обогащение почвы водорос-
лями усиливает развитие тех групп микроорганизмов, которые считаются
наиболее важными для повышения плодородия почвы [85, 103]. Все это сви-
детельствует о том, что водоросли в почвенных условиях оказывают стиму-
лирующее воздействие на микробиологическую активность почв.

ВЛИЯНИЕ НА РАЗВИТИЕ ВЫСШИХ РАСТЕНИЙ

Почвенные водоросли оказывают влияние и на рост и развитие высших рас-
тений. Выделяя физиологически активные вещества, они ускоряют рост
проростков, особенно их корней. Например, семена хлопчатника, предва-
рительно замоченные в суспензии смешанной культуры зеленых микрово-
дорослей, прорастают быстрей и из них скорее развиваются растения, чем
из необработанных семян. Выращивание растений в присутствии водорос-
лей или фильтратов из их культур способствует увеличению массы кор-
ней и побегов (у ржи на 42—64 % и 17—27 % соответственно), а также оо-
лее интенсивному росту проростков [326]. Обработка семян суспензией
клеток синезеленой воодоросли Hapalosiphon fontinalis (Ag.) Вогп.ц em.
Elenk. приводила не только к увеличению всхожести семян и урожайнос-
ти растений, но и к повышению содержания в семенах первой репродукции
общего азота, незаменимых аминокислот и липидов. Такая обработка при
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водила к прибавке урожая риса на 10—12 %, арахиса на 23—32 %, ар-
буза на 25 % [225]. Указана также возможность использования неазот-
фиксирующих водорослей с целью регулирования роста и урожая риса.
Таким образом, уже не вызывает сомнений положительное влияние водо-
рослей на высшие растения, что также служит повышению почвенного пло-
дородия.

ПРАКТИЧЕСКОЕ ИСПОЛЬЗОВАНИЕ ВОДОРОСЛЕЙ
ДЛЯ ПОВЫШЕНИЯ ПОЧВЕННОГО ПЛОДОРОДИЯ

Практические подходы к использованию почвенных водорослей для повы-
шения почвенного плодородия в настоящее время развиваются в двух на-
правлениях. Первое — это стимулирование автохтонного комплекса во-
дорослей в почве. Как уже отмечалось выше, развитие водорослей стимули-
рует внесение минеральных удобрений. Синезеленые водоросли, как на-
иболее ценная в практическом отношении группа водорослей, нуждаются
в таких агротехнических приемах, как, например, известкование почв,
внесение фосфорных, молибденовых удобрений, положительно влияют на
их развитие небольшие стартовые дозы азотных удобрений. Развитие во-
дорослей улучшает агротехника с минимализацией обработки почвы, что
уменьшает ее иссушение [247]. Второе направление — внесение живых
культур водорослей в почву (альгализация). Ее проводят до посева расте-
ний или при посеве вместе с семенами (например, хлопчатника), либо во-
доросли вносят после посева, что оказалось особенно эффективно на рисо-
вых полях. Альгализация как метод практического использования водорос-
лей имеет значительные перспективы в условиях поливного земледелия.
Так, в республиках Средней Азии разрабатываются способы использо-
вания зеленых микроводорослей для повышения урожайности сельскохо-
зяйственных культур и, прежде всего, хлопчатника [103]. В странах Юго-
Восточной Азии, где сосредоточены основные площади мирового рисосея-
ния, альгализация успешно применяется и дает большой экономический эф-
фект. В условиях умеренной зоны этот метод не продуктивен. Больший эф-
фект дает совместное применение бодорослей и бактериальных удобрений
(азотбактерина, нитрагина и др.), агротехническое действие которых эф-
фективно на фоне высокого плодородия. Важной задачей является поиск
штаммов водорослей, обладающих высокой азотфиксирующей активностью,
выживаемостью и способностью размножаться в природных условиях.

ВОДОРОСЛИ — ИНДИКАТОРЫ СОСТОЯНИЯ ПОЧВ

Почвенные водоросли могут не только служить для повышения почвенного
плодородия, но и быть его индикаторами — будучи автотрофами, как и
высшие растения, они сходным образом реагируют на условия среды. Мно-
гочисленные данные свидетельствуют о том, что водоросли могут служить
тест-объектами как при определении потребности почвы в удобрениях, так
и при испытании различных пестицидов, в частности оценки остаточной
токсичности гербицидов в почве. Водоросли могут быть использованы для
изучения механизма действия различных гербицидов, а также в качестве
тест-объекта при изучении фитотоксических химических соединений и ин-
дикации их структуры [165]. Отмечена связь между развитием некоторых
видов водорослей и отдельными факторами почвенной среды — влажнос-
тью, значением pH и др. Однако более надежными индикаторами состоя-
ния почвы являются не отдельные виды водорослей, а их сообщества [324].

Перестройка альгоценоза, обеднение его видового состава, из-
менение численности водорослей в почве может служить показателем
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стойкого загрязнения почвы фитотоксическими веществами. Известно, что
численность водорослей в почве отражает динамику элементов питания, а по
их видовому составу можно судить о выходе эдафических факторов за пре-
делы толерантности [226]. Таким образом, почвенные водоросли, четко ре-
агирующие на любые воздействия на почву, должны быть обязательно
включены в почвенный мониторинг.

БИОЛОГИЧЕСКАЯ РЕГУЛЯЦИЯ НАРУШЕННЫХ ПОЧВ

В заключение необходимо кратко остановиться на таком аспекте практиче-
ской значимости почвенных водорослей, как их участие в биологической ре-
культивации нарушенных почв. Известно, что водоросли первыми из авто_-
трофов начинают осваивать лесные пожарища [37]. Поселение водорослей
становится первым этапом естественного зарастания различных антропо-
генных субстратов — зольных, шламовых, песчаных и угольных отвалов,
выработанных торфяников. На отвалах всех типов водоросли являются пот
стоянным источником обогащения субстратов органическим веществом. На
10—14-летних участках отвалов биомасса водорослей превышала таковую
в зональных почвах Кузбасса до 30 раз; основным компонентом разраста-
ний выступают здесь синезеленые водоросли [329]. Водоросли участвуют
в биологической рекультивации почв, нарушенных сильными загрязнения-
ми, например, при заливании нефтью и пластовыми растворами в районе
нефтепромыслов [328]. После нефтяных разливов почва заселяется прежде
всего синезелеными и диатомовыми водорослями. Очевидно, что процесс
полной рекультивации земель, пострадавших от хозяйственной деятельнос-
ти, исключительно медленный и не может обеспечить их ввод в хозяйствен-
ный оборот без специальных мероприятий. Усиление антропогенных воз-
действий на почву требует научно обоснованных прогнозов об изменениях
в направлении и скорости различных процессов, происходящих в почве.
В их составление могут внести свой вклад и материалы о почвенных водо-
рослях, влияющих на биологическое освоение техногенных участков и пер-
вичное почвообразование.

6.2. Энергетическая проблема и водоросли

В XX ст. перед человечеством встала проблема рационального использо-
вания природных ресурсов, в первую очередь, энергетических. Традици-
онные источники энергии — нефть, газ, уголь, горючие сланцы, образо-
вавшиеся в результате фотосинтетической деятельности растений (причем
значительная доля в этих процессах принадлежала низшим фотоавтотроф-
ным растениям — водорослям) — в настоящее время считаются практиче-
ски невозобновляемыми [4]. Энергетический кризис, охвативший в настоя-
щее время многие страны мира, привел к необходимости поиска новых не-
традиционных источников энергии. К их числу относят энергию Солнца,
консервируемую в биомассе фотосинтезирующих растений (биоконсервация
солнечной энергии). Так, М. Кальвин вычислил, что с 1950 г. мировые за-
пасы нефти уменьшились в 5 раз; для покрытия возникшего дефицита он
рекомендует использовать «годичный приход энергии», обеспечиваемый
солнцем [447]. В отличие от атомной энергии, этот источник энергии абсо-
лютно безопасен; использование его не вызывает нарушения экологическо-
го равновесия, не ведет к радиоактивному или тепловому загрязнению сре-
ды [317].

Из общего количества солнечного излучения, ежегодно достигающего
поверхности Земли, растения утилизируют в среднем около 0,1 %. Эта ве-
личина почти в 10 раз превышает мировое потребление энергии. Поэтому
возникла идея использования биогаза — топлива, получаемого из орган«-
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ческой массы путем ее биоконверсии [447, 448]. Оказалось, что- наиболее
перспективными первичными утилизаторами солнечной энергии являются
микроводоросли, позволяющие повысить эффективность преобразования
солнечной энергии в среднем до 3—5 %. Максимальные значения КПД фо-
тосинтеза у видов Dunaliella Teod. достигают 10 %, у синезеленых — 12—
18, а у некоторых зеленых водорослей — 21 %, т. е. более чем в 200 раз пре-
вышает среднее значение КПД фотосинтеза на земном шаре [22, 288, 307,
367, 443, 444, 592, 629]. Обсуждаются биотехнические аспекты фотосинте-
тического преобразования солнечной энергии [2], предлагаются новые кон-
струкции «солнечных реакторов», способствующие повышению его эффек-
тивности [592].

Наиболее экономически выгодным процессом считают метанизацию
биомассы водорослей, выращенных на сточных водах [617, 628]. Установ-
ки для получения метана из водорослей, выращенных на сточных водах,
созданы в США, Японии; их продуктивность составляет соответственно 50
и 80 т/га (в сухой массе) в год, а 50—60 т сухой биомассы водорослей может
дать 74 тыс. кВт • ч электроэнергии [317]. По заданию американских во-
енно-морских сил, в Тихом океане изучается возможность разведения ги-
гантских донных бурых водорослей с целью переработки их в метан и дру-
гие продукты. Подсчитано, что с площади 400 км2, занятой плантациями
Macrocystis pyrifera (L.) Ag., можно получить 620 млн м3 метана [699].

Отходы брожения при метанизации биомассы растений, являются бо-
гатым источником питания и могут быть использованы повторно при
выращивании водорослей или в сельском хозяйстве в качестве удобре-
ний [454].

В качестве перспективных источников для получения биогаза испы-
тываются также другие морские макроводоросли — виды родов Ulva L.,
Gracilaria Grév. [452, 454]. Энергия, получаемая за счет фотосинтеза водо-
рослей с последующей наиболее рентабельной конверсией ее в газ, счита-
ется конкурентоспособной в глобальных масштабах с ядерной энергией
[293], хотя не все исследователи рассматривают эту биотехнологию как эко-
номически выгодную [270, 444].

Таким образом, разработанная биотехнология получения биогаза из
биомассы водорослей, выращенных на сточных водах, позволяет одновре-
менно решать несколько вопросов: очистки стоков, охраны окружающей
среды от загрязнений, получения дополнительных источников энергии и
удобрений, экономии природных ресурсов [33].

6.3. Водоросли — источниклромышленного сырья

МАКРОВОДОРОСЛИ

Водоросли являются продуцентами большого количества многообразных
ценных, дефицитных и уникальных биоорганических соединений. Исполь-
зование макроводорослей в качестве источника промышленного сырья име-
ет сравнительно длительную историю. Еще в начале прошлого столетия из
морских водорослей-макрофитов начали получать иод, несколько позже —
бром, натрий, калий и некоторые другие элементы. Однако водоросли ока-
зались слишком ценным сырьем, содержащим уникальные, остродефицит-
ные соединения органической природы, чтобы расходовать их на получе-
ние химических элементов, извлекаемых ныне из морской воды после ее
предварительного концентрирования. К наиболее ценным продуктам, по-
лучаемым из водорослей, принадлежат фикоколлоиды (агар, агароид, ага-
роза, каррагенан, агаропектин), альгиновая кислота и ее соли — альги-
наты, маннит, сорбит и др.
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Фикоколлоиды, являющиеся уникальными продуктами биосинтеза
красных водорослей (основные продуценты—виды родов Gracilaria Grév.,
Gelidium Lamour., Ahnfeltia Fries, Chondrus Stack., Phyllophora Grév. и
д">.), находят широкое применение в пищевой, фармацевтической, химиче-
ской, микробиологической, текстильной, целлюлозно-бумажной, парфю-
мерной и других отраслях промышленности [180, 545]. В больших количест-
вах потребляют агар для научных целей (в бактериологии, эксперимен-
тальной микологии и альгологии), а также в санитарно-эпидемиологиче-
ской практике и технике. Не менее широко применяют альгиновую кис-
лоту и альгинаты, уникальными продуцентами которых являются бурые
водоросли. Альгинаты используют в химической промышленности (для
стабилизации растворов и суспензий, в производстве клеев, лаков, красок,
пластмасс, синтетических волокон), в пищевой промышленности (при из-
готовлении консервов, мороженого, фруктовых соков, хлебо-булочных и
кондитерских изделий), при изготовлении строительных материалов, в кни-
гопечатанье, в текстильной, фармацевтической промышленности (при изго-
товлении растворимых хирургических нитей, паст, лечебных мазей, био-
протекторов и т. д.), в парфюмерии, литейном производстве, электросварке
и т. д. [180, 252]. Маннит используют в фармакологии (изготовление ле-
карств для диабетиков), в пищевой промышленности (продукты питания
для диабетиков), химической — при изготовлении синтетических смол,
красок, целлюлозно-бумажной, кожевенной, оборонной промышленности
и т. д. Из водорослей изготовляют кормовую муку, использование кото-
рой в животноводстве способствует повышению его продуктивности, уве-
личению содержания иода и других микроэлементов в продуктах пи-
тания. Морские водоросли являются сырьем для получения дорогостоя-
щих дефицитных медицинских препаратов — онкостатических, замените-
лей крови, препаратов для лечения лучевой болезни и др. [252]. __

Потенциальные возможности применения морских водорослей-макро-
фитов, несомненно, шире масштабов их современного использования. Они
рассматриваются как перспективный объект для выделения гемагглютини-
нов [350], гликопротеидов, получения полиэлектролитов [494], простых
Сахаров и кормовых дрожжей [111], как сырье для целлюлозно-бумажной
промышленности [504]. Из морских водорослей выделены метаболиты, об-
ладающие антимикробным, антивоспалительным, антигельминтным, анти-
коагулирующим действием. Полученный из ламинарии ламинин является
гипотензивным средством, фукостерин способствует снижению содержания
холестерина в организме млекопитающих. Некоторые комплексные поли-
меры водорослей являются противоядием против сильнейших токсинов ти-
па кураре [603]. Особый интерес для фармакологии представляют токси-
нообразующие водоросли [88].

Бурный рост водорослевой промышленности привел к необходимости
учета естественных запасов промысловых водорослей, исследования тем-
пов их естественного возобновления при промышленном использовании.
Ведется разведка новых видов сырья и оценка перспектив их использова-
ния водорослевой промышленностью. Промысловые водоросли стали объек-
том марикультуры; разрабатывается технология их искусственного культи-
вирования в промышленных масштабах, сбора урожая, оценки качества
сырья, способов его хранения и комплексной переработки. Реальностью
стали морские плантации промысловых водорослей [363, 709]. Ряд морских
держав, таких как Япония, США, Канада, Франция, Дания, СССР, Филип-
пины, Индонезия и другие, особенно те, для которых водоросли являются
важной статьей экспорта и государственного дохода, планируют дальней-
шее расширение их площадей, интенсификацию методов марикультуры
1550, 709].
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МИКРОВОДОРОСЛИ

Масштабы использования микроводорослей в качестве промышленного
сырья пока более ограничены, хотя перспективы здесь практически необо-
зримы. Особенно ценятся водоросли — продуценты стеролов, витаминов,
пигментов, ферментов, веществ гормональной природы, антибиотиков,
альгицидов, инсектицидов, репеллентов и других физиологически актив-
ных соединений [195, 280], концентраторы ценных и редких элементов —
кобальта, никеля, молибдена, золота и др. [264]. Обсуждаются возможно-
сти использования микроводорослей для промышленного получения липи-
дов [396], углеводородов [341], водорода [340], глицерина, полисахаридов
[345], меченых и дейтированных соединений [320]. Внеклеточные полиса-
хариды микроводорослей могут быть использованы как эмульгаторы,
флоккуленты, сырье для получения очищенной нефти [345]. Разрабатыва-
ют способы одновременного получения из видов рода Dunaliella Teod. гли-
церина, каротина и белка; причем стоимость глицерина из водорослей со-
ставляет 1 доллар за 1 кг [345].

Микроводоросли находят применение в микробиологической промыш-
ленности — как биостимуляторы, заменители пищевых продуктов (мяса,
молока и др.) в питательных средах, а также для осуществления управля-
емого биосинтеза различных органических соединений. Заслуживают
внимания факты использования микроводорослей в фармацевтической, пи-
щевой, парфюмерной промышленности в качестве источников жиров, кра-
сителей, ароматических, физиологически активных соединений и других
веществ [530]. Из водорослей изготавливают лекарственные препараты для
лечения незаживающих ран, сердечно-сосудистых, желудочно-кишечных,
онкологических заболеваний [582].

Важное значение приобретают водоросли как источник иммобилизи-
рованных ферментов [449, 677], используемых в пищевой и мясо-молочной
промышленности для получения аминокислот. Гидрогеназы применяют в
искусственных фотосинтетических системах [364, 395]. Обсуждаются пер-
спективы использования водорослей для обогащения руд при извлечении
благородных металлов [332].

Более широкое использование массовых культур микроводорослей как
источника промышленного сырья лимитируется сравнительно высокой
стоимостью их биомассы, обусловленной несовершенством методов их вы-
ращивания и сбора урожая, применением дорогостоящих сред для их вы-
ращивания и т. д. [293]. Наиболее рентабельным считают производство
промышленного сырья из микроводорослей, сопряженное с очисткой сточ-
ных вод [267, 317, 345, 672]. Почти в 3—5 раз снижается себестоимость био-
массы при использовании специально отселектированных высокопродук-
тивных штаммов водорослей. Рентабельность промышленной культуры
•микроводорослей повышается при использовании биомассы для получения
ценных метаболитов, в первую очередь, лекарственных препаратов.

Дешевым источником промышленного сырья является биомасса водо-
рослей, вызывающих «цветение» воды [290]. Разработана технология сбора,
консервирования и промышленной переработки биомассы синезеленых во-
дорослей для получения кормовых концентратов, аминокислот, хлорофилл-
каротиновой пасты, ароматических соединений, компонентов питательных
сред для выращивания кормовых дрожжей, энтомопатогенных микроор-
ганизмов, флоккулентов, репеллентов, антифудантов и пр. [290, 292].

ИСКОПАЕМЫЕ ВОДОРОСЛИ

Важным промышленным сырьем являются также полезные ископаемые,
образовавшиеся в результате фотосинтетической деятельности древних во-
дорослей в минувшие геологические эпохи. К ним принадлежат мощные
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залежи графита, известняков, мела, диатомитов и трепелов, горючих слан-
цев и газов, сапропелей, некоторых разновидностей каменного угля, воз-
можно, также нефти. На территории Тюменской области недавно открыты
огромные залежи диатомитов — до 500 триллионов м3. Считают, что это от-
крытие можно поставить в один ряд с обнаружением за Уралом запасов
нефти и газа, так как диатомиты — сырье многоцелевого назначения. Уже
сегодня они могут служить источником около 100 разнообразных продук-
тов, в том числе хрусталя, жидкого стекла, шлифовальных материалов,
сорбентов, оптического кварца, оптического стекловолокна, необходимого
для развития электроники, энергетики и некоторых других отраслей на-
родного хозяйства. Диатомиты используют при изготовлении динамита и
бездымного пороха, в парфюмерии, металлургии и других отраслях легкой
и тяжелой промышленности. Это превосходный, принципиально новый
строительный материал — красивый, легкий, дешевый, доступный, огне-
упорный, с высокими звуко- и теплоизоляционными свойствами. Обсужда-
ется возможность использования его для получения принципиально новых
промышленных материалов, а также в сельском хозяйстве. Трудно назвать
отрасль, в которой диатомиты не нашли бы применения [180].

Не менее разнообразно применение сапропелей. Это источник получе-
ния кокса, смол, бензина, керосина, парафина, горючих газов, органиче-
ских кислот, спиртов, смазочных масел, аммиака, пластмасс, изоляцион-
ных материалов, лаков, красок, бумаги, фармацевтических препаратов и
т. д. В больших количествах сапропели используют как топливо, а в
сельском хозяйстве — как высококачественное органическое удобрение .и
в качестве добавок к корму скота.

В химическом отношении до сих пор изучена лишь небольшая часть ми-
ровой флоры водорослей — не более 1—2 % их видового состава. Учиты-
вая огромное разнообразие мира водорослей, а также все возрастающий ин-
терес к ним со стороны ученых и практиков народного хозяйства, можно
ожидать в недалеком будущем новых открытий в этом мире уникальных ор-
ганических соединений, выделения новых перспективных продуцентов цен-
ных метаболитов, в том числе лекарственных препаратов, выявления но-
вых аспектов их применения в различных отраслях народного хозяйства и
медицины. Сегодня микроводоросли являются одним из признанных объ-
ектов биотехнологии [60, 254]. Есть все основания ожидать, что они станут
одним из основных объектов промышленного фотосинтеза, идея которого,
принадлежащая К. А. Тимирязеву, ныне близка к осуществлению.

6.4. Использование водорослей
как индикаторных организмов

6.4.1. Использование водорослей для биологического анализа воды

Биологический анализ воды наряду с другими методами используется при
оценке состояния водоемов и контроля за качеством воды [310]. Водоросли
благодаря стенотопности многих видов, их высокой чувствительности к
условиям окружающей среды играют важную роль в биологическом анали-
зе воды.

Качество или степень загрязнения воды по составу водорослей оценива-
ют двумя способами: 1) по индикаторным организмам; 2) по результатам
сравнения структуры сообщества на участках с различной степенью загряз-
нения и контрольном. В первом случае по присутствию или отсутствию ин-
дикаторных видов или групп и их относительному количеству, пользуясь
заранее разработанными системами индикаторных организмов, относят во-
доем или его участок к определенному классу вод. Во втором сдучае.заклю-.
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чение делают по результатам сопоставления состава водорослей на разных
станциях или участках водоема, в разной мере подверженных загряз-
нению.

В настоящее время существует несколько систем для биологической ин-
дикации загрязненных вод. В альгологии для этих целей применяют сис-
тему сапробности вод, оцениваемую степенью их загрязнения органиче-
скими веществами и продуктами их распада. Как известно, наибольшее
признание получила система определения сапробности, предложенная в
1908 г. Р. Кольквитцем и М. Марссоном, и ее последующие модификации.
Эти авторы считали, что распад находящегося в составе сточных вод органи-
ческого вещества носит ступенчатый характер. В связи с этим водоемы или
их зоны в зависимости от степени загрязнения органическими веществами
подразделяют на поли,- мезо- и олигосапробные [156].

В полисапробной зоне, находящейся вблизи от места сброса сточных
вод, происходит расщепление белков и углеводов в аэробных условиях.
Эта зона характеризуется почти полным отсутствием свободного кислоро-
да, наличием в воде неразложившихся белков, значительных количеств
сероводорода и диоксида углерода, восстановительным характером био-
химических процессов. .Число видов водорослей, способных развиваться в
этой зоне, сравнительно невелико, но зато они встречаются в массовых
количествах.

В мезосапробной зоне загрязнение выражено слабее: неразложивших-
ся белков нет, сероводорода и диоксида углерода немного, кислород присут-
ствует в заметных количествах, однако в воде есть еще такие слабоокислен-
ные азотистые соединения, как аммиак, амино- и амидокислоты. Мезосапроб-
ная зона подразделяется на а- и $-мезосапробные •подзоны. В первой встре-
чаются аммиак, амино- и амидокислоты, но уже есть кислород. В этой зоне
отмечаются синезеленые водоросли родов Oscillatoria Vauch. и Phormidium
Kütz. Минерализация органического вещества в основном идет за счет
аэробного окисления, в частности бактериального. Следующая, мезосапроб-
ная подзона характеризуется присутствием аммиака и продуктов его окис-
ления — азотной и азотистой кислот. Аминокислот нет, сероводород встре-
чается в незначительных количествах, кислорода в воде много, минерали-
зация идет за счет полного окисления органического вещества. Видовое раз-
нообразие водорослей здесь больше, чем в предыдущей подзоне, но числен-
ность и биомасса организмов ниже. Наиболее характерными для этой под-
зоны являются диатомовые водоросли из родов Melosira Ag., Diatoma D. С ,
Navicula J?ory и зеленые из родов Cosmarium Corda ex Ralfs, Spirogyra
Link, Cladophora Kütz., Scenedesmus Meyen.

В олигосапробной зоне сероводород отсутствует, диоксида углерода ма-
ло, количество кислорода приближается к нормальному насыщению, рас-
творенных органических веществ практически нет. Для этой зоны характер-
но высокое видовое разнообразие водорослей, но численность и биомасса
их незначительны.

Совершенствование системы Р. Кольквитца и М. Марссона шло путем
расширения списка и уточнения видов — индикаторов загрязнения, а так-
же переводом качественных оценок в количественные (индекс сапробности
по Р. Пантле, Г. Буку; дифференциация характерности индикаторных ор-
ганизмов и учет их численности на единицу пространства по М. Зелинке
и П. Марвану).

Перечень видов водорослей — индикаторов степени загрязнения во-
доемов, предложенный комиссией СЭВ [311], приведены в Приложении 3.

В связи с тем, что индикаторное значение многих видов водорослей
нередко зависит от условий их произрастания, в настоящее время призна-
но необходимым учитывать не только наличие конкретных видов — инди-
каторов сапробности воды, но и их численность, соотношение с други-
ми видами в данной экосистеме. • Необходимы и другие дополнительные
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показатели, позволяющие более дифференцированно подходить к использо-
ванию конкретных видов водорослей в качестве индикаторов. В частности,
целесообразно учитывать данные о состоянии популяции видов-индикато-
ров (особенности их возрастных и морфологических спектров, частоту
встречаемости уродливых структур и др.). Необходимо создать специаль-
ный атлас морфологических уродств — показателей загрязнения окружа-
ющей среды. Разработка тестов морфологического контроля состояния по-
пуляций водорослей — один из реальных путей совершенствования методов
экологического мониторинга [301].

Весьма чувствительной к условиям внешней среды является структу-
ра фитопланктона. Наряду с численностью, биомассой, обилием видов в ка-
честве показателей загрязнения вод перспективными могут быть индекс ви-
дового разнообразия и информационные индексы.

Разработка методов биологического анализа чистоты вод необходима
для организации их экологического мониторинга. Анализ следует осущест-
влять на основании изучения особенностей изменения видового и количест-
венного разнообразия индикаторных организмов, физиологического состо-
яния гидробионтов, выявления нарушений в ходе интегральных процессов
(соотношение между продукцией и деструкцией органического вещества
и др.). Эти данные должны быть формализованы в цифровом выражении:
в виде кодов, матриц, индексов — видового разнообразия, сапробности,
биоиндексов (Вудвисса), баллов Шендлера и др.— и по возможности быть
представлены графически (Самоочищение и биондикация загрязненных
вод.—М., 1980).

Для разработки унифицированной системы оценки качества вод по
гидробиологическим показателям следует принять за основу проект систе-
мы комплексной оценки качества поверхностных сточных вод, предложен-
ной Институтом гидробиологии АН УССР [115].

Водоросли широко используют в токсикологическом контроле воды.
Они пригодны для установления токсичности многих веществ, содержащих-
ся в воде водоемов и сточных водах, таких как соединения тяжелых метал-
лов, детергенты, пестициды и др. На основании данных, полученных при
изучении водорослей, делают научно обоснованные заключения о предель-
но допустимых концентрациях различных веществ, сбрасываемых в водое-
мы. Для токсикологического контроля часто используют зеленые водоросли
из родов Scenedesmus Meyen, Ankistrodesmus Corda, Chlamydomonas Ehr,,
Rhizoclonium Kütz., Hydrodictyon Roth.

6.4.2. Использование водорослей в геологии и юридической практике

Использование водорослей в качестве индикаторных организмов в геоло-
гии и юридической практике зиждется на наличии среди них большого ко-
личества стенотопных видов, нуждающихся для своего существования в
определенной комбинации внешних условий, привязанных к определен-
ному биотопу, вне которого они не могут существовать. В противополож-
ность им широко распространенные эвритопные виды, способные существо-
вать в разных биотопах, в качестве индикаторных организмов непригодны.
Использование водорослей как индикаторных организмов в геологии, кро-
ме того, возможно благодаря их большой древности, а также способности
некоторых из них сохраняться в ископаемом состоянии.

Водоросли принадлежат к древнейшим организмам, населяющим на-
шу планету. Согласно имеющимся данным [274, 321, 586], синезеленые во-
доросли возникли почти одновременно с водной оболочкой Земли, около
4 млрд лет тому назад, и в течение почти 2 млрд лет вместе с бактериями
были единственными представителями органической жизни на нашей пла
нете [118, 321]. В ходе эволюции водорослей наблюдалось несколько уздо-
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вых моментов [125]: появление синезеленых (их достоверные остатки най-
дены в горных породах раннего архея возрастом 2,7—3,5 млрд лет), появле-
ние эукариот в начале рифея (1,5—1,4 млрд лет назад), формирование в
рифее многоклеточных слоевищ и первых зеленых, возможно, также крас-
ных и бурых водорослей (1,3—0,7 млрд лет тому). От начала кембрия
(570 млн лет тому) сформировались все основные отделы (классы) водорос-
лей: в силуре Charophyta, в карбоне — Xanthophyta, в мезозое — Dino-
phyta, Baciilariophyta, Chrysophyta, и, возможно, Euglenophyta (табл. 6.1).
Определенная последовательность в их развитии позволяет использовать
находки палеоальгеологических объектов (макро- и микрофоссилий) для
датировки возраста геологических пород, что способствует развитию исто-
рической геологии, палеогеографии и палеоэкологии, биостратиграфии, от-
носительной геохронологии, облегчая геологическое картирование осадоч-
ных пород, поиск полезных ископаемых [56—59, 71, 72, 105, 125, 157, 167,
193, 194, 215, 241].

Особое значение в геологии имеют водоросли, обладающие прочными
клеточными покровами или внутриклеточным скелетом, благодаря кото-
рому они хорошо сохраняются в ископаемом состоянии (дурипартическая
сохранность). К ним принадлежат диатомовые и золотистые (включая Si-
Hcoflagellatophyceae и Coccolithales) с кремнеземовыми панцирями или
внутриклеточными скелетами (Silicoflagellatophyceae); у представителей
порядка Coccolithales клеточные покровы включают известковые чешуй-
ки — кокколиты. Некоторые синезеленые, зеленые (включая Charophyceae)
и красные водоросли образуют вокруг своих слоевищ в процессе фотосин-
теза известковые чехлы или откладывают карбонаты в клеточных стенках.
Их органические соединения постепенно замещаются кристаллами кальци-
та — происходит петрификация, возникают окаменелости. Из таких ока-
менелостей в морях и океанах вырастают огромные подводные скалы —
рифы, которые тянутся на тысячи километров (например, у берегов Австра-
лии). Харациты — известняки, сложенные обызвествленными оогониями
Charophyceae, образуют пласты толщиной до 12 м. Мощные известняки
толщиной до 1100 м возникли благодаря жизнедеятельности древних до-
кембрийских синезеленых водорослей. Некоторые ископаемые водоросли
сохраняются в виде фитрлейм (обугленных остатков) или отпечатков. Они
принимают участие в образовании углей (богхедов), твердых и жидких
нефтеподобных соединений (горючих сланцев, сапропелей), графита.

Все типы остатков — это ценнейшие документы, позволяющие судить о
физико-географических условиях среды в различные геологические перио-
ды. Изучение их имеет большое практическое значение. Помимо непосред-
ственного использования полезных ископаемых, образовавшихся в резуль-
тате жизнедеятельности древних водорослей (см. раздел 6.3), находки их
имеют большое индикационное значение. К рифовым известнякам, напри-
мер, приурочены залежи алюминиевых бокситовых руд, месторождения
нефти и каменного угля. Широкое применение в геологической разведке
приобрел разрабо-ганный советскими учеными (А. П. Жузе, М. М. Забелина,
И. А. Киселев, В. С. Порецкий, А. И. Прошкина-Лавренко, В. С. Шешуко-
ва) метод диатомового анализа. Этот метод пытаются использовать в юри-
дической практике для выяснения обстоятельств гибели людей (особенно
в водной среде), однако возможность таких подходов дискутируется [411].

Особый интерес для геологической науки представляет открытие ис-
копаемых остатков синезеленых водорослей — строматолитов и онколи-
шов — в докембрийских отложениях, ранее считавшихся «немыми». Докем-
брий по времени составляет '/8 геологической истории нашей планеты.
В докембрийских отложениях сосредоточены важнейшие полезные ископа-
емые: до 70 % мировых запасов железных руд, 2/3 залежей урана и марган-
ца, 95 % кобальта, важнейшие месторождения меди, золота, фосфо-
ритов и других полезных ископаемых. Строматолиты, называемые плойча-
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Т а б л и ц а 6.1. Появление водорослей- из- разных отделов (классов

П р и м е ч а н и е : О — первые единичные находки остатков водорослей; • — массо

тыми известняками, или скорлуповатыми породами, внешне напоминают
многочисленные стопки часовых стекол, плотно прижатых друг к другу
\сш рис. о. 1}. их мощные пласты тянутся иногда на несколько километров.
школиты — желваки размером от 1 мм до нескольких сантиметров в по-
перечнике со слоистостью такого же типа, как у строматолитов, но облека-
ющей желвак со всех сторон. Онколиты и строматолиты — результат жиз-
недеятельности древних сообществ синезеленых водорослей и бактерий.
РКПВ И е И Х В д о к е м б Р и й с к и х отложениях имело также мировоззренче-
ское значение, коренным образом изменив наши представления о времени
возникновения жизни на Земле, способствуя воссозданию научной картины
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вые находки остатков; | — время существования группы водорослей.

6.5. «Цветение» воды, обрастание судов
и гидротехнических сооружений, коррозия наземных
материалов и конструкций. Токсические водоросли

«ЦВЕТЕНИЕ» ВОДЫ

В последние десятилетия во многих континентальных водоемах, а также в
морях и океанах участились случаи «цветения» воды, возникающие »след-
ствие массового развития одного или нескольких наиболее приспосоолен-
ных к данным условиям видов водорослей.
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Под «цветением» воды понимают интенсивное развитие водорослей в
толще воды, в результате чего она приобретает различную окраску [171].
При этом цвет воды может варьировать от сине-зеленого, ярко-зеленого,
серого до желто-зеленого, каштанового или ярко-красного, кирпично-крас-
ного и красно-бурого и коричневого (в зависимости от окраски организмов,
вызывающих «цветение», и их численности).

Массовому развитию водорослей вплоть до «цветения» воды способ-
ствует увеличение эвтрофирования водоемов, которое происходит как под
влиянием природных факторов (за тысячи и десятки тысяч лет), так и в
значительно большей степени под влиянием антропогенных факторов (за
годы, десятки лет).

«Цветение» воды наблюдается как в континентальных водоемах (прес-
ных, солоноватых и соленых), так и в морях и океанах (в основном в при-
брежных районах). В морях и океанах «цветение» воды вызывают главным
образом диатомовые (Centrophyceae) и динофитовые (Dinophyta), a также
синезеленые. В арктических морях отмечается весенне-летнее «цветение»
воды, обусловленное интенсивным развитием диатомовых (из родов Fra-
gilaria Lyngb., Amphiprora Ehr., Achnanthes Bory, Bacterosira Gran.,Cha-
etoceros Ehr. В морях северного полушария (Балтийское, Черное, Азов-
ское) «цветение» воды вызывают летом синезеленые водоросли, весной и
осенью — диатомовые. Так, в Балтийском море летом происходит массо-
вое развитие Aphanizomenon flos-aquae (L.) Ralfs ex Born, et Flah., No-
dularia spumigena Mert., видов рода Anabaena Bory [136]. Для морей тропи-
ческих и субтропических широт наиболее характерны т. н. красные прили-
вы, обусловленные интенсивным развитием динофитовых водорослей,
которое наиболее часто наблюдается в прибрежной части Южной Америки
и Африки, а также у берегов Индии и Японии. Красное море свое название
получило из-за обильного развития в нем синезеленой водоросли Oscilla-
toria erythraea Kütz. В морях умеренных широт описаны случаи красного
«цветения», обусловленные интенсивным развитием диатомовых водорос-
лей: Sceletonema costatum (Grév.) CI., Eutreptiella pascheri, Aulacodiscus
kittonii Arn. var. africana (Cottan) Rattr., Pyramimonas cruciata. Очень
опасно «цветение» воды, вызываемое токсическими видами пирофитовых
водорослей (виды родов Gonyaulax Diesing, Gymnodinium Stein).

Красное «цветение» наблюдается и в континентальных водоемах. Так,
в Японии нередко обильно развивается пресноводная золотистая водоросль
Uroglena americana Calkius. Токсическая золотистая водоросль Prymne-
sium parvum Cart, вызывает «цветение» в озерах, горных бассейнах и эсту-
ариях Западной Европы и Ближнего Востока. Лужеобразные пресные во-
доемы Средней Европы нередко окрашиваются в красный цвет Haemato-
coccus pluvialis Flotow, a соленые водоемы юга Советского Союза — в
кирпично-красный Duna!iella salina Teod. из зеленых водорослей.

Из пресноводных водоемов, подверженных «цветению», в первую оче-
редь следует отметить большие равнинные реки и построенные на них водо-
хранилища, а также пруды различного назначения (биологические, техни-
ческие, рыбоводные, всевозможные отстойники), озера, водоемы-охладите-
ли.

В пресных водоемах летом «цветение» воды чаще всего вызывается си-
незелеными и динофитовыми водорослями, весной и осенью — диатомовыми.
Реже «цветение» воды обусловливают зеленые или желто-зеленые водорос-
ли. Из синезеленых водорослей, вызывающих «цветение» в днепровских во-
дохранилищах, встречаются Microcystis aeruginosa Kütz. em. ElenU.,
M. wesenbergii Komarek, Woronichinia naegeliana (Ung.) Elenk., Anaba-
ena flos-aquae Bréb., A. lemmermannii P. Rieht., A. cireinahs (Kutz.) Hansg.,
A. spiroides Klebs., A. affinis Lemm., A. scheremetievi Elenk., Aphanizo-
menon flos-aquae (L.) Ralfs ex Born, et Flah,

В период «цветения» пресноводных водоемов биомасса водорослей до-
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стигает 1,5—2,0 кг/м3, а в местах их скоплений — 5—7 кг/м3. В штилевую
погоду водоросли собираются в поверхностных слоях воды в т. н. пятнах
«цветения», где их биомасса достигает 40—50 кг/м3 (в пересчете на сухое
вещество, представленное сестоном) [30]. Для сравнения можно указать, что
в арктических морях при «цветении» воды биомасса фитопланктона дости-
гает 6—14 г/м3, в Каспийском море 1—3, в Азовском 270 г/м3 [80].

Считают, что умеренная вегетация синезеленых водорослей, до 250 г/м3

(в сырой массе) [237, 265], не сказывается отрицательно на экосистеме во-
доема и даже напротив влияет на нее положительно. При значительном
увеличении биомассы водорослей (до 500 г/ы3 и выше), начинает проявлять-
ся биологическое загрязнение, вследствие чего значительно ухудшается
качество воды. В частности, изменяется ее цветность, pH, вязкость, снижа-
ется прозрачность, меняется спектральный состав проникающей в водную
толщу солнечной радиации в результате рассеивания и поглощения водо-
рослями световых лучей. В воде появляются токсические соединения
(продукты жизнедеятельности водорослей и сопутствующих им бактерий) и
большое количество органических веществ, служащих питательной средой
для бактерий, в том числе и патогенных. Вода приобретает неприятный
запах (например, при обильном развитии Anabaena iemtnevmannii P. i?icht.
вода приобретает затхлый запах). Возникает дефицит растворенного кисло-
рода, который расходуется на дыхание водорослей и разложение отмер-
шей органической массы. Недостаток кислорода приводит к летним замо-
рам рыб и других гидробионтов, а также тормозит процессы самоочищения
и минерализации органического вещества. Все это способствует накопле-
нию в воде все большего количества различных вредных веществ, многие
из которых небезопасны для человека (токсины, канцерогенные соедине-
ния, аллергены). При брожении и разложении водорослей в воде накап-
ливается ацетон, масляная и уксусная кислоты, бутиловый спирт, фенолы,
амины типа трупных ядов и др.

Кроме того, из-за большого количества взвесей в «цветущей» воде ее
фильтрование при очистке затрудняется, а повышенная концентрация со-
лей приводит к образованию накипей и осадков в системе технического во-
доснабжения.

Борьба с «цветением» должна быть направлена прежде всего на предот-
вращение антропогенного эвтрофирования водоемов, а также на ликви-
дацию уже имеющихся отрицательных последствий «цветения» [290]. В то
же время нельзя забывать о перспективах использования биомассы водо-
рослей, изъятой из водоемов, в хозяйственных целях (см. раздел 6.1.2).

Для профилактики эвтрофирования искусственных водоемов рекомен-
дуется строго выполнять комплекс водоохранных мероприятий, который
включает уборку территории будущего ложа водохранилища, надежное
захоронение торфяников, создание вокруг водоемов водоохранной зоны,
т- е. насаждение наземной и водной растительности. Считают, что из вод-
ных растений очень хороши для этой цели тростник и камыш, которые по-
глощают из воды огромное количество химических элементов и детоксицн-
ругат разнообразные ядовитые соединения. Тростник, кроме того, подав-
ляет развитие синезеленых водорослей.

Меры профилактики эвтрофирования разнообразных водоемов преду-
сматривают также ограничение на территории водосбора водоема развития
животноводческих комплексов, изменение агротехники сельскохозяйствен-
ных работ (использования гранулированных удобрений, увеличения глу-
бины их запашки в почву, соблюдения сроков их внесения в почву) и осу-
ществление мероприятий по защите почвы от эрозии. Заслуживают внима-
ния такие водоохранные мероприятия, как прекращение сброса сточных вод
или отвод их за пределы водных объектов; строительство буферных во-
доемов и предводохранилищ, не допускающих сточные воды в основной во-
доем; улучшение очистки сточных вод, связывание и осаждение фосфора в
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водоемах; использование искусственной аэрации водоемов с помощью воз-
духа или кислорода; сброс из озер и водохранилищ обогащенного питатель-
ными веществами придонного слоя воды; использование альгицидов для по-
давления развития водорослей и, наконец, удаление из водоемов избыточ-
ного органического вещества. При этом изъятая биомасса является ценным
природным органическим веществом, которое может найти самое разнооб-
разное применение в народном хозяйстве.

Отмечена положительная роль растительноядных рыб (в частности бе-
лого толстолобика) в очищении водоемов, подверженных «цветению». При
этом толстолобик не отравляется токсинами и не накапливает их в своем
теле, если «цветение» воды не превышает определенных пределов; попадая
же в массовые скопления синезеленых водорослей, особенно находящихся в
стадии разложения, белый толстолобик, также как и другие рыбы, погиба-
ет. В некоторых странах для деэвтрофикации водохранилищ с успехом ис-
пользуют теплолюбивую тиляпию. В озере Чад (Африка) тиляпии выеда-
ют синезеленые водоросли, предпочитая их зеленым и диатомовым [156].

ОБРАСТАНИЕ СУДОВ И ГИДРОТЕХНИЧЕСКИХ СООРУЖЕНИЙ

Организмы обрастаний могут существовать не только в водной среде (пе-
рифитон), но и в воздушной (аэрофитон). Среди водных обрастаний встре-
чаются бактерии, водоросли, актиномицеты, грибы, губки, кораллы, рако-
образные. В Черном море эта своеобразная группа организмов состоит ис-
ключительно из диатомовых водорослей: Melosira moniliformis (О. Mill.)
Ag., Navicula pennata var. pontica Mert., Amphora angustata (Greg.)Cl.,
Licmophora ehrenbergii (Kiitz.) Grun., Synedra tabulata (Ag.) Kijtz., Achnan-
thes longipes Ag., Hyalodiscus scoticus (Kütz.) Grun., Pleurosigma elonga-
tum W. Sm. [24]. Диатомовые водоросли вместе с бактериями образуют
слизистую бактериально-диатомово-детритную пленку, которая для одних
организмов является необходимым условием существования, для других —
необязательным субстратом, а для третьих — даже фактором, препятству-
ющим их развитию. Эта слизистая пленка вместе с поселяющимися на ней
организмами-обрастателями создает серьезные помехи в хозяйственной де-
ятельности человека. Из-за нее снижается скорость движения судов, увели-
чивается расход топлива, снижается эффективность работы гидроакусти-
ческих приборов, появляются коррозия и различные повреждения на
металлических конструкциях. Кроме того, слизистая пленка, образуемая об-
растателями, может нарушать эксплуатацию водопроводных труб, как на
кораблях, так и на берегу, засорять и даже разрушать (коррозия) водово-
Ды, нарушать процессы теплообмена в холодильных установках.

Основной способ защиты от таких обрастаний — применение красок,
содержащих различные яды, преимущественно оксид меди (I), оксид рту-
ти (И). Для борьбы с обрастаниями труб их также делают из металлов (в
основном из меди), на которых организмы не селятся. Осевшие в трубах
организмы уничтожают с помощью горячей или хлорированной воды,
ультразвуком, электрическим током, электромагнитным полем и др.

КОРРОЗИЯ НАЗЕМНЫХ МАТЕРИАЛОВ И КОНСТРУКЦИЙ

Организмы-обрастатели, существующие в воздушной среде, при опреде-
ленных условиях могут повреждать промышленные и строительные мате-
риалы, памятники архитектуры, картины и т. п., если они не защищены
ядовитыми прокрытиями. Эти организмы могут быть представлены водо-
рослями, бактериями, грибами и лишайниками. При исследовании обраста-
ний промышленных и строительных материалов (стекла, стеклопластика,
пенопласта, капрона, органического стекла, стекловолокна, сплавов алю-
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миния и др.) в условиях влажных субтропиков СССР почти на всех матери-
алах были обнаружены зеленые водоросли из родов Chlorhormidium Fott.,
Chlorella Beijer., Stichococcus Näg. Из всех обрастаемых материалов наи-
более подверженными воздействию водорослей оказались образцы стекло-
пластика. На стенах древних соборов (Киево-Печерская Лавра и Выду-
бецкий монастырь в Киеве, Екатерининская церковь, Спасский и Борисо-
глебский соборы в Чернигове)" в местах повреждения штукатурки были
обнаружены представители зеленых водорослей из родов Desmococcus
Brand, em. Visch., Chlorhormidium Fott., Stichococcus Näg., Trebouxia
Puym., Chlorella Beijer. Diplosphaera и диатомовых водорослей из родов
Nitzschia Hass., Navicula Bory, а также один представитель из отдела
сине-зеленых водорослей (Phormidium Kütz.)

На поверхности фресковой живописи обнаружены грибы, бактерии,
а также водоросли. Они росли на влажной поверхности, освещенной солн-
цем, образуя пятна разнообразных оттенков зеленого цвета, от очень тем-
ного, почти черного, до желто-зеленого [666]. В районах с умеренным кли-
матом среди таких водорослей-обрастателей встречены зеленые водоросли
из родов Pleurococcus Menegh., Chlorococcum Menegh., TrentepohliaMart.,
в условиях тропиков — синезеленые водоросли из родов Oscillatoria Va-
uch. и Scytonema С. Ag.

Причиной перечисленных повреждений являются продукты метабо-
лизма обрастателей, в основном — органические кислоты. Организмы, их
выделяющие, особенно распространены во влажных тропиках, где имеется
Достаточно влаги, тепла и пыли органического происхождения, являющей-
ся питательной средой для их развития. Биоповреждения от различных объ-
ектов обрастаний могут быть довольно значительными.

ТОКСИЧЕСКИЕ ВОДОРОСЛИ

В последние десятилетия токсические водоросли стали предметом интенсив-
ных исследований. В природных условиях токсичность водорослей прояв-
ляется обычно при их обильном развитии, когда многократно суммируется
токсический эффект отдельных микроскопических индивидов, не оказы-
вающих заметного отрицательного действия при их обычном развитии. Ток-
сические виды встречаются среди динофитовых, золотистых, синезеленых
и зеленых водорослей [88]. Среди динофитовых водорослей, вызывающих
«красные приливы» (см. выше) на огромных морских акваториях, к токсиче-
ским относятся представители родов Gonyaulax (G. acatenella, G. catenella
(Lev.) Kof., G. monilata Howell., G. polyedra Stein., G. tamarensis Leb.),
^ymnodinium (G. breve Ballantine, G. veneficum Danis), Noctiluca (N. sci-
ntillati Lebóur), Amphydinium (A. klebsii Kof. et Swezy, A. rhynhocepha-
'um Anissim., A. carterae Huburt) [101].

Токсическое действие динофитовых проявляется в массовой гибели
рыбы и других морских животных, в раздражении дыхательных путей лю-
дей, живущих на побережье, а также в их отравлении (часто со смертель-
ным исходом) при употреблении в пищу некоторых видов моллюсков из
Родов Mytiius и Saxidomus, которые аккумулируют водорослевые токсины,
ио сами к ним не чувствительны. Подобные отравления были давно известны
жителям морских побережий, которые называют их «моллюсковым токси-
козом». Симптомами этой болезни являются прогрессирующий паралич и
нарушение дыхания. Смерть в результате «моллюскового токсикоза» может
наступить через 2—12 ч в зависимости от полученной дозы.

Выделены и детально исследованы токсины только из нескольких ви-
дав динофитовых водорослей: Gonyaulax catenella, G. tamarensis, Gytnno-
, , Ш ц ш breve, Сильное иервнопаралитичесдое действие выделенных из
"их токсинов сходно с действием растительного алкалоида кураре и тетродо-
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токсина [101]. К токсическим динофитовым относится также пресноводная
водоросль Peridinium polonicum WoJosz. (-Qlenodinium gimnodinium Pe-
nard), обильно развивающаяся в озерах Японии и вызывающая массовую
гибель рыбы.

Среди золотистых водорослей известен один токсический вид — Prym-
nesium parvuffl Cart., который довольно широко распространен в равнин-
ных и горных озерах и эстуариях Западной Европы. Выделяемый этим ви-
дом токсин также может быть причиной гибели рыб. На нашей территории
P. parvura зарегистрирован в Азовском море и в солоноватых прудах на
Арабатской Стрелке, где наблюдалась гибель сеголетков карпа и других
рыб.

Токсичные виды зеленых водорослей относятся к родам Scenedesmtis
Meyen (S. quadricauda Bréb. и S. obliquus Kütz.) и Coelastrum Näg. (С. mic-
roporum Näg.) из порядка Chlorococcales [88].

Наибольшее количество токсических видов выявлено среди синезеле-
ных водорослей. Это Microcystis aeruginosa Kütz. em. Elenk., M. wesenber-
gii Komarek, M. (Aphanocapsa) farloviana Drouet et Daily, Coelosphaeri-
ura kuetzingianum Näg., Woronichinia naegeliana (Ung.) Elenk., Oscillato-
ria erythraea (Ehr.) Geitl., 0 . thiebautii (Qom.) Geitl., Lyngbya majuscula
(Dillw.) Harv., Anabaena flos-aquae Bréb., A. variabilis Kütz., A. lemmer-
mannii P. Rich., A. oscillarioides Bory f. turkestanica (J. Kiss.) Elenk., Nodu-
laria spumigena Mert., Aphanizomenon flos-aquae (L.) Ralfs, Gloeotrichia
echinulata (J. Sm.) P. Rich., G. pisum (Ag.) Thur., Nostoc rivulare (Kütz.)
Elenk., Hapalosiphon fontinalis (Ag.) Born. em. Elenk. f. tenuissima (Grun.)
Cool, et Setch. [88, 89, 133, 148, 676].

Токсическое действие синезеленых водорослей проявляется в массо-
вой гибели гидробионтов, водоплавающей птицы и домашних животных.
У человека при отравлении токсинами этих водорослей развивается аллер-
гия, конъюктивит, пищевая интоксикация. При длительном употреблении
воды или рыбы из водоемов, подверженных интенсивному «цветению», че-
ловек заболевает гаффской, или юксовско-сартланской, болезнью, в ходе
которой поражаются почки, нервная и мышечная система, нарушаются
двигательные функции и т. д. Болезнь нередко имеет летальный исход. Во-
обще по своему действию токсины синезеленых водорослей в несколько раз
превосходят такие яды, как кураре и ботулин. Токсичность синезеленых во-
дорослей зависит от их количества, особенностей обитания, видового со-
става и физиологического состояния.

Токсическое действие Microcystis aeruginosa обусловлено двумя ток-
синами: один (эндотоксин) образуется непосредственно в теле водоросли
и представляет собой циклический полипептид, называемый фактором быст-
рой смерти (FDF), второй выделяется сопутствующими бактериями [492].
Aphanizomenon flos-aquae выделяет несколько токсинов, из которых изу-
чен только саксшпоксин [618]. Виды рода Anabaena продуцируют анатоксин,
названный по скорости действия фактором очень быстрой смерти (VFDF),
который представляет собой алкалоид. Из Lyngbya majuscula выделен и
идентифицирован лингбиотоксин А, также алкалоид.

Технология очистки воды от токсических веществ очень сложна, по-
этому предпочтение следует отдавать профилактике чистоты водоемов. Нель-
зя допускать скопления водорослей вблизи водозаборов и мест отдыха лю-
Деи, водопоя животных, а также их накопления в системах водоочистки
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6.6. Значение водорослей для решения
природоохранных вопросов

6.6.I. Водоросли—агенты самоочищения естественных водоемов
и доочистки сточных вод в системах искусственной очистки

Пор, самоочищением водоемов понимают совокупность биологических и физи-
ко-химических процессов, обусловливающих способность водоема освобо-
ждаться от загрязнений. Водоросли являются важным компонентом ком-
плекса организмов, принимающих участие в самоочищении водоемов, фор-
мировании качества воды, улучшении санитарно-гигиенического состояния
водоемов. Биологически полноценной считается вода, которая содержит не
только все соли и микроэлементы, но также белки, ферменты, витамины и
другие продукты жизнедеятельности гидробионтов, в том числе и водо-
рослей.

Для ускорения многих процессов биологического самоочищения и
улучшения питьевых качеств воды большое значение имеет обогащение ее
кислородом, выделяющимся водорослями в процессе фотосинтеза, Установ-
лено, что фотосинтетическая аэрация часто превосходит атмосферную или
вполне соизмерима с нею. Так, в Волгоградском водохранилище фотосин-
тетическая продукция кислорода за вегетационный период достигает
10,5 млн т и примерно равна атмосферной [156]. Фотосинтетическое аэри-
рование воды не только усиливает минерализацию органических веществ,
но и ускоряет многие процессы биологической детоксикации, тем самым
улучшая качество воды.

На качество воды огромное влияние оказывают метаболиты, выделяе-
мые в процессе жизнедеятельности водорослей. В экстрактах водорослей
обнаружены вещества с антирадикальньши и антиокислительными свой-
ствами: oc-токоферол, каротиноиды и др. В «цветущих» водоемах обнаружи-
ваются токоферолы, витамины A, D, К и каротииоиды, обладающие анти-
окислительной активностью, в концентрации 10~9— КГ"6 моль/л. Присущ
ствие в воде большого количества водорослей, способных ферментативно
расщеплять перекиси, служит дополнительным фактором подавления не-
благоприятных последствий окисления растворенных органических ве-
ществ [156].

На основании гипотезы о биологическом инициировании радикальных
процессов самоочищения водоемов предложена динамическая модель при-
родной воды как каталитической окислительно-восстановительной системы
открытого типа [297]. Роль отдельных групп водорослей в этих процессах
различна. Так, зеленые и диатомовые водоросли выделяют в процессе фото-
синтеза перекись водорода, способствуя переводу примесей природной во-
Ды в окисленное состояние и активируя процессы самоочищения. Синезе-
леные водоросли, наоборот, выделяют в среду вещества-восстановители,
тормозящие эти процессы.

Важным вопросом общей проблемы охраны водоемов является биоло-
гическая очистка сточных вод, основанная на деятельности различных мик-
роорганизмов. В системе очистных сооружений для доочистки различных
типов сточных вод наиболее широко используют биологические пруды, био-
фильтры, поля фильтрации. Биологическое самоочищение в них осуще-
ствляется в результате жизнедеятельности всех групп организмов, входя-
щих в данную экосистему. Важными компонентами данной системы яв-
ляются бактерии и водоросли. Бактериальный биосинтез и фотосинтез
водорослей —. главные биологические процессы, которые обеспечивают до-
очистку сточных вод. Особый интерес представляет использование для до-
очистки сточных вод одноклеточных зеленых водорослей. С одной стороны,
их развитие, спонтанное или индуцированное, играет важную роль в
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процессах биологического самоочищения водоемов, с другой — биомасса
водорослей может быть использована для получения ценных органических
веществ, продуцируемых водорослями.

Основные теоретические представления о факторах и условиях, кото-
рые определяют эффективность очистки сточных вод в биологических пру-
дах, сформулированы в ряде работ отечественных и зарубежных авторов
[43, 565]. Согласно этим представлениям, в нормально функционирующих
аэробных и факультативно аэробных биологических прудах кислород, не-
обходимый для бактериального окисления загрязняющих веществ, достав-
ляют водоросли, которые выделяют его в процессе фотосинтеза. Бактерии,
используя растворенный кислород в процессе жизнедеятельности, минера-
лизуют загрязняющие органические вещества. Диоксид углерода, фосфа-
ты, аммонийный и нитратный азот, освобожденные при бактериальном раз-
ложении, легко потребляются водорослями, что иногда приводит к их мас-
совому развитию в водоемах.

Исследование состава водорослей различных водоемов, в которые по-
ступают сточные воды различных типов, свидетельствует о том, что основ-
ное место в них занимают зеленые, эвгленовые и диатомовые водоросли, а
в некоторых случаях — синезеленые. Среди зеленых водорослей домини-
руют обычно Chlorococcales, устойчивые к длительному воздействию мно-
гих токсических веществ.

Клетки водорослей способны аккумулировать из воды различные хи-
мические элементы, причем коэффициенты их накопления достаточно вы-
соки. Наиболее мощными концентраторами являются пресноводные зеле-
ные водоросли, особенно нитчатые. При этом интенсивность накопления
в них металлов гораздо выше, чем в других пресноводных гидробионтах. Не-
малый интерес представляет способность водорослей концентрировать в се-
бе радиоактивные элементы. Фитопланктон играет роль ловушки для ра-
дионуклидов, он сорбирует большинство продуктов ядерного распада:
стронций-90, цирконий-95, иод-131, рутений-106, цезий-137, церий-144,
[171]. Отмершие клетки водорослей удерживают накопленные элементы не
менее прочно, чем живые, а в некоторых случаях десорбция из мертвых
клеток меньше, чем из живых. Способность водорослей концентрировать в
клетках и прочно удерживать химические элементы и радионуклиды по-
зволяет использовать их в специализированных системах очистки (дезак-
тивации) промышленных сточных вод.

В связи с разработкой методов массового культивирования одноклеточ-
ных зеленых водорослей стало возможным интенсифицировать процессы са-
моочищения различных типов сточных вод. Так, в культуре водорослей
из порядка Chlorococcales на сточных водах резко снижается биологическая
потребность в кислороде (ВПК), сокращается анаэробный период и рань-
ше наступает стадия нитрификации. При культивировании зеленых во-
дорослей на сточных водах в них снижается содержание минеральных форм
азота и фосфора, повышается щелочность, что является одним из суще-
ственных факторов очистки.

При массовом развитии зеленых водорослей в сточных водах, как в ес-
тественных условиях, так и в культуре, значительно увеличивается ско-
рость отмирания патогенных микроорганизмов. Некоторые зеленые, сине-
зеленые и диатомовые водоросли являются антагонистами вируса гриппа,
полиовируса и др. [171]. Выделяемые водорослями биологически активные
вещества играют важную роль в обеззараживании воды и подавлении жиз-
недеятельности патогенной микрофлоры.

Водоросли, так же как и бактерии, принимают участие в очистке сточ-
ных вод от ряда органических соединений, утилизируя необходимые био-
генные элементы [182]: фосфопротеиды, фосфолипиды, фосфогликозиды,
нуклеиновые кислоты. Как источник фосфора водоросли могут утилизи-
ровать даже синтетические детергенты. Имеются сведения о деструкции во-
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дорослями таких органических соединений, как сахара, аминокислоты, пеп-
тон, гидролизат казеина, а также таких компонентов сточных вод как фе-
нол и алкилсульфат. В специальных биологических прудах сообщества
водорослей и бактерий используют для разложения и детоксикации герби-
цидов. Доказана способность ряда зеленых водорослей (Chlorella, Chla-
midomonas Ehr.) и синезеленых (Gloeocapsa (Kütz.) em. Gollerb., Anaba-
ena Bory, Tolypothrix Kütz.) гидролизовать ациланилидный гербицид про-
панил, превращая его в 3,4-дихлоранилин, который быстрее разрушается
бактериями. Некоторые синезеленые водоросли разлагают фенилкарба-
матные гербициды — профам и хлорпрофам — соответственно на анилин
и хлорпроизводные [171].

Сточные воды, очищенные с помощью наиболее совершенных методов,
все же остаются токсическими по отношению к гидробионтам. Альгобакте-
риальные сообщества, которые используются для доочистки сточных вод,
позволяют получить воду, которая по гидрохимическим и бактериологиче-
ским показателям соответствует ГОСТу «Вода питьевая» [182].

6.6.2. Задачи альгологов в организации экологического мониторинга
окружающей среды и прогнозирования развития водорослей

Мониторинг — система организованных долгосрочных наблюдений, оцен-
ки и прогноза состояния природной среды по ряду показателей, установ-
ленных программой [124, 313]. Задачей экологического мониторинга явля-
ется обнаружение в экосистемах изменений антропогенного характера.
Решить эту задачу можно различными методами: периодически определяя
изменения некоторых показателей загрязнения данной биоты или непре-
рывно собирая интегральные показатели на весьма значительных террито-
риях. Задача службы мониторинга — диагноз и прогнозирование событий,
основные приемы сбора информации — наблюдения и эксперимент.

Наблюдения являются основной формой организации диагностиче-
ского мониторинга, регистрирующего положение дел в экосистеме в теку-
щий момент времени. Система диагностического мониторинга должна пре-
дусматривать также наблюдения за разнообразными биологическими пока-
зателями, в которых ожидается отклик (изменение численности отдельных
видов, изменение видового разнообразия) и появление которых следует счи-
тать откликом (возникновение уродств, нарушение морфологических при-
знаков в пределах популяции).

Водоросли широко используют как индикаторные организмы при эко-
логическом мониторинге (см. раздел 6.4). Физико-химические методы ин-
Дикации состояния окружающей среды не дают непосредственного ответа
на вопрос о возможном отклике экосистемы на те или иные загрязнения.
Поэтому большое значение приобретают методы биологического анализа
вод, почв, воздуха, в системе которых водоросли, благодаря стенотопностн
многих видов, их высокой чувствительности к условиям окружающей
сРеды, играют важную роль [124, 309]. Морские водоросли— удобный тест-
объект при исследовании загрязнения моря, в том числе радиоактивного
и нефтяного.

При отборе регистрируемых показателей следует использовать разно-
образные подходы, облегчающие обнаружение отклика на различных
Уровнях биологической организации — субклеточном, клеточном, организ-
менном, популяциоином и биоценотнческом. На субклеточном п клеточном
Уровнях регистрируют первичные нарушения биохимических механизмов
и макромолекулярных структур живой клетки под действием загрязнителен;
на клеточном и организмешюм — морфоцитологнческие отклонения и на-
рушения клеточных структур в результате локального действия загрязни-
теля; на организмениом и популяцнонном — морфологические отклонения

169



в онтогенезе индивидов и нарушения основных физиологических пока-
зателей, определяющих состояние организма в результате воздействия за-
грязнителя; на популяционном и биоценотическом — перестройку струк-
туры природных сообществ, изменения продуктивности образующих его
популяции и показателей устойчивости экосистемы по отношению к дан-
ному воздействию.

Все биологические показатели разделяют на две категории:
1) функциональные, которые могут быть выражены производной по

времени, т. е. как скорость изменения некоторой функции (показатели про-
дуктивности и др.); 2) структурные, которые могут быть выражены инте-
гралом по времени, т. е. как некоторый итог действий к моменту регистра-
ции показателей. К этой категории относятся показатели, характеризую-
щие количество биомассы, число видов, содержание веществ в системе и др.

При экологическом мониторинге роль интегральных признаков и ха-
рактеристик экологических систем, усредненных в больших масштабах,
становится исключительной. Важное место при организации экологическо-
го мониторинга должно отводиться дистанционным методам как наиболее
экспрессивным и репрезентативным.

Особенно перспективны среди них методы, использующие космические
средства. В СССР созданы спутниковые системы «Метеор», «Метеор — При-
рода», наблюдения которых за водохранилищами и природными водными
объектами позволяет с большой точностью судить об изменении состояния
этих объектов, в том числе антропогенного характера [124]. При дистанци-
онном мониторинге в качестве индикатора биологической продуктивности
водоемов обычно служит фитопланктон. Основной параметр, на котором
может основываться дистанционное зондирование фитопланктона,— по-
глощающие и флуоресцентные характеристики хлорофилла а в видимом ди-
апазоне спектра [138].

Методической основой прогностического мониторинга является поста-
новка активного эксперимента. Результаты направленного сбора информа-
ции, позволяющие определить тенденции изменений в окружающей среде,
дают возможность осуществить постановку эксперимента, результаты ко-
торого могут служить основой прогнозирования биологических послед-
ствий изменений условий жизни.

Прогноз состояния водных экосистем и выявление тенденций их из-
менения крайне важны для перспективного планирования рациональной
эксплуатации водоемов. Поэтому особое значение приобретают исследова-
ния, направленные на создание теории прогноза изменения экосистем в во-
доемах, находящихся под воздействием различных антропогенных влияний.
Эталоном для сравнения могут быть водоемы заповедных зон [156].

Таким образом, диагностический мониторинг в комбинации с прогно-
стическим составляют основу основ стратегии экологического мониторинг
га, контролирующего последствия изменений, связанных с деятельностью
человека на суше, в воде и атмосфере.

7. МЕТОДЫ СБОРА, КУЛЬТИВИРОВАНИЯ,
ИЗУЧЕНИЯ И ХРАНЕНИЯ ВОДОРОСЛЕЙ

7.1. Методы сбора и изучения водорослей

Существующие методы сбора и изучения водорослей многообразны. Это
определяется как эколого-морфологическим своеобразием представителей
различных отделов и экологических группировок, так и разнообразием це-
лей и подходов к их изучению. Здесь не представляется возможным дать
полное исчерпывающее представление о всех методах изучения водорослеп,
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особенно тех, которые направлены на достижение специальных целей. По-
этому в данном разделе ограничимся рассмотрением лишь методов сбора и
изучения водорослей континентальных водоемов для целей флористико-
систематических и гидробиологических исследований.

В связи с тем, что большинство водорослей имеет микроскопические
размеры, обнаружить их невооруженным глазом в естественных местооби-
таниях, как правило, возможно лишь при условии массового развития, вы-
зывающего изменение окраски среды обитания: воды, почвы или другого
субстрата («цветение» воды, «цветение» почвы и др.). Обычно количество во-
дорослей не столь значительно; однако сбор материала следует проводить
даже в том случае, когда самое внимательное исследование субстрата не
позволяет заметить их невооруженным глазом.

МЕТОДЫ СБОРА ПРОБ ФИТОПЛАНКТОНА

Выбор метода отбора проб фитопланктона зависит от типа водоема, степени
развития водорослей, задач исследования, имеющихся в наличии прибо-
ров, оборудования и т. п. С целью изучения видового состава фитопланк-
тона при интенсивном развитии последнего достаточно зачерпнуть воды из
водоема, а затем рассмотреть ее под микроскопом. Однако в большинстве
случаев применяют различные методы предварительного концентрирова-
ния микроорганизмов. Одним из таких методов является фильтрование во-
ды через планктонные сета различной конструкции (рис. 7.1).

Планктонная сеть состоит из латунного кольца и пришитого к нему ко-
нического мешка из мельничного шелкового или капронового сита № 77,
имеющего 6929 ячей в 1 см2. Схема выкройки сетяного конуса для планк-
тонной сети представлена на рис. 7.2. Узкое выходное отверстие конусо-
видного мешка плотно прикрепляется к стаканчику, имеющему выводную
трубку, закрытую краном или зажимом Мора. При сборе планктона поверх-
ностных слоев воды планктонную сеть опускают в воду так, чтобы верхнее
отверстие сети находилось па расстоянии 5—10 см над ее поверхностью.
Литровой кружкой черпают воду из поверхностного слоя (до 15—20 см глу-
бины) и выливают ее в сеть, отфильтровывая таким образом 50—100 л во-
ды. На крупных водоемах планктонные пробы, отбирают с лодки. При этом
рекомендуют тянуть планктонную сеть на топкой веревке за движущейся
лодкой в течение 5—10 мин,

Для вертикальных сборов планктона применяют сети особой конструк-
ции [135]. На небольших водоемах планктонные пробы можно собирать с
берега, постепенно заходя в воду, осторожно черпая воду кружкой впереди
себя и фильтруя ее через сеть или забрасывая сеть на тонкой веревке в во-
ду и осторожно вытягивая ее. Закончив сбор планктона, планктонную сеть
прополаскивают, опуская ее несколько раз в воду до верхнего кольца,
чтобы отмыть водоросли, задержавшиеся иа внутренней поверхности сети.
Сконцентрированную таким образом пробу планктона, находящуюся в ста-
канчике планктонной сети, сливают через выводную трубку в заранее при-
готовленную чистую баночку пли бутылку. Перед началом и после оконча-
ния сбора пробы сеть необходимо хорошо прополоскать, а закончив работу,
высушить и положить в специальный чехол. Сетяные пробы планктона мож-
но изучать в живом и фиксированном состоянии.

Для количественного учета фитопланктона производят отбор проб оп-
ределенного объема. Для этих целей могут быть использованы и сетяные
сборы при условии обязательного учета количества отфильтрованной через
сеть воды и объема собранной пробы. Однако обычно отбор проб для коли-
чественного учета фитопланктона производят специальными приборами —
батометрами разнообразной конструкции (рис, 7,3). Широкое применение
в практике получил батометр системы Рутнсра (см. рис. 7,3,J), Основная

171



Рис. 7.1. Планктонные сета:
1—3 — сети Апштейна; 4 — сеть Берджа; б —. стаканчик к ней; 6 — цилиндри-
ческая сеть «цеппелин»

часть его — цилиндр, изготовленный из металла или плексигласа, емко-
стью 1—5 л. Прибор снабжен верхней и нижней крышками, плотно закры-
вающими цилиндр. Под воду батометр опускают с открытыми крышками.
При достижении требуемой глубины в результате сильного встряхивания
веревки крышки закрывают отверстия цилиндра, который в закрытом виде
извлекают на поверхность. Заключенную в цилиндре воду через боковой
патрубок, снабженный краном, сливают в приготовленный сосуд.

При изучении фитопланктона поверхностных слоев воды пробы отби-
рают, зачерпывая воду в сосуд определенного объема. В водоемах с бедным
фитопланктоном желательно отбирать пробы объемом не менее 1 л парал-
лельно с сетевыми сборами, позволяющими улавливать малочисленные,
сравнительно крупные объекты. В водоемах с богатым фитопланктоном
объем количественной пробы можно уменьшить до 0,6 л и даже до 0,25 л
(например, при «цветении» воды).

Сгущение количественных проб фитопланктона можно осуществлять
двумя методами, дающими примерно одинаковые результаты — осадоч-
ным и фильтрационным. Сгущение проб осадочным методом проводят после
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Рис. 7.2. Выкройки сетяного кону-
са для планктонной сети в свер-
нутом (/) и развернутом (2) виде:
R — радиус латунного кольца у вход-
ного отверстия сети; г — радиус ста-
канчика; ops — отрезаемая часть вы-
кройки; ( — длина бока усеченного ко-
нуса (равна длине бока сети); X —
длина продолжения бока сети усечен-
ного конуса до пересечения его с про-
должением другого бока конуса; mnsp—
поверхность усеченного конуса, развер-
нутого на плоскости; О — центр дуги
большой окружности, соответствующий
входному отверстию сетки; L — угол
между боками развернутого конуса;
пунктирная линия вокруг развернутого
усеченного конуса—добавочная полоска
на швы (около 1 см)

их предварительной фиксации и отстаивания в темном месте в течение 15—
20 дней путем отсасывания среднего слоя воды с помощью стеклянной
трубки, один конец которой затянут мельничным ситом № 77 в несколько
слоев, а второй соединен с резиновым шлангом. Отсасывание проводят
очень медленно и осторожно, чтобы не допустить нарушения осадка и заса-
сывания поверхностного слоя пробы. Сгущенную таким способом пробу
взбалтывают и, замерив ее объем, переносят в сосуд меньшего размера.

р ис. 7.3, Приборы для сбора количественных проб фитопланктона:
I - батометр Рутнеро; 2,3- сосуд Мейера (опускается в n W п а а к Р " Т 0 " D " ^ e ^ .
?' " Р " Доотижешш определенной глубины открывается Р ы ^ М п 3 2 т Ж ' о м PcocxoS-
ленный к пробке, и после заполнения его водой поднимается в открыюм состой
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те„,.!1рИ с г У щ е н и и п Р ° б Фильтрационным методом используют «предвари-
IZllT^J ПГ н е о б х°даы° с т а (е^и размеры планктонных организмов
HoHP(hmfp„n б а к т е Р и г шьные фильтры. При этом пробы воды предваритель-
ного ™ * H ? F £ И ф И Т ^ изучают в живом состоянии. Для длитель-
ности Р ° о с а д к о м Фиксируют в определенном объеме жид-

МЕТОДЫ СБОРА ПРОБ ФИТОБЕНТОСА

S S S ' Ä ™ " 0 * 1 °ТбОра П Р°6 Фито(5ент°са предусматривают сбор во-
S m e Шубиной nmHf И\ п о в е Р х н о с ™ Донных грунтов и отложений, в их
н о й К Z пп? Д С М ) И В спеЦифическом придонном слое воды толщи-
на noBeDXHn?Tf „ 1 У Ч е Н И Я в и д о в о г о с о с т а в а фитобентоса достаточно извлечь
м е л к о й r/n n f ° Г п

р О е K 0 ™ 4 e C T B 0 Д°н«ого грунта с отложениями. На
на д н о Х б и Г и " ~ * глубины) это достигается с помощью опущенной

Г в А Л И С И ф ° ? а - Р е з и н °вого шланга со стеклянными труб-
г л у б и н а х S К О Т ° Р Ы И засасывают наилок (рис. 7.4, У). На больших
глуоинах качественные пробы отбирают с помощью ведерка или стакана,

^ Л ш Ь 4

0 ; , П Г б 0 Р Ы Д Л Я С б о р а п р о 6 Фитобентоса:
грабмь'кв';' 6 ~~ ^™а1

ЫрФмЬевщ 3 - "«««« Д"« ила, 4 - ведро для ила; 5 -
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•Рис, 7,5. Микробентометры Владимировой в открытом (I) и-закрытом (II)
виде и Травянко и Евдокимовой в поперечном (III) и продольном (IV) се-
чении:
i — железная трубка, соединяющаяся с разборной штангой; 2 — шнур; 8 — крон-
штейн; 4 — крышка-клапан; 5 — втулка с конусом; 6 — рычаг; 7 — зажим-пру-
жина; 8 — клапанная коробка; Э — клапан; 10 — основное тело мнкробенто-
метра; // — лопасти стабилизатора; 12 — свинцовый груз; IS — штуцер для слива
придонного слоя воды; 14 — переходная муфта; IS — трубчатый нож

прикрепленного к палке, а также различными грабельками, «кошками»,
Драгами, дночерпателями, илососами, из которых наиболее прост в изго-
товлении и удобен в работе илосос Перфильева (рис. 7.4, 2). Основная часть
•этого прибора — U-образная трубка с неравными концами. К короткому
концу трубки подведена тонкая металлическая трубочка, к которой присо-
единен длинный резиновый шланг с зажимом на свободном конце. На этом
же конце U-образной трубки с помощью резиновой пробки закреплена ши-
рокогорлая склянка. На длинном открытом конце трубки прикреплен груз.
Прибор с помощью веревки опускают на дно водоема, где под действием
груза^длинный конец U-образной трубки врезается в толщу донных отло-
жений; после этого конец резинового шланга, оставшийся на поверхности,
освобождают от зажима, давая выход воздуху, и ил с силой засасывается в
банку через длинный конец трубки. Затем прибор извлекают на поверх-
ность, и содержимое банки переносят в приготовленную для пробы посу-
ду. Для отбора количественных проб фитобентоса используют микробенто-
ле.пр Владимировой. Основная часть его—латунная трубка длиной 25—
30 см с внутренним диаметром 4—5 см, на основании которого рассчиты-
вают площадь внутреннего сечения трубки. На верхнем конце этой трубки
находится втулка с конусообразной воронкой, в которую на рычаге герме-
тически входит притертая крышка-клапан (рис. 7.5). Трубку с откры-
той крышкой ни разборной деревянной штанге опускают на дно и врезают
заточенным нижним концом в толщу донного грунта на несколько санти-
метров. Потянув за воровку, закрепленную на свободном конце рычага,
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закрывают верхнюю втулку трубки крышкой, после чего прибор осторож-
но извлекают на поверхность. При выходе трубки из воды нижнее отвер-
стие трубки закрывают ладонью, чтобы не допустить выпадения грунта.
Открыв крышку, осторожно сливают верхние слои воды в стеклянную по-
суду до появления мути. Эту первую порцию воды, содержащую планктон-
ные организмы, выливают за борт. Оставшиеся в трубке воду, ил и грунт
легко встряхивают и переносят в приготовленную для пробы посуду, пред-
варительно замерив ее объем. Микробентометр Владимировой удобен в ра-
боте на глубинах 2,0—2,5 м.

Более совершенная модель микробентометра, позволяющая отбирать
пробы с любых глубин, предложена В. С. Травянко и Л. В. Евдокимовой
(рис. 7.5). Микробентометр Травянко и Евдокимовой состоит из трубки
длиной 30—35 см с внутренним диаметром 5—6 см, снабженной в верхней
части автоматически работающим клапаном стабилизатора. На мерной ве-
ревке трубку с открытым клапаном в вертикальном положении опускают
за борт лодки. Под действием закрепленного на приборе груза трубка вре-
зается в толщу дна, при этом клапан герметически запирает верхнее отвер-
стие. С помощью веревки прибор извлекают на поверхность; при выходи
его из воды нижнее отверстие трубки закрывают ладонью. Затем верхний
слой воды сливают за борт через боковой патрубок, а трубку, содержащую
монолит грунта и остаток воды, отвинчивают от стабилизатора с клапан-
ной коробкой, встряхивают, и замерив объем, переносят пробу в приго-
товленную для нее посуду.

МЕТОДЫ СБОРА ПРОБ ПЕРИФИТОНА

Для изучения видового состава перифитона налет на поверхности разнооб-
разных подводных предметов (гальки, щебня, камней, стеблей и листьев
высших водных растений, раковин моллюсков, деревянных и бетонирован-
ных частей гидротехнических сооружений и др.) снимают с помощью обыч-
ного ножа или специальных скребков и ложек (рис. 7.6). Однако при этом
гибнет много интересных организмов. Часть их уносится токами воды, ор-
ганы (органеллы) прикрепления водорослей к субстрату разрушаются,
нарушается картина взаимного размещения компонентов биоценоза. По-
этому лучше собирать водоросли вместе с субстратом, который полностью
или частично осторожно извлекают на поверхность воды так, чтобы тече-
ние не смыло с него водоросли. Извлеченный субстрат (или его фрагмент)
вместе с водорослями помещают в приготовленный для пробы сосуд и зали-
вают либо небольшим количеством воды из этого же водоема с целью даль-
нейшего изучения собранного материала в живом состоянии, либо4%-м
раствором формальдегида.

Для количественного учета перифитона водоросли тщательно смывают
с поверхности извлеченного субстрата с помощью воды и щетки над широ-

Рис. 7.6. Приспособления для
отбора проб перифитона:
/ — сачок со скребком; 2 — ложка
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ким сосудом (кюветой, тазом), и, замерив объем смыва, переносят его в при-
готовленную для пробы посуду. Кроме объема смыва для количественного
учета перифитона необходимо знать также площадь субстрата, с которой
смыты водоросли. Для этого указанную поверхность накрывают влажной
тканью и обрисовывают ее контуры чернильным карандашом. Расчет пло-
щади производят методом средневзвешенных площадей: полученный кон-
тур поверхности субстрата переводят на кальку и вырезают; из этой же
бумаги вырезают квадрат со стороной 1 см (площадью 1 см2) и взвешивают.
Зная массу бумажного квадрата и массу вырезанного из той же бумаги
контура, рассчитывают искомую площадь.

При изучении эпифитных водорослей, смытых со стеблей листьев выс-
ших водных растений, количественный учет ведется в расчете не только на
единицу площади, но и на единицу массы (сырой и воздушно-сухой) расте-
ния-субстрата. Для этого участок растения, с поверхности которого смы-
ты эпифиты, взвешивают, затем высушивают до воздушно-сухого состояния
и снова взвешивают.

МЕТОДЫ СБОРА НАЗЕМНЫХ И ПОЧВЕННЫХ ВОДОРОСЛЕЙ

Наземные водоросли, образующие различно окрашенные налеты и пленки
на деревьях, скалах, камнях, сырой земле, крышах и стенах домов и т. п.,
собирают по возможности вместе с субстратом в стерильные бумажные па-
кеты или в стеклянные сосуды с 4 % -м раствором формальдегида» Методы
сбора и изучения почвенных водорослей описаны в специальной литерату-
ре [85].

ЭТИКЕТИРОВАНИЕ И ФИКСАЦИЯ ПРОБ,
ВЕДЕНИЕ ПОЛЕВОГО ДНЕВНИКА

Весь собранный материал делят на две части с целью дальнейшего изучения
водорослей в живом и фиксированном состоянии. Живой материал помеща-
ют в стерильные стеклянные сосуды, пробирки, колбы, баночки, закрытые
ватными пробками, не заполняя их доверху, или в стерильные бумажные
пакеты. Для сохранения водорослей в живом состоянии в экспедиционных
условиях водные пробы упаковывают во влажную оберточную бумагу и по-
мещают в ящики. Периодически пробы распаковывают и выставляют на
рассеянный дневной свет для поддержания фотосинтетических процессов
и обобщения кислородом. Несмотря на все предосторожности, не весь со-
бранный материал удается сохранить, поэтому для работы с живым мате-
риалом краткие экскурсионные выезды более благоприятны, чем продолжи-
тельные экспедиции.

Материал, подлежащий фиксации, помещают в чисто вымытую и высу-
шенную нестерильную стеклянную посуду (пробирки, бутылки, баночки),
плотно закрытую резиновыми или корковыми пробками. Водные пробы
фиксируют 40%-м формальдегидом, который добавляют к пробе в соотно-
шении 1 : 10. Водоросли, находящиеся на твердом субстрате (на бумажных
фильтрах, гальке, пустых раковинах моллюсков и т. п.), заливают 4%-м
раствором формальдегида. Хорошую сохранность водорослей и их окраски
обеспечивает также раствор формальдегида и хромовых квасцов (5 мл 4 % -го
формальдегида и 10 г KaSO4 • Cr2 (SO4)3 • 24Н2О в 500 мл воды). В полевых
условиях можно также использовать раствор иода с иодидом калия (10 г KI
растворяют в 100 мл воды, добавляют 3 г кристаллического иода и еще
100 мл воды, встряхивают до полного растворения кристаллов, хранят в
темной склянке в течение нескольких месяцев), который добавляют к про-
бе в соотношении 1 : 5. Герметически закупоренные фиксированные пробы
можно хранить в темном месте в течение длительного времени.
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Все собранные пробы тщательно этикетируют. На этикетках, заполня-
емых простым карандашом или пастой, несмываемой водой, указывают но-
мер пробы, время и место сбора и фамилию сборщика. Эти же данные па-
раллельно фиксируют в полевом дневнике, в который, кроме того, заносят
результаты измерений pH, температуры воды и воздуха, схематический ри-
сунок и подробное описание исследуемого водоема, развивающейся в нем
высшей водной растительности и другие наблюдения.

МЕТОДЫ КАЧЕСТВЕННОГО ИЗУЧЕНИЯ МАТЕРИАЛА

Собранный материал предварительно просматривают под микроскопом в
живом состоянии в день сбора, чтобы отметить качественное состояние во-
дорослей до наступления изменений, вызванных хранением живого мате-
риала или фиксацией проб (образование репродуктивных клеток, переход
в пальмеллевидное состояние, разрушение клеток, колоний, потеря жгу-
тиков и подвижности и т. д.). В дальнейшем собранный материал продол-
жают изучать параллельно в живом и фиксированном состоянии. Работа
с живым материалом является необходимым условием успешного изучения
водорослей, изменяющих при фиксации форму тела, форму и окраску хло-
ропластов, теряющих жгутики, подвижность или даже полностью разру-

шающихся в результате воздействия фиксаторов. Чтобы сохранить собран-
ный материал живым, следует всячески оберегать его от перегрева, загряз-
нения фиксаторами, а к изучению приступать как можно скорее.

Водоросли в живом состоянии в зависимости от их размеров и других
особенностей изучают с помощью бинокулярной стереоскопической лупы
(МБС-1) или чаще с помощью световых микроскопов различных марок с ис-
пользованием разных систем окуляров и объективов, в проходящем свете
или методом фазового контраста, с соблюдением обычных правил микро-
скопирования.

Для микроскопического изучения водорослей готовят препараты: на
предметное стекло наносят каплю исследуемой жидкости и накрывают ее
покровным стеклом. Если водоросли обитают вне воды, их помещают в
каплю водопроводной воды или оводненного глицерина. При длительном
изучении препарата жидкость под покровным стеклом постепенно подсы-
хает, и ее следует добавлять. Для уменьшения испарения по краям покров-
ного стекла наносят тонкий слой парафина.

При необходимости длительных наблюдений над одним и тем же объек-
том хороший результат дает метод висячей капли. На чистое покровное стек-
ло наносят маленькую каплю исследуемой жидкости, после чего покровное
стекло, края которого покрыты парафином, парафиновым маслом или вазе-
лином, накладывают каплей вниз на специальное предметное стекло с лун-
кой посередине так, чтобы капля не касалась дна лунки (рис. 7.7). Такой
препарат можно изучать в течение нескольких месяцев, сохраняя его в
перерывах между работой во влажной камере.

При изучении водорослей, имеющих монадную структуру, серьезной
помехой служит их подвижность. Однако при подсыхании препарата дви-
жение постепенно замедляется и приостанавливается. Замедлению движения
способствует также осторожное нагревание препарата или добавление виш-
невого клея. Подвижные водоросли рекомендуется фиксировать парами ок-
сида осмия (IV) (при этом хорошо сохраняются жгутики), кристалличе-
ского иода (фиксация парами иода позволяет не только сохранить жгутики,
но и окрасить крахмал, если он есть, в синий цвет, что имеет диагностиче-
ское значение), 40 %-го формальдегида, слабым раствором хлоралгидрата
или хлороформом. Длительность экспозиции над парами фиксаторов уста-
навливают экспериментально, в зависимости от специфики объекта. Наиоо-
лее удобны для изучения слабо фиксированные препараты, в которых часть
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Рис. 7.7. Приготовление препарата мето-
дом висячей капли:
I — предметное стекло с лункой; 2 — покров-
ное стекло с нанесенной на него каплей иссле-
дуемой жидкости; 3 — покровное стекло с кап-
лей, накрытое предметным стеклом; 4 — гото-
вый препарат

водорослей потеряла подвижность, а дру-
гие продолжают медленно двигаться.
Препараты следует изучать немедленно
после фиксации, так как в течении корот-
кого периода времени водоросли (особенно
лишенные клеточных оболочек) деформи-
руются.

Во многих случаях кроме сравнитель-
но-морфологического анализа признаков
прибегают к цитологическим методам изу-
чения материала. При изучении внутри-
клеточных структур, особенно у мелких
жгутиковых, применяют прижизненное
окрашивание с помощью слабых (0,005—
0,0001 %-х) растворов нейтрального крас-
ного, метиленового голубого, нейтрального голубого, трипанового крас-
ного, бриллианткрезилового синего, конго красного, зелени Януса, по-
зволяющих более четко выявить клеточную оболочку, папиллы, слизь,
вакуоли, митохондрии, аппарат Гольджи и другие органеллы.

Многие красители дают хороший результат лишь после применения
специальных методов фиксации (при изучении фиксированных формальде-
гидом проб успешное применение красителей возможно только после тща-
тельного отмывания исследуемого материала дистиллированной водой).
Самый лучший фиксатор для цитологического исследования водорослей, в
том числе изучения их ультраструктуры— 1-2 %-й раствор оксида осмия
(IV) (раствор не подлежит длительному хранению). Водоросли, не имеющие
клеточных оболочек, хорошо н быстро фиксируются метанолом. Раствор
Люголя (1 г иодида калия и 1 г кристаллического иода в 100 мл воды) не
только хорошо фиксирует водоросли, но и одновременно окрашивает крах-
мал в синий цвет.

Окраска ядер. Для изучения ядер успешно используют спиртово-ук-
сусный фиксатор Кларка (3 части 96 %-го этилового спирта и 1 часть
ледяной уксусной кислоты) или жидкость Карнуа (6 частей 96 %-го эти-
лового спирта, 3 части хлороформа и 1 часть ледяной уксусной кислоты).
Водоросли выдерживают в свежеприготовленном растворе фиксатора в те-
чение 1-^3 Ч, затем промывают 96 %-м этиловым спиртом (2 мин) и водой
(10 мин). Следует подчеркнуть, что при цитологическом изучении водорос-
лей в большинстве случаев в зависимости от специфики объектов экспери-
ментальным путем подбирают наиболее эффективные фиксаторы, красители
и время экспозиции. . .

При окраске ядер ацетокармшовым методом предварительной фикса-
ции спиртово-уксусным фиксатором подвергаются лишь водоросли, обла-
дающие толстыми клеточными оболочками. Для подготовки красителя Л г
кармина кипятят в 400 мл 45 % -й ледяной уксусной кислоты в течение 4 ч,
пользуясь обратным холодильником. При отсутствии последнего можно
использовать обычную стеклянную воронку. Полученный темно-красный
раствор охлаждают, фильтруют и хранят неограниченно долго в сосуде из
темного стекла. В каплю воды с водорослями на предметном стекле дооав-
ляют немного красителя, накрывают покровным стеклом и наблюдают
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окрашивание под микроскопом. Иногда для лучшего окрашивания препа-'
рат осторожно нагревают над пламенем газовой горелки, не допуская ки-
пения жидкости под покровным стеклом. Кроме ядер окрашиваются ба-
зальные тела жгутиков, вакуоли и пиреноиды.

Для изучения митоза и цитохимического выявления ДНК незаменима
реакция Фельгена, вызывающая красное окрашивание ядерного хромати-
на; при этом остальная часть цитоплазмы остается бесцветной. Для прове-
дения реакции Фельгена готовят три раствора. Раствор А: 82,5 мл кон-
центрированной соляной кислоты смешивают с 1000 мл дистиллированной
воды. Раствор Б (реактив Шиффа): 1 г основного фуксина растворяют в
^00 мл кипящей воды, охлаждают до 50 СС, фильтруют, добавляют 20 мл
раствора А и после охлаждения до 25 °С растворяют 1 г безводного Na2SO4>
а затем вносят 300 мг активированного угля; через 24 ч этот раствор должен
полностью обесцветиться, если он сохраняет желтую окраску, следует при-
готовить новый раствор. Раствор В: 200 мл воды смешивают с 10 мл 10 % -го
Na2t>O4 и 10 мл раствора А.

После обработки спиртово-уксусным фиксатором материал погружают
на ь—8 мин (время экспозиции подбирают экспериментально) в раствор А,
нагретый до 60 С, затем на мгновенье — в холодный раствор А, ополас-
кивают водой и погружают на 1 ч в раствор Б; затем после трехкратного
промывания раствором В прополаскивают водой и готовят постоянный пре-
парат^ Следует заметить, что у некоторых водорослей, например видов ро-
дов Spirogyra Link, Oscillatoria Vauch., Д Н К в присутствии реактива Шиф-
фа дает очень слабую реакцию Фельгена.

Довольно часто для окрашивания ядер водорослей применяют гема-
токсилин. Свежеприготовленные растворы гематоксилина не обладают кра-
сящей способностью. Она проявляется спустя некоторое время после «со-
зревания» раствора, при котором происходит окисление гематоксилина,
иаиоолее часто для водорослей используют гематоксилин Гейденгайна и ге-
матоксилин Делафильда. Первый краситель созревает достаточно быстро,
приготовление второго занииает несколько месяцев. Для окраски гематок-
силином Гейденгайна готовят два раствора. Раствор А содержит 2,5 г же-
лезоаммиачных квасцов в 100 мл воды, раствор Б — 10 мл 10 %-го спирто-
вого раствора гематоксилина (на абсолютном этиловом спирте) в 90 мл воды,
раствор ь должен иметь интенсивную винно-красную окраску. Промытый
после фиксации материал протравливают в течение 6—12 ч (в зависимости
лип™*« И ? И о б ъ „ е к т а ) в Растворе А, а затем быстро прополаскивают дистил-
лированной водой и окрашивают в растворе Б в течение 12—24 ч (также в
постпя^п™ °Т о б ъ е к т а ) - П о " л г окраски материал дифференцируют при
тиллипЛ К°Н ТР°Л? в Растворе А, затем опять быстро ополаскивают дис-
тиллированной водой и промывают в воде в течение 10—30 мин. Хромати-
X ^ l ^ S S ^ ^ ^ ЖГУ™КОВ и митохондрии окраши-

KKoJU^i9 ГпМЗа п о з в ° л я е т Дифференцированно окрашивать ядра и другие
ют мртзи ° Р г а н е л л ы - Водоросли, лишенные клеточной оболочки, фиксиру-
личя 11ТЛ,0М И Л И 0 К С ИД°<°смия (IV); остальные окрашивают после гидро-
ние HPrlnTv х л°Р 0 В 0Д°Р 0Да. Перед окрашиванием рекомендуется в тече-
З а ™ ™?п И Х М И Н у т повергать материал воздействию 1 н. НС1 при 60° С.
и с п о л т ^ I тщательно отмывают дистиллированной водой. Для окраски
Т м л А ! Р а 3 б а в Л е Н Н Ы Й кРаситель: 1-2 капли основного красителя в
о о о п о п Я 0 ' Л Р п е М Я О К р а ш И в а н и я 2 ° - 6 0 м и н . Окрашенные препараты быст-
тон IZrtТ д и с т и л л и Р О в а н н о й водой, проводят через безводный аце-
ношении 1 T 0 H a И К С И Л О Л а в со°тношении 2 : 1 , ацетона и ксилола в соот-
ииоГ^т1 Л И з а к л ю ч г « о т в кедровое масло. Ядерный хроматин

ки - в с и н ' « Ш И В а Ю Т С Я В К р а С Н Ы Й - кРа«'о-фиолетовый цвет, ядрыш-
цветными^ «: хлоропласта- в светло-синий (пиреноиды остаются бес-
Цветными), а жгутики и их базальные тела - в светло-красный цвет.
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Рис. 7.8. Цитохимические реакции:
1 — окраска ядра, базального тела жгутика, ризопласта и митохондрии гемато-
ксилином Гейденгайна в клетке Pedlnomonas minor Korsch , 2 — структура жгу-
тиков у зооспоры желтозеленой водоросли после окраски по Лефлеру, 3 — струк-
тура жгутиков у зооспоры зеленой водоросли после окраски тем же методом, 4 —
окраска пиреноида уксусным азокармином в клетке Pedlnomonas minor Korsch ;
о. в — окраска крахмальных зерен хлоралом иода у Actinochloris sphaerica Korsch
(вид сверху в оптическом разрезе), 7 — окраска капель масла Суданом III в клетке
{reginomonas minor Korsen ; 8 — окраска митохондрии зеленью Януса в клетке
Pedinomonas minor Korsch.

Окраска клеточной оболочки. Для изучения Химической природы кле-
точной оболочки используют 0,01 %-й раствор рутина красного (реактив
на пектиновые вещества) и хлор-цинк-иод (20 г хлорида цинка, 6,5 г иоди-
Да калия, 1,3 г кристаллического иода в 10,5 мл воды), окрашивающий цел-
люлозу в синий цвет. Для выявления структуры поверхности клеточюй
оболочки и папилл пользуются 0,1 % -м водным раствором генцианвиолета,
хорошо окрашивающим также слизь. Для обнаружения слизи, кроме то-
го, применяют тушь, которая, не проникая внутрь слизи, делает ее хоро-
шо заметной. Детали структуры поверхности клеточных покровов хорошо
видны в 5 %-м водном растворе нигрозина. Для изучения строения кле-
точных оболочек нитчатых водорослей их обрабатывают раствором КОН,
а затем окрашивают конго красным

Окраска жгутиков. Жгутики изучают в световом микроскопе с помощью
окраски по Лефлеру. Для этого материал фиксируют оксидом осмия (IV),
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на короткое время погружают в абсолютный спирт и оставляют высохнуть.
Затем добавляют несколько капель красителя (смесь 100 мл 20 %-го вод-
ного раствора танина, 50 мл насыщенного водного раствора FeSO4 и 10 мл
насыщенного спиртового раствора основного фуксина) и нагревают над
пламенем горелки, не доводя до кипения, до появления пара. После опо-
ласкивания дистиллированной водой препарат в течение 10 мин докраши-
вают карболфуксином (100 мл 5 %-го водного раствора свежеперегнанно-
го фенола и 10 мл насыщенного спиртового раствора фуксина основного;
смесь отстаивают в течение 48 ч, фильтруют и хранят в течение длительного
времени), затем снова ополаскивают дистиллированной водой, дают высох-
нуть и заключают в канадский бальзам. Этим методом можно установить
наличие или отсутствие на жгутиках волосков (рис. 7.8, 2, 3). Наблюдения
над длиной жгутиков, характером их движения, местом прикрепления про-
водят на живом материале методом фазового контраста.

Изучение хлоропластов, стигмы; окраска пиреноидов. Хлоропласта
следует изучать на живом материале, так как при фиксации они деформи-
руются. Также трудно сохранить стигму. Белковое тело пиреноида после
предварительной фиксации хорошо окрашивается по Альтману. Краситель
состоит из 1 части насыщенного раствора пикриновой кислоты в абсолют-
ном этиловом спирте, 7 частей 50 % -го этилового спирта и 1 части насыщен-
ного водного раствора фуксина. Окрашивание длится не менее 2 ч. Окраску
белковых тел пиреноидов можно осуществить и без предварительной фи-
ксации материала с помощью уксусного азокармина С. К 4 мл ледяной ук-
сусной кислоты добавляют 55 мл воды и 5 г азокармина С. Полученную
смесь кипятят около часа, пользуясь обратным холодильником, охлаждают,
фильтруют и хранят в сосуде из темного стекла. Раствор красителя до-
оавляют в каплю воды с водорослями на предметном стекле, накрывают
покровным стеклом и наблюдают под микроскопом. Белковое тело пиренои-
да окрашивается в интенсивный красный цвет, остальная часть клетки —
в светло-розовый (рис. 7.8, 4).

Выявление ассимилятов. Крахмал окрашивается в синий цвет под воз-
действием любых реактивов, содержащих иод. Наиболее чувствительный
из них — хлорал иода (мелкие кристаллики иода в растворе хлоралгидра-
Taj — позволяет обнаружить наиболее мелкие зернышки крахмала и отли-
чить крахмал вокруг пиреноида от строматического (рис. 7.8,5, 6). Присут-
ствие парамилона можно обнаружить, растворяя его 4 %-м КОН. Наличие
хризоламинарина выявляется лишь с помощью очень сложных микрохими-
ческих реакции. Масло и жиры окрашиваются Суданом III 0,1 г Судана
ni, В 7 т ? а б с о л ю т н ° г о этилового спирта в красный цвет или оксидом
осмия (IV) — в черный (рис. 7.8, 7).
, , а ™ И з у ч < н и е в а к У° л е й - Вакуоли с клеточным соком становятся более за-
метными благодаря прижизненной окраске слабым раствором нейтрального
ЛТ1Ог0' Пульсирующие вакуоли можно наблюдать на живом материале в
в » и ш л О п Ш К р о с к о т е благодаря их периодическому наполнению и опорож-
nnnun П Р и м е н е н и е Фазово-контрастного устройства, добавление 1 %-го
Ж £ ° р а с т в ° Р а т а н и н а - а также фиксация материала оксидом осмия (IV)
облегчают выявление этих органелл.
бопнпмРллла М И Т О Х О"ДРИ Й- Митохондрии хорошо окрашиваются при сво-
Й К У " 6 К И С Л 0РОДа °.1 %•» раствором зелени Януса (рис. 7.8, 8).
noKnnnL» ЦЛЮ В 0 Д Ы С в°ДОР°слями на предметном стекле накрывают
теля «еклом лишь спустя некоторое время после добавления краен-

п^н£, К ,? а о С К а а п 1 )Ж т а Г о л ь Д ж " - Аппарат Гольджи при фиксации материала
S ™ ™ «* ( V ) темнеет' Его можно окрасить также 0,5 %-м водным
S 1 V P " W № голубого; 0,01 %-й водный раствор метшенового
п/пЯТ г™ Р а ш и в а е т содержимое клетки в синий цвет, в то время как ап-
парат 1ольджи остается бесцветным,
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МЕТОДЫ ИЗГОТОВЛЕНИЯ ПОСТОЯННЫХ ПРЕПАРАТОВ

Для изготовления постоянных препаратов используют глицерин-желатину.
Одну весовую часть желатины настаивают в 6 весовых частях дистиллиро-
ванной воды на протяжении нескольких часов, эатем добавляют 7 весовых
частей чистого глицерина и кристаллик антисептика, например, тимола или
карболовой кислоты. Смесь нагревают на водяной бане, помешивая стек-
лянной палочкой, до полного растворения желатины. Для осаждения мути
прибавляют сырой яичный белок и фильтруют через бумажный фильтр,
"пользуясь воронкой для горячего фильтрования и часто меняя бумагу.
Остывшая глицерин-желатина должна быть прозрачной. При употреблении
ее расплавляют нагреванием на водяной бане. Эта среда хорошо смешивает-
ся с водой, поэтому при- ее применении отпадает необходимость в продолжи-
тельной сушке материала.

Препараты готовят следующим образом: водоросли из воды переносят
в каплю глицерина и на некоторое время оставляют подсохнуть; затем кап-
лю расплавленной глицерин-желатины наносят на нагретое предметное
стекло, переносят в нее водоросли и накрывают покровным стеклом; после
полного застывания глицерин-желатины края покровного стекла покрыва-
ют лаком. Такие препараты можно хранить в горизонтальном положении
•в течении нескольких лет.

Еще дольше сохраняются препараты, заключенные в канадский баль-
зам или в синтетические смолы на метилметакрилатной основе. Последние
быстро твердеют, прозрачны, химически нейтральны и обладают подходя-
щим индексом светопреломления. Перед заключением в канадский бальзам
или синтетические смолы материал должен быть полностью обезвожен про-
водкой через спирты возрастающей крепости до абсолютного и гвоздичное
масло или ксилол, которые способствуют его просветлению. Материал,
окрашенный методом Гимза, помещают в кедровое масло, со временем за-
стывающее, в котором краски сохраняются неограниченно долго.

Особые методы изготовления препаратов применяют при изучении
Bacillariophyta, Dìnophyta и Desmìdiales, систематика которых базируется
ма структуре клеточных покровов (см. [42, 106]). Подготовка диатомо-
вых к микроскопированшо заключается в уничтожении всех органических
веществ, затемняющих структуру панциря. Это достигается либо прокали-
ванием материала, либо обработкой его концентрированными минераль-
ными кислотами, в частности серной кислотой. При использовании первого
метода каплю суспензии, освобожденную от примесей и содержащую клет-
ки диатомовых, наносят на чистое обезжиренное покровное стекло, подсу-
шивают и, поместив на слюдяную пластинку, прокаливают над пламенем
горелки или на электрической плитке до полного сгорания всех органиче-
ских веществ (в течение получаса и более). При изучении беитосных диато-
мей, обладающих мощными панцирями, прокаливание проводят в электро-
печи при температуре 450 °С. Если покровные стекла при продолжитель-
ном нагревании плавятся, материал прокаливают на слюдяных пластинках,
а затем переносят на покровные стекла. Метод прокаливания позволяет
сохранить наиболее мелкие и нежные панцири планктонных видов, не на-
рушает естественное расположение клеток в колонии, требует небольшого
количества исследуемого материала. Однако образцы, загрязненные боль-
шим количеством органических веществ, лучше обрабатывать химическим
способом.

При холодной обработке кислотами пробы предварительно очищают
от грубых органических и минеральных примесей на часовых стеклах, от-
мывают от формалина и солей дистиллированной водой путем отстаивания
или центрифугирования. Полученный осадок на несколько суток заливают
концентрированной серной кислотой, затем добавляют несколько кристал-
лов дихромата или нитрата калия и несколько раз промывают дистилли-
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рованной водой с последующим центрифугированием до полного отмыва-
ния от кислоты.

Наряду с холодным методом применяют горячую обработку кислотами.
При этом водоросли предварительно кипятят в течение 10—15 с в разбав-
ленной соляной кислоте, а затем отмывают от нее. Полученный осадок с
минимальным количеством воды переносят в колбу, добавляют четырех-
пятикратное по объему количество концентрированной серной или азотной
кислоты, заполняя колбу не более чем наполовину, и кипятят на водяной
или песчаной бане под вытяжкой в течение 15 мин — 1 ч. Побуревшую
.массу осветляют добавлением кристаллов KNO3. После ее охлаждения оса-
док пипеткой переносят в пробирку с водой, осторожно добавляя кислоту
с диатомовыми в воду, чтобы избежать вскипания и разбрызгивания кис-
лоты, и отмывают осадок до нейтральной реакции.

Полученный после прокаливания или обработки кислотами материал
консервируют 2—3 %-м формальдегидом для последующего хранения или
непосредственно используют для изготовления постоянных препаратов.
С этой целью на тонкие, чистые, обезжиренные покровные стекла наносят
суспензию с клетками диатомей и высушивают. На предметное стекло по-
мещают небольшое количество синтетической смолы (плевракс, гиракс
и др.) с индексом светопреломления выше 1,6, растапливают ее над пламенем
горелки и накрывают покровным стеклом с исследуемым материалом, ос-
торожно надавливая на него и разравнивая среду тонким равномерным сло-
ем. Излишки среды снимают с помощью ксилола.

Диатомовые, обладающие очень тонкими и нежными панцирями, изу-
чают на сухих препаратах с воздушной средой. Для их изготовления суспен-
зию с клетками диатомовых наносят на покровное стекло, высушивают, кла-
дут на предметное стекло и заклеивают по краям лаком.

При изучении Desmidiales и панцирных Dinophyta материал обрабаты-
вают жавелевой водой, способствующей его осветлению. Для приготовления
жавелевой воды в 100 частях воды растирают 20 частей хлорной извести, дс-
ливают 100 частей 15 %-го раствора карбоната калия и отстаивают в тече-
ние нескольких часов, после чего смесь многократно взбалтывают. К фильт-
рату постепенно добавляют раствор карбоната калия до прекращения появ-
ления осадка. После повторной фильтрации жидкость сливают в плотно
закрывающийся сосуд из темного стекла и хранят в темноте. Исследуемый
материал осаждают центрифугированием, осадок заливают на 1—2 суток
жавелевой водой, плотно закрывая сосуд пробкой. Обработанный таким
образом материал 2—3 раза отмывают дистиллированной водой. Панцири
динофитовых для выявления их структуры рекомендуют после просветле-
ния жавелевой водой подкрашивать трипановым голубым или спиртовым
раствором иоца.

Для декальцинирования водорослей, инкрустированных известью (на-
пример, Charophyceae), или живущих в известковых породах (сверлящие
подоросли), применяют молочную кислоту, способствующую также про-
светлению препарата, а при отсутствии ее используют соляную кислоту.

МЕТОДЫ ИЗМЕРЕНИЯ РАЗМЕРОВ ВОДОРОСЛЕЙ

При изучении видового состава водорослей измеряют их размеры,
являющиеся важными диагностическими признаками. Для измерения ми-
кроскопических объектов применяют окуляр-микрометр с измерительной
линейкой (рис. 7.9). Цену делений окуляр-микрометра определяют с помо-
щью объект-микрометра (предметное стекло с нанесенной на ней линейкой,
Цена каждого деления которой 10 мкм; рис. 7.9), индивидуально для каж-
дого микроскопа и объектива (подробнее см. [239, вып. 1, с. 168—162]).
при изучении линейных размеров водорослей желательно проводить
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Рис. 7.9. Окуляр-микрометр (1), измерительная линейка окуляр-микромет-
ра (2) и линейка объект-микрометра (5)

измерения возможно большего количества экземпляров (10—100) с
последующей статистической обработкой полученных данных [181,
256, 27Ц.

Все изучаемые объекты следует тщательно зарисовывать с помощью
рисовальных аппаратов (РА-4, РА-5) и параллельно фотографировать, поль-
зуясь микрофотонасадкой (МФН-1, МФН-2),

При идентификации водорослей следует добиваться точности опреде-
ления. Изучая оригинальный материал, необходимо отмечать любые, даже
незначительные отклонения от диагноза в размерах, форме и других мор-
фологических особенностях, фиксировать их в своих описаниях, на рисун-
ках, микрофотографиях.

При качественной обработке проб желательно определить частоту
встречаемости отдельных видов, пользуясь для этого условными обозначе-
ниями. Существуют различные шкалы для оценки частоты встречаемости
водорослей. В качестве примера ниже приводится шкала Стармаха [6501:
+ — очень редко (вид присутствует не в каждом препарате); 1 — единич-
но (1—6 экземпляров в препарате); 2 — мало (7—16 экземпляров в препа-
рате); 3 — порядочно (17—30 экземпляров в препарате); 4 — много (31—
50 экземпляров в препарате); 5 — очень много, абсолютное преобладание
(более 50 экземпляров в препарате).

Все шире в практике альгологических исследований используется
трансмиссионная и сканирующая электронная микроскопия. Методы
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подготовки препаратов и изучения их с помощью трансмиссионного и ска-
нирующего электронного микроскопа описаны в специальной литературе
[27, 130, 183, 228, 262, 308, 627].

МЕТОДЫ КОЛИЧЕСТВЕННОГО УЧЕТА ВОДОРОСЛЕЙ

Количественному учету могут подвергаться только количественные пробы
фитопланктона, фитобентоса и перифитона. Данные о численности водорос-
лей являются исходными для определения их биомассы и пересчета других
количественных показателей (содержания пигментов, белков, жиров, угле-
водов, витаминов, нуклеиновых кислот, зольных элементов, интенсивности
дыхания, фотосинтеза и т. д.) на одну клетку или на единицу биомассы.
Численность водорослей может быть выражена в количестве клеток, цено-
биев, колоний, отрезков нитей определенной длины и др.

Подсчет численности водорослей осуществляют на специальных счет-
ных стеклах (разграфленных на полосы и квадраш), на поверхность ко-
торых штемпель-пипеткой (рис. 7.10, /) определенного объема (большей
частью 0,1 см3) наносят каплю воды из тщательно перемешанной исследуе-
мой пробы. При отсутствии счетного стекла можно пользоваться обычным
предметным стеклом при условии перемещения его на столике микроскопа
с помощью препаратоводителя. Если нет штемпель-пипетки, используют
обычную градуированную пипетку, отрезав нижнюю оттянутую ее часть,
чтобы сделать входное отверстие шире. Для учета численности водорослей
применяют также счетные камеры. Нсинсотта объемом 0,01 см3 (рис. 7.10,2),
«Учинскую» (0,02 см3) и др. Можно пользоваться также камерами, при-
меняемыми для подсчета форменных элементов крови — Горяева, объемом
0,9 мм3 (рис. 7.10, 3,4), Фукса-Розенталя и др. При использовании камер
Горяева и Фукса-Розенталя покровное стекло тщательно притирают к бо-
ковым поверхностям предметного счетного стекла до появления колец
Ньютона, а затем заполняют камеру каплей исследуемой пробы с помощью
пипетки. В зависимости от количества организмов в исследуемой пробе
можно просчитывать либо все, либо часть дорожек (квадратов) на поверх-
ности счетного стекла. Необходимо обязательно проводить повторные под-
счеты нескольких (не менее трех) капель из одной и той же пробы, каждый
раз отбирая пипеткой образец для подсчета после тщательного взбалтыва-
ния пробы.

Расчет численности фитопланктона. При исследовании количественных
проб фитоплактона (или культуральной суспензии водорослей) пересчет
численности организмов на 1 л воды производят по формуле

где N — количество организмов в 1 л воды исследуемого водоема (культу-
ральной жидкости); k — коэффициент, показывающий во сколько раз объем
счетной камеры меньше 1 см3; п — количество организмов, обнаруженных
на просмотренных дорожках (квадратах); А — количество дорожек (квад-
ратов) на счетной пластинке (в камере); а — количество дорожек (квад-
ратов), на которых производился подсчет водорослей; V — первоначальный
объем отобранной пробы (см3); v — объем сгущенной пробы (см3). '

Расчет численности бентоса и перифитона. При изучении количествен-
ных проб фитобентоса и перифитона, в которых обычно преобладают сра-
внительно крупные организмы, пользуются преимущественно штемпель-
пипеткой объемом 0,1 см3. Расчет численности водорослей в пробах бентоса
и перифитона ведут на 10 сма поверхности субстрата по формуле
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Рис. 7.10. Приборы, применяемые при количественном учете водорослей:
/ — штемпель-пипетка (о — ручка; б — металлическая обойма; в — стеклянная
трубка; г — катушка с выемкой определенного объема); 2 — счетная камера На-
жотта; 3, 4 — счетная камера Горяева (3 — вид сверху, 4 — вид сбоку); 5 — фраг-
мент сетки, на которой производится подсчет клеток водорослей

где N — количество организмов на 10 см2 поверхности субстрата; п — чис-
ло организмов в просчитанной капле воды объемом 0,1 см3; v — объем про-
бы (см3); S — площадь сечения трубки в микробентометре (для бентосных
проб) или площадь поверхности субстрата, с которого смыты водоросли
(для проб обрастаний) (сма).

Расчет численности эпифитных водорослей. При изучении эпифитных
водорослей их численность, кроме того, рассчитывают на 1 г сырой (или
воздушно-сухой) массы растения-субстрата по следующей формуле:

» « • 10°
' v - р

где N — число организмов на 1 г сырой (воздушно-сухой) массы растения-
субстрата; п — число организмов в просчитанной капле воды объемом
0,1 см3; v — объем пробы (см3); Р — сырая или воздушно-сухая масса (г)
того участка растения-субстрата, с которого были смыты эпифиты.

Количественное содержание водорослей в пробах наиболее полно от-
ражают показатели их биомассы, которые определяют с помощью счетно-
объемного, весового, объемного, разнообразных химических (радиоугле-
родного, хлорофиллового и др.) методов.

Определение биомассы. Для определения биомассы водорослей счет-
но-объемным методом необходимо располагать данными об их численности
в каждой конкретной пробе для каждого вида отдельно и их средних объе-
мах (для каждого вида из каждой конкретной пробы). Существуют разные
методы определения объема тела водорослей [135, с. 317—318]. Наиболее
точным считается стереометрический метод, при использовании которого
тело водоросли приравнивается к какому-нибудь геометрическому телу или
комбинации таких тел, после чего объемы их вычисляют по известным в
геометрии формулам на основании линейных размеров конкретных организ-
мов. Иногда пользуются готовыми, вычисленными ранее средними объемами
тела для разных видов водорослей, которые приводятся в работах многих
авторов (см. библиографические ссылки в работе [135] на с. 318). Относи-
тельную плотность по воде пресноводных водорослей принимают обычно
•за 1,0—1,05, гипергалобных — за 1,1—1,2. Биомассу рассчитывают для
каждого вида отдельно, а затем суммируют. Счетно-объемный метод опре-
деления биомассы широко используют в практике гидробиологических
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исследований при изучении количественных соотношений различных ком-
понентов биоценозов, закономерностей распределения водорослей в раз-
личных биотопах одного и того же водоема или в разных водоемах, сезонной
и многолетней динамики развития водорослей и др.

При интенсивном развитии водорослей можно пользоваться весовым
методом. При этом исследуемую. пробу фильтруют через предварительно
высушенный и взвешенный бумажный фильтр (параллельно через конт-
рольные фильтры фильтруют дистиллированную воду). Затем фильтры
взвешивают и сушат в сушильном шкафу при 100 °С до постоянной массы.
На основании полученных данных вычисляют сухую и сырую массу осадка.
В дальнейшем путем сжигания фильтров в муфельной печи можно опреде-
лить содержание в осадке органических веществ.

Недостатки этого метода заключаются в том, что он дает представление
лишь о суммарной массе всех взвешенных в пробе органических и неорга-
нических веществ, живых организмов и неживых примесей, животного и
растительного происхождения. Вклад представителей отдельных таксонов
в эту суммарную массу можно лишь приблизительно выразить в массовых
долях после подсчета под микроскопом их соотношения в нескольких полях
зрения.

Наиболее полное представление о биомассе водорослей можно полу-
чить, сочетая несколько разных методов исследования.

7.2. Методы лабораторного культивирования водорослей

Метод культур все шире используют в практике таксономических [195,
639], флористических [85], гидробиологических [294] работ. Наличие чи-
стых культур — необходимая предпосылка успешного физиолого-биохи-
мического, цитологического и генетического изучения микроскопических
водорослей.

МЕТОДЫ ПОЛУЧЕНИЯ ЧИСТЫХ КУЛЬТУР

Собранный в природе живой материал служит источником получения сме-
шанных и чистых лабораторных культур водорослей. Исходный материал,
помещенный в колбе на северное окно лаборатории, может сохраняться дли-
тельное время при периодическом добавлении (в меру подсыхания) воды из
исходного местообитания, стерильной водопроводной воды или подходя-
щей питательной среды, имеющих активную реакцию (pH), как в исходной
среде. Такие смешанные культуры могут быть источником живого материа-
ла в качестве контроля при изучении фиксированных формалином проб.
Однако, поскольку в таких культурах присутствует смесь разных видов,
которые могут вытеснять друг друга, для систематических целей желатель-
но иметь чистые культуры, исследуемых объектов.

Для выделения монадных форм и стадий обычно используют-их по-
ложительный фототаксис, благодаря которому подвижные организмы скап-
ливаются на освещенной стороне сосуда (капли), где их можно собрать с
помощью пипетки. Нейстонные водоросли и синезеленые, обладающие га-
зовыми вакуолями, отделяют от других водорослей центрифугированием,
в процессе которого они скапливаются в верхних слоях жидкости. Чистую
культуру некоторых видов водорослей можно получить из их покоящихся
клеток (зигот, акинет, спор, цист), подвергая исходный материал воздей-
ствию экстремальных факторов (высушивая, замораживая, нагревая в тер-
мостате), разрушающих сопутствующие организмы, которые не образуют
покоящихся стадий.
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Для выделения отдельных организмов широко используют пипеточный
метод — отлавливание единичных клеток, колоний или нитей с помощью
стерильной пипетки Пастера с тонко оттянутым длинным концом под би-
нокулярной лупой или при малых увеличениях микроскопа. Водоросли,
отловленные благодаря всасывающей силе капилляра, последовательно
переносят из одной капли стерильного питательного раствора в другую,
пока в капле не останется искомая водоросль без посторонних примесей,
после чего ее переносят в пробирку со стерильной питательной средой и
выставляют на рассеянный свет, искусственный или естественный (этот
метод в отдельных случаях позволяет избавиться не только от посторон-
них видов водорослей, но и от сопутствующих бактерий).

Более удобным является метод агаровых пластинок. Для этой цели ис-
пользуют агаризованные питательные среды, содержащие 0,5—2 % агар-
агара. Среды, содержащие меньше 0,5 % агар-агара, наиболее пригодны
для изоляции нежных жгутиковых организмов, не обладающих плотными
клеточными покровами. На поверхность агаровой пластинки в чашке Петри
диаметром 9 см равномерно наносят 0,1 мл суспензии водорослей со средней
плотностью 1 клетка в 1 мм8. На одни сутки чашки Петри помещают на рас-
сеянный дневной свет (окно с северной стороны), а затем переносят на ос-
ветительную установку с люминесцентными лампами (освещенность около
2 тыс. лк). Отдельные колонии, выросшие на поверхности агаровой пластин-
ки, снимают (желательно с кусочками агаровой среды) стерильными ин-
струментами (пипеткой, препаровальной иглой, ланцетом и др.) и вносят в
пробирки с жидкой питательной средой. Двукратное повторение этой про-
цедуры позволяет не только избавиться от посторонних видов водорослей,
но и получить клоповые культуры [131].

Хотя для целей систематики нет надобности в получении бактериально
чистых (аксенических) культур (поскольку альгологически чистые культу-
ры более близки к естественным условиям обитания водорослей), однако
при проведении ряда физиолого-биохимических исследований возникает
необходимость очистки водорослей от сопутствующих бактерий. Аксениче-
ские культуры водорослей получают с помощью антибиотиков, ультрафиоле-
тового облучения или путем многократной проводки через стерильные ага-
ризованные питательные среды с примесью органических веществ, способст-
вующих проявлению бактериального загрязнения [294, 639]. Следует иметь
в виду, что применение антибиотиков и ультрафиолетового облучения, ока-
зывающих мутагенное действие, может вызвать необратимые генетические
изменения изучаемой культуры.

ПИТАТЕЛЬНЫЕ СРЕДЫ

Среды, рекомендуемые для искусственного культивирования водорослей,
чрезвычайно разнообразны, Выбор среды зависит от специфики культиви-
руемого объекта и целей выращивания. Бывают окидкие среды (питатель-
ные растворы) и твердые (агаризованные). Первые используют для полу-
чения биомассы водорослей, необходимой для морфологических, цитологи-
ческих, физиолого-биохимических и других исследований; вторые — для
хранения коллекционных (музейных) культур 1.

Большинство водорослей хорошо развивается на минеральных средах,
некоторые нуждаются в добавках органических веществ, которые служат
источником элементов питания, витаминов и других физиологически актив-
ных веществ. Питательные среды содержат основные биогенные элементы
(N, Р, S, Mg, К, Са) и микроэлементы (Fé, Мп, Си, Мо, Вг, Zn и др.)- Источ-

1 Способы хранения коллекционных культур описаны в разделе 7.3.

189



ником углерода служит растворенный в воде углекислый газ, запасы кото-
рого постоянно пополняются из воздуха, а также за счет его выделения
водорослями в процессе дыхания или внесения в среду карбонатов и бикар-
бонатов. Чтобы железо и другие микроэлементы не выпадали в осадок, в
среды добавляют хелатирующие соединения — органические вещества,
образующие с ионами металлов устойчивые комплексные соединения в фор-
ме, доступной для питания растений, например, этилендиаминтетрауксус-
ную кислоту (ЭДТА) или ее соли.

В качестве источника органических веществ иногда добавляют почвен-
ную вытяжку. Существует много разных методов приготовления почвенной
вытяжки. Например, Ф. Гиндак [639] рекомендует 1 часть почвы и 1 часть
воды кипятить в течение 1 ч, настоять сутки, снова кипятить 1 ч, охладить,
отфильтровать и фильтрат простерилизовать в автоклаве. Согласно реко-
мендации Э. А. Штиной [85], 1 весовую часть воздушно-сухой просеян-
ной почвы в течение 5 мин взбалтывают с 4 частями воды, фильтруют и
стерилизуют в автоклаве. Кроме почвенной вытяжки в качестве источни-
ков органических веществ добавляют пептон, глюкозу, сахарозу, амино-
кислоты, витамины и другие соединения.

Для приготовления питательных растворов используют дистиллиро-
ванную воду, полученную из стеклянного перегонного аппарата, или
простерилизованную водопроводную воду, а также химические реактивы
с достаточно высокой степенью очистки (чда).

Чтобы избежать образования осадка в питательной среде, ее компонен-
ты лучше готовить отдельно в небольших объемах воды. Полученные раст-
воры после стерилизации и охлаждения постепенно смешивают в необходи-
мом объеме воды, добавляя их в той последовательности, в которой они за-
писаны во взятом рецепте, соблюдая при этом условия стерильности. В
первую очередь это касается растворов микроэлементов, фосфатов, бикар-
бонатов, квасцов.

Посуду и инструменты, предварительно тщательно вымытые, высушен-
ные и завернутые в бумагу, стерилизуют и сушат в сушильном шкафу при
165—180 °С в течение 2 ч. Стерилизацию раствора проводят в автоклаве
сухим паром в течение 45—60 мин при давлении 9,8 • 102 ГПа. Среды,
содержащие легко разрушающиеся органические вещества (сахара, вита-
мины), стерилизуют при 4,9 • 102 ГПа 15—30 мин. Иногда применяют дроб-
ную стерилизацию текучим паром в 3—4 приема (через 2—3 суток) в аппа-
рате Коха или в автоклаве.

Разнообразные прописи питательных сред, рекомендуемых для тех
или иных групп водорослей, можно найти в многочисленных статьях и свод-
ках [52, 175, 195, 294, 453, 639, 703]. Ниже приведены лишь некоторые из
них.

Среда Кнопа (г/л, применяется в разведениях 1/2, 1/4, 1/10, для зеле-
ных водорослей):

Са (NO3)2 — 0,25
MgSO4 • 7Н2О — 0,06

КН 2РО 4 - 0,06
КС1 — 0,08

Fe2Cle — одна капля 1 %-го раствора

Среда Прата (г/л, для хранения коллекции культур):

KNO3 — 0,10
К 2 НРО 4 — 0,01

MgSO4 - 7Н2О - 0,01
Агар-агар — 1,2 %

FeC)3 • 6Н гО - 0,001
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Среда Тамия (г/л, применяется в различных разведениях для зеленых
водорослей).

KNO3 - 5,0
MgSO4 • 7НаО — 2,50

КН2РО4 — 1,25
FeSO4 • 7Н2О — 0,003

Раствор микроэлементов*— 1 мл, ЭДТА — 0,037

Среда Чу-10 (г/л, для синезеленых, зеленых и диатомовых водорос-
лей):

Са (NO3)2 — 0,04
K2HPÒ4 — 0,01

MgSO4 • 7Н2О — 0,025
Na2CO3 — 0,02

Na 2Si0 3 • 9Н2О — 0,025
FeClg • 6HaO — 0,0008

Среда Громова (мг/л; универсальная среда, применяемая в разных
разведениях):

KNO3 - 100 (NH4)„ • Мо7О24 . 4Н2О - 1
К 2НРО 4 — 66,7 FeSO4 • 7Н2О — 9,3

MgSO4 • 7Н2О — 33,3 Cada • 2Н2О — 1,2
ZnSO4 • 7Н2О — 0,022 Со (NO3)a • Н2О — 0,02
MnSO4 • 7Н2О - 1,81 ЭДТА — 10
CuSO4 • 5Н2О — 0,079 Агар-агар — 1,5%

Na3BO3 • 4Н2О — 2,63

Среда Гиндака (г/л, применяется в разведениях 1/4 и 1/8 для интен-
сивного культивирования водорослей):

(NH4)2CO3 — 3,0 ZnSO4 . 7Н2О — 0,025
(NH4)2SO4 - 0,3 MnSO4 . 7Н2О - 0,006

MgSO4 • 7Ы2О — 5,0 Na2MoO4 . 2НаО — 0,005
КН 2РО 4 - 2,5 CuSO4 - 5Н2О - 0,008

НоВОо — 0,06 СоС12 • 6Н2О — 0,002
FeSO4 - 7Н2О - 0,04 ЭДТА - 0,35
СаС12 . 2Н2О — 0,04

Среда Шенборна (г/л, для Euglena viridis)!

NH4NO3 - 1,0
MgSO4 • 7H2O — 0,2

KH2PO4 - 0,2
СаС12 - 2Н2О — 0,1
MnCla - 4Н2О — 0,0001

FeaCl0 . Н2О — 0,0025

Среда Бристоль в модификации Голлербаха (г/л, для почвенных во-
дорослей):

NaNO3 - 0,25
КН аРО 4 - 0,25

MgSO4 • 7НаО - 0,15
СаС12 - 0,05
NaCl — 0,05

Fe2Cl0 — следы (3 капли 1 %-го раствора)

* Раствор микроэлементов: Н,ВОа — 2,86 г/л; МпС1а • 4НаО —
1,81 г/л; ZnSO.1 • 7НаО - 0,222 г/л; Мо0 3 — 176,4 мг/10 л; NH4VO3 -
229,6 мг/10 л.
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Среда Артари (г/л, для гипергалобных водорослей):

NaCl — 116,0
MgSO4 • 7НаО — 50,0

KNO3 — 2,5
К 2НРО 4 — 0,2
NaHCOs — 1,0

Железо-аммиачные квасцы — следы
Относительная плотность

среды — 1,1
pH 6—7

Эту же среду, разбавленную до относительной плотности 1,02, можно
использовать для выращивания солоноватоводных и морских водорослей.

Среда Дрю (г/100 мл, для азотфиксирующих синезеленых водорослей):

К 2 НРО 4 — 0,02
MgSO4 — 0,02

Cada — следы
FeCl3 — следы

Вода дистиллированная — 100 мл

ВЫРАЩИВАНИЕ ВОДОРОСЛЕЙ

Все работы с чистыми культурами водорослей следует проводить (^соблюде-
нием условий стерильности, общепринятых в микробиологической практи-
ке [261]. Пересевы культур осуществляют в специальных боксах, которые
перед работой стерилизуют не менее 20—30 мин с помощью бактерицидных
ламп БУВ-40. Посев производят над пламенем газовой горелки или спир-
товки. При отсутствии бокса посев альгологически чистых культур можно
проводить в лабораторном помещении над пламенем горелки или спиртовки,
следя за тем, чтобы в комнате не было движения воздуха.

Водоросли выращивают в стерильных пробирках или колбах, закрытых
ватными пробками. После посева культуры выставляют на свет (окно с се-
верной стороны или осветительные установки, например, «этажерки»,
снабженные люминесцентными лампами ДС-40 или ДС-80). Для изучения
используют молодые, интенсивно растущие культуры водорослей на жид-
кой среде, которые находятся в хорошем физиологическом состоянии и не
образуют уродливых форм.

7.3. Хранение водорослей

В зависимости от целей и задач, стоящих перед исследователями при изу-
чении альгологического материала, определяют способ хранения водорос-
лей — в живом, высушенном или фиксированном состоянии и подбирают
соответствующий консервант.

Живые музейные культуры хранят на твердых агаровых косяках или
иногда в жидких суспензированных питательных средах 1 не менее^чем
в трех экземплярах. Длительность выращивания культуры водорослей без
пересева в жидкой среде зависит от различных факторов: темпов роста во-
доросли, запаса питательных элементов в среде и т. п. На агаризованных
средах водоросли растут медленнее, чем на жидких, в связи с этим твердые
среды чаще используют для хранения водорослей в музее. Чтобы а г а Р " "
зованная среда с посеянной водорослью не подсыхала, пробирки или колоы
после посева плотно закрывают ватио-марлевыми пробками и покрывают

1 Описание питательных сред см. в разделе 7.2.
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колпачком из полиэтилена или пергаментной бумаги. Затем пробирки по-
мещают на 1 — 1,5 недели на свет для нарастания клеток. Обычно для хра-
нения музейных культур на агаровых косяках используют холодильный
шкаф с температурой 6—16 °С, освещаемый слабым источником света в
300—500 лк (люминесцентная лампа или лампа накаливания в 15—25 Вт).
В таких условиях культуры можно хранить довольно долго, если их перио-
дически (через 1—3 месяца, в зависимости от специфики объекта) пересе-
вать на свежие питательные среды. Например, синезеленые водоросли до-
пустимо не пересевать длительное время (1—1,5 года), а зеленые — только
1—2 месяца, диатомовые — до месяца, хотя и эти сроки весьма ориентиро-
вочны.

Длительно выдерживать водоросли без пересева не рекомендуется,
так как даже на богатой питательной среде водоросли могут прекратить рост
в результате самоотравления (автоингибирования) продуктами своей жизне-
деятельности. Признаками угнетения жизнедеятельности водоросли и пре-
кращения роста могут быть пожелтение культуры, появление белесого от-
тенка на среде или ее помутнение.

Каждый штамм водоросли хранят в коллекции под определенным но-
мером и снабжают паспортом, в котором указывается его систематическая
принадлежность, фамилия выделившего его исследователя, номер в коллек-
ции этого исследователя, происхождение штамма, дата его выделения, ус-
ловия дальнейшего выращивания, хранения и поддержания культуры, ее
характеристика, а также некоторые другие данные [52, 294].

Для общих систематических исследований и непродолжительного хра-
нения водорослей применяют различные фиксаторы и консерванты. С це-
лью хранения водорослей менее 3 месяцев можно использовать как консер-
вант концентрированный раствор Люголя с добавкой уксуснокислого натрия
(10 г KI растворяют в 20 мл дистиллированной воды, а затем добавляют 5 г
иода и после чего еще 50 мл воды, в которой растворено 5 г уксуснокислого
натрия, и доводят общий объем до 100 мл) или спиртово-глицериновую смесь
I (180 мл 96 % -го спирта, 80 мл глицерина (х.ч.), 700 мл дистиллированной
воды) [651]. Альгологическая проба с одним из указанных консервантов
хорошо хранится в пластмассовой посуде, а при необходимости ее дальней-
шего хранения требуется введение нового консерванта. Лактофенол (ку-
лактоль) и раствор Кинга относятся к консервантам краткосрочного дей-
ствия и не изменяют окраски хлоропластов. Состав чистого нейтрального
лактофенола следующий: кристаллический фенол — 20 г, молочная кисло-
та — 20 г, глицерин — 40 г, вода дистиллированн; я — 200 мл.

Кроме чистого лактофенола используют также его смеси с другими фик-
саторами или с добавлением солей меди. Так, два раствора, приготовленных
раздельно (0,4 г хлористой меди в 100 мл дистиллированной воды и 0,44 г
сульфата меди в 100 мл дистиллированной воды) смешивают после полного
растворения солей и добавляют 5 мл лактофенола, отстаивают 1—2 дня и
фильтруют. Фильтрат должен иметь нежно-голубой оттенок и его необхо-
димо использовать в течение 1—2 недель. Когда этот консервант приобре-
тает зеленую окраску, он становится негодным к применению. Лактофенол
(и его смеси с фиксаторами) пригоден для консервации всех пресноводных
водорослей, кроме синезеленых, но особенно хорошие результаты дает при
фиксировании зеленых и эвгленовых водорослей. Под воздействием кати-
онов меди содержимое синезеленых водорослей становится мутным и водо-
росли приобретают коричневый оттенок. В экспедиционных условиях для
фиксации водорослей обычно применяют концентрированные растворы
(смесь 1 г хлористой меди в 100 мл воды и 1,7 г сульфата меди в 100 мл воды),
которые готовят по указанной выше методике и разбавляют мягкой кипяче-
ной или дистиллированной водой в 6—10 раз. В данном консерванте сохра-
няется форма клетки, зеленая окраска хлоропластов, а также способность
крахмала к окраске. Однако необходимым условием приготовления кон-
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серванта является химическая чистота реактивов и свежесть самого рас-'
твора, а также определенная жесткость воды. Поскольку при добавлении
лактофенола к природной жесткой воде часто образуются коричневые слои
вокруг водорослей, перед консервацией водоросли необходимо промыть дис-
тиллированной или кипяченой водой и лишь затем добавлять лактофенол.

Раствор Кинга состоит из камфорной воды — 50 мл, дистиллированной
воды — 50 мл, ледяной уксусной кислоты —0,5 мл, сульфата меди — 0,2 г,
хлористой меди — 0,2 г. Камфорную воду готовят, оставляя одну фасован-
ную таблетку камфоры в 100 мл воды на 5 дней. Водоросли, выдержанные
несколько дней в данном фиксаторе, переносят в консервант — спиртово-
глицериновую смесь II (600 мл 96 %-го спирта, 80 мл глицерина (х. ч.),
280 мл дистиллированной воды) с добавлением тимола (см. ниже).

Довольно практичным фиксатором оказался метаформ (этаформ),
состоящий из 3 частей метилового (этилового) спирта и 1 части формальде-
гида, который добавляют к пробе в соотношении 1 : (5—6). Однако этот
фиксатор вызывает легкий плазмолиз содержимого клетки. Добавление ле-
дяной уксусной кислоты предупреждает плазмолиз, но тогда консервант
необходимо заменить на следующий день. Кислоту следует добавлять не-
посредственно перед использованием фиксатора, при этом желательно до-
бавлять водоросли к фиксатору, а не наоборот.

Наиболее распространенным и обычно применяемым в экспедиционных
условиях фиксатором является 4 %-й нейтральный формалин. Его готовят
из покупного формалина, нейтрализуя его содой или мелом (эти вещества
добавляют непосредственно в бутыль с формалином) и разбавляя дистил-
лированной водой в 10 раз, нейтрализуют муравьиную кислоту нескольки-
ми каплями насыщенного раствора бикарбоната натрия (х. ч.), добавлен-
ными непосредственно в пробу. Аптечный 40 % -й формалин используют для
консервации в соотношении 1 : 9 (или приблизительно 20 капель на 10 мл
пробы либо около 200 капель на 100 мл). При длительном хранении водорос-
лей в формалине наблюдается некоторое обесцвечивание клеток и они те-
ряют способность к окраске гистологическими красителями, но большин-
ство видов с прочной оболочкой (например, зеленые водоросли порядка
Chlorococcales, Desmidiales, а также диатомовые, пирофитовые и т. д.) хо-
рошо определяются после 50 и более лет хранения. В целом, формалин при-
годен для хранения всех водорослей, за исключением водорослей с метабо-
личными клетками. Однако в идеальном случае водоросли, особенно мак-
рофиты, не должны храниться в формалине более 3 дней, после чего их не-
обходимо несколько раз промыть дистиллированной водой или 20 %-м
спиртом, а для дальнейшего хранения поместить в смесь спирта и глицери-
на с добавлением тимола (см. ниже).

Равноценным, а в некоторых отношениях более удобным для хранения
всех групп водорослей, является раствор Пфайффера (смесь равных час-
тей формалина, метилового спирта и уксусной кислоты). В этом фиксаторе
хорошо сохраняется форма водорослей, их органеллы, хлоропласта, а так-
же наружная слизистая оболочка или слизистые влагалища, но он не при-
годен для фиксации наиболее нежных жгутиковых форм. Данный раствор
Добавляют к пробе в соотношении (3—4) : 1, и после 5—20 ч фиксации во-
Доросли промывают в воде до исчезновения запаха уксусной кислоты. За-
тем фиксированный материал помещают в постоянный консервант (на-
пример, спиртово-глицериновую смесь II).

Для длительного хранения водорослей используют спиртово-глицери-
новую смесь II с добавлением кристалла тимола. В данный консервант мож-
но переводить также водоросли; содержавшиеся ранее в раствореформалина,
смеси формалина и спирта, лактофенола и других фиксаторах, тщательно
промыв их в дистиллированной воде. После промывки водоросли помещают
на 2—3 дня в спиртово-глицериновую смесь I и затем переносят в более кон-
центрированную спиртово-глицериновую смесь II.
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Нежные жгутиковые формы фиксируют парами осмиевой кислоты или
ее 1 % -м раствором

Водоросли, инкрустированные известью, хранят в нейтральных кон-
сервантах и фиксируют нейтральным формалином (при длительном хране-
нии) или концентрированными растворами, описанными выше. Удобным фик»
сатором с дополнительным эффектом обезызвествления является следующий
спиртовый раствор [651]: 96 %-й спирт — 75 мл, дистиллированная во-
да — 24 мл, концентрированная соляная кислота —5 мл, ледяная уксусная
кислота — 1 мл, хромовая кислота — 0,5 г. После растворения углекисло-
го кальция, водоросли промывают водой до исчезновения запаха уксусной
кислоты и переносят в постоянный консервант.

Некоторые водоросли, в частности аэрофитные синезеленые, харовые,
крупные зеленые (Cladophorales, Zygnematales и др.), а также водоросли
с хорошо развитым слизистым покровом могут храниться довольно долго
в высушенном состоянии на стандартных листах, подобно гербарным эк-
земплярам высших растений, или как эксикаты в пакетах (обычно, микро-
водоросли). Макроскопические водоросли сушат на воздухе в тени, размес-
тив их тонким слоем и расположив их слоевища наиболее естественным
образом на бездревесной бумаге, целлофане или на тонких прозрачных
листах пластика. При этом водоросли прикрепляются к листу своей слизью,
а при ее отсутствии для этой цели используют гуммиарабик, клей П В А,
клейкую ленту типа «скоч» и т. д. В некоторых случаях, особенно при вы-
сушивании легкозагнивающих крупных слоевищ водорослей, требуется их
предварительная фиксация.

Микроводоросли (например, некоторые зеленые, синезеленые, вызыва-
ющие «цветение» воды, и в целом, планктонные водоросли, при отсутствии
в пробе большого количества беспозвоночных животных) также можно со-
хранять в высушенном состоянии [651]. В этом случае материал помещают
в коническую пробирку, фиксируют раствором Люголя (см. выше), затем
сливают надосадочную жидкость, оставляя слой воды над осадком в 2—3
раза превышающим его толщину, после чего гомогенизируют смесь и зали-
вают пятикратно разбавленным глицерин-желатиновым раствором. Капли
пробы переносят на прозрачные пластинки и помещают в эксикатор для ис-
парения воды и высыхания желатины. Высушенные пластинки заливают
по сторонам парафином или сохраняют в целлофане, размещая на гербар-
ном листе в пакете. Приготовленные таким образом прозрачные пластинки
со слоем застывшей пробы располагают на предметном стекле с каплей воды
вниз желатином и после его разбухания исследуют материал.

Правильная фиксация, промывка и подборка наиболее соответствую-
щего консерванта водорослей являются главными условиями длительного
хранения альгологических проб в неизменном состоянии ( в качестве ма-
териала для таксономического определения и сравнения). Альгологическая
проба как единица количественного учета представляет собой совокупность
видовых и внутривидовых таксонов, собранных одновременно в одном мес-
тонахождении и хранящихся в склянке, бумажном пакете, или в виде гер-
барных образцов, собранных также одновременно в одном местонахожде-
нии (пункте, точке). Коллекции фиксированных проб или гербарных образ-
цов водорослей хранят в специальном гербарии — альготеке; они должны
соответствовать требованиям длительного хранения по способам фиксации
и оформлению документации. Такая альготека, в которой хранятся круп-
ные коллекции, организована в Институте ботаники им. Н. Г. Холодного
АН УССР (г. Киев). Она основана в 1934 г. В ее основу положены коллек-
ции водорослей, собранные отечественными альгологами А. В. Топачев-
ским и Я. В. Роллом. В настоящее время основной фонд альготеки насчи-
тывает около 27 тыс. проб. В альготеке хранятся не только водные формы
водорослей континентальных водоемов Украины и ряда районов Советского
Союза, но и аэрофитные, в основном трентеполиевые водоросли (Ulotn-
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chales), a также некоторое количество морских. Этот коллекционный ма-
териал представляет неограниченные возможности как для изучения раз-
личных систематических групп водорослей флоры Украины, так и для вы-
яснения многих вопросов экологического, общебиологического и филоге-
нетического характера.

Водные формы водорослей сохраняют в альготеке Института ботаники
им. Н. Г. Холодного в склянках из темного стекла объемом 100 мл с плотно
навернутыми металлическими крышками, которые покрыты сверху (для
исключения испарения фиксатора) полиэтиленовой пленкой, прижатой к
горлышку склянки резиновым кольцом. Если объем собранного материала
менее 25—30 мл, его помещают в пенициллиновые бутылочки, закрытые
резиновой пробкой и полиэтиленовой пленкой. Консервантом является
4%-й раствор нейтрального формалина, приготовленный на дистиллиро-
ванной воде.

Вневодные формы водорослей (воздушные, водно-воздушные, наземные,
водно-наземные) хранят в склянках из темного стекла, заранее наполнен-
ных 4 %-м раствором формалина, или в бумажных пакетах, сложенных в
картонные коробки.

Морские макрофиты, крупные пресноводные и солоноватоводные плас-
тинчастые и трубчатые формы, реже харовые водоросли, высушенные по
обычной методике гербаризации цветковых растений, сохраняют, как обыч-
ные гербарные образцы, наклеенные или лежащие свободно на гербарных
листах, вложенных в «рубашки» из кальки.

Пробы в альготеке имеют две этикетки: внешнюю в виде бланка, изго-
товленного печатным способом и заполненного тушью, и внутреннюю
(рабочую, экспедиционную) — этикетку, написанную простым каранда-
шом. Формат внешних этикеток к склянкам из темного стекла или склянкам
для пенициллина 7 X 4,5 см, внутренних — 5 X 4,5 см. В склянках из
темного стекла внутренние этикетки, свернутые вчетверо, помещают под
резиновой прокладкой металлических крышек, в склянках для пеницил-
лина — между двумя слоями полиэтиленовой пленки, прижатой к горлыш-
ку резиновым кольцом. Формат внешних этикеток для пакетов — 11,3 X
X 9,4 см, внутренних 10 X 7 см, последние лежат в пакетах возле материа-
ла. В гербарных образцах к экспедиционным этикеткам, написанным в
полевых условиях, добавляют стандартные чистовые этикетки (типограф-
ские бланки) размером 11,3 X 9,4 см, заполненные тушыо.

Каждой пробе, которая сохраняется в альготеке Института ботаники,
соответствует карточка генерального каталога альгологических проб, об-
щие сведения о пробе можно найти в хронологическом каталоге. На обрат-
ную сторону карточки генерального каталога, по ходу обработки проб,
вносят названия обнаруженных в пробах разными исследователями таксо-
нов водорослей. Существует самостоятельный каталог новых для науки ви-
довых и внутривидовых таксонов водорослей, а в отдельных случаях только
новых или редких для альгофлоры УССР и СССР, описанных по материалам
альготеки. Все пробы альготеки имеют сквозную нумерацию и хранятся в
специальных многосекционных металлических альготечных шкафах ори-
гинальной конструкции с одинаковыми гнездами, на 8—9 см выше склянок,
и плотно закрытыми дверцами.

8. ПРИНЦИПЫ И МЕТОДЫ СИСТЕМАТИКИ
ВОДОРОСЛЕЙ. ВОПРОСЫ НОМЕНКЛАТУРЫ

8.1. Общие положения
Систематика — это наука о многообразии организмов и их совокупностей.
Основной ее задачей является построение такой системы, которая, основы-
ваясь на данных всего комплекса биологических наук, по возможности пра-
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вильно отражала бы реально существующее в природе разнообразие орга-
низмов и, вместе с тем, облегчала бы понимание взаимосвязей между их
группами, в том числе филогенетических. Предметом систематики являются
организмы и группы сходных и (или) родственных организмов (популяций,
таксонов разного ранга) 1, рассматриваемые с точки зрения построения их
системы (классификации). В связи с этим к методам систематики относятся
методы классифицирования (систематизации) живых объектов (втомчис-1

ле математические), а также способы анализа результатов применения этих
методов 2 .

В понимании терминов систематики имеются существенные разногла-
сия. Это касается уже самих понятий «систематика», «таксономия», «клас-
сификация», нередко сопровождаемых различными определениями и при-
ставками (биосистематика, геносистематика, фенетическая и филогенети-
ческая систематика, хемосистематика, нумерическая таксономия и др.)3.
Вероятно правы те авторы, которые рассматривают систематику, как еди-
ную широкую науку, включающую таксономию в качестве особого раздела,
основной задачей которого является разработка принципов и правил клас-
сифицирования (систематизации) организмов и построения их классифика-
ций (систем) [143, 151].

При проведении работ в области систематики следует отличать, с одной
стороны, термины «систематизация» и «классифицирование» (как логичес-
кие операции, процессы) от терминов «система» и «классификация» (т. е.
логических конструкций, возникших в результате процессов систематиза-
ции и классифицирования), а с другой стороны— процесс классифициро-
вания от процесса систематизации (систематизирования), представляющего
собой более высокий (по сравнению с классифицированием) этап упорядо-
чивания знаний о разнообразии организмов. Классифицирование (ведущее
к построению классификации) можно понимать не только как деление (раз-
биение) множеств объектов на подмножества, но и как типизацию, при ко-
торой одни (обычно впервые описанные объекты) условно воспринимаются
как «типичные» (о номенклатурных типах см. раздел 8.4), а остальные сра-
вниваются с ними и в случае сходства объединяются в одну группу с «ти-
пичными».

Все до сих пор построенные «системы» водорослей фактически являются
классификациями. Только наиболее удачные из классификаций (отражаю-
щие те или иные существующие в природе закономерности) несут опреде-
ленные черты систем, трактуемых с позиций системного подхода 4 .

Результаты классифицирования кладут в основу соответствующих спра-
вочных пособий, позволяющих определять (идентифицировать) система-
тическое положение изучаемых организмов, дать им определенные наиме-
нования, что облегчает взаимопонимание исследователей. Однако система-
тику организмов нельзя воспринимать только как вспомогательную науку,
концентрирующую наши знания о многообразии организмов и их совокуп-
ностей и создающую таким образом источник сведений о свойствах и назва-

J Точнее, знания об этих организмах и группах.
Прямой обязанностью ученых-систематиков является не экспери-

ментальное или описательное изучение конкретных структур и явлений,
но теоретический анализ сведений, полученных другими исследователями.
Систематик сам приступает к изучению свойств определенных организмов
только из-за недостатка данных, подлежащих систематизации, или из-за
желания глубже понять сущность тех или иных явлений.

3 Добавление различных определений и приставок можно объяснить
стремлением исследователей подчеркнуть значимость какого-то определен-
ного аспекта 'этой науки.

4 Любищев А. Д, К логике систематики//Проблемы эволюции.—
Новосибирск.— 1972,— 2.— С. 45—68.
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киях таксонов водорослей. Она является «теоретической (и в некоторых
своих разделах даже метатеоретической) наукой, которая имеет большое
методологическое значение для развития других биологических дисцип-
лин, играет существенную роль в интеграции, а также в становлении новых
знаний и способна влиять на мировоззрение ученых» [ 146, с. 79].

8.2. Внутривидовая фенотипическая изменчивость.
Популяционный подход

Грамотное решение проблем систематики (и многих других проблем) не-
возможно без познания закономерностей изменчивости организмов в пре-
делах вида. Изменчивость живых существ проявляется в процессе их из-
менения, ведущего к разнообразию организмов, т. е. наличию в пределах их
совокупностей особей, отличающихся друг от друга по генотипам и (или)
по фенотипам1. В последнем случае говорят о фенотипическом разнообра-
зии. Во внутривидовом фенотипическом разнообразии находит свое отра-
жение как генотиптеская, так и негенотипическая изменчивость (модифи_-
кационная, возрастная). К сожалению, при исследовании фенотипической
изменчивости в природе очень часто трудно решить, какая часть ее обу-
словлена генотипическим фактором, а какая изменениями, происходящими
в пределах т. н. нормы реакции организма 2 . Поэтому систематики неред-
ко рассматривают фенотипическое разнообразие без выделения его ком-
понентов 3 .

Литература о внутривидовой изменчивости водорослей (и прежде все-
го морфологической) огромна и требует обобщения. Исследования внутри-
видового морфологического разнообразия направлены главным образом на
оценку нормы реакции видов (и внутривидовых таксонов) по конкретным
признакам и на поиск возможностей их лучшего разграничения, что в наши
Дни проводится.с использованием методов (обычно одномерной) статисти-
ки (см., например [53]). Однако в последнее время внимание начинает при-
влекать также изучение внутривидового фенотипического (и прежде всего
морфологического) разнообразия как явления, в том числе количественная
оценка и сопоставление (главным образом с помощью коэффициента вариа-
ции) частных случаев этого разнообразия. На примере синезеленых водо-
рослей с позиций системного подхода создана первая для водорослей клас-
сификация внутривидового фенотипического разнообразия, выделены его
основные таксоны (точнее «варионы»), дана количественная оценка некото-
рых из них, установлены некоторые закономерности разнообразия [53].
Показана, в частности, зависимость обнаруживаемого уровня изменчивос-
ти объектов от их систематической принадлежности, свойств учитываемых
признаков, способа составления выборок исходных значений признака и др.

Исследование изменчивости водорослей необходимо проводить на всех
уровнях их организации и познания (см. раздел 1.1), в том числе популя-
ционном [53, 145, 147]. Именно популяцию (понимаемую как определенную
совокупность особей одного вида) считают основной единицей эволюции,
охраны и управления живого мира [334]. Однако сущность этого понятия

1 О терминах «генотип», «фенотип», «модификация» см., например,
в 125, 53].

? «Норма реакции — способность реагирования организма на измене-
ние внешних условий. Определяется генотипом, передается по наследству
и проявляется в форме модификаций» [25, с. 332].

, 3 Исследование генотипической изменчивости водорослей относится
к области генетики (см,, например, [676]).
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трактуют неодинаково. По мнению Ё. Н. Панова [249], в наши дни можно
выделить три основные точки зрения на понятие «популяция». Становление
первой точки зрения связано с развитием популяционной генетики, объек-
том которой является менделевская популяция (совокупность свободно скре-
щивающихся особей); второй — с развитием популяционной экологии, для
которой популяция является прежде всего реальной пространственной (хо-
рологической) динамической единицей; третьей — с изучением интегри-
рующих механизмов, обусловливающих (наряду со внешними преграда-
ми) целостность и изолированность конкретных популяций.

Намечается тенденция к синтезу упомянутых представлений, что, по
мнению E. H. Панова, не может произойти автоматически. Более того, да-
же в случае выработки общего, приемлемого для всех наук определения
популяции, вряд ли можно будет отказаться от частных определений, так
как общее (слишком абстрактное) определение термина «популяция» вряд
ли окажется пригодным для практического использования во всех случаях
[213]. С точки зрения систематики наиболее удобен второй из указанных
выше взглядов при понимании популяции как местной (локальной) попу-
ляции, представляющей собою «относительно обособленное поселение,
устойчиво занимающее определенную территорию и способное к са-
мовоспроизведению» [J17]. В таком понимании термин «популяция» может
быть использован не только по отношению к половоразмножающимся орга-
низмам, но и к агамным формам. Однако популяции разных групп организ-
мов могут иметь свою специфику. В связи с этим популяции Cyanophyta
названы цианопопуляциями * [53]. Уже сформировалась особая отрасль
знаний — популяционная биология (см. например, [334]) к которой относят
разные разделы и научные направления (популяционную генетику, попу-
ляционную экологию, популяционную морфологию, фенетику популяций
и др.). Популяционный подход является одной из характерных особеннос-
тей современного стиля научного мышления биологов, в том числе и систе-
матиков. Осознана необходимость специального исследования популяцион-
ной структуры вида.

Систематик-морфолог микроскопических водорослей издавна исследует
не только отдельные особи, но и их совокупности, содержащиеся в кон-
кретных альгологических пробах, и при этом интуитивно применяет попу-
ляционный подход. Термин «популяция» нередко' используют при прове-
дении гидробиологических и других исследований. Однако теоретические
проблемы популяционной биологии (в том числе касающиеся содержания
термина «популяция», ее структуры, границ, типов и др.) при этом обычно
не рассматриваются. И только в последние десятилетия появились рабо-
ты, специально направленные на изучение популяции водорослей как це-
лого и проводимые обычно с применением математических методов. Приме-
нительно к водорослям апробирован ряд статистических методов [53, 149,
150, 154], из числа применяемых [333, 334] при исследовании вопросов по-
пуляционной и внутрипопуляционной изменчивости организмов. Интен-
сификация этих работ со временем приведет к становлению популяционной
альгологиа как особого раздела популяционной биологии, что, помимо про-
чего, будет содействовать познанию популяционной структуры вида во-
Дорослей и разработке трудных вопросов систематики этих организмов.

1 Термин «цианопопуляция» не следует смешивать с термином «цено-
популяция», которым обозначают совокупность особей одного вида, произ-
растающих в конкретном ценозе [108, 269 и др.].
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8.3. Методические и теоретические вопросы
систематики водорослей

8.3.1. Общие подходы

За весь период развития систематики живых организмов существовало пять
теорий классифицирования: эсенциализм (типология), номинализм, эмпи-
ризм, кладизм и эволюционизм [185]. Сейчас господствуют три подхода:
фенетический, основанный на сходстве исследуемых объектов без учета их
родства, филогенетический (кладистический) и эволюционный. Большин-
ство современных альгологов-систематиков являются сторонниками эволю-
ционной теории классификации. Однако на деле, в практической работе, по
крайней мере в большинстве случаев, все еще продолжают применять ти-
пологический подход (типизацию), используемый, правда, уже на других,
материалистических, основаниях \ так как нередко именно он оказывается
единственно возможным и доступным. И только после вычленения таксонов
и построения предварительной классификации начинают обсуждать вероят-
ные родственные связи между теми или иными группами организмов. При-
нятие эволюционного подхода не исключает возможности использования
(в качестве исходных данных) результатов применения фенетического под-
хода, при котором широко используют методы числовой (нумерической) так-
сономии [646] (см. также раздел 8.3.3).

Отметим еще, что методические подходы к классифицированию организ-
мов следует отличать от методов определения (идентификации) их система-
тического положения, обычно разрабатываемых уже после построения клас-
сификаций. Если в процессе классифицирования желательно использовать
оптимальные, пускай даже очень сложные, приемы (например, методы гено-
систематики) 2, то способы определения систематического положения изу-
чаемых организмов должны быть по возможности просты и доступны спе-
циалистам разного профиля. Удобными поэтому являются таблицы для
определения водорослей, построенные по морфологическим признакам объек-
тов, собранных непосредственно в природных местообитаниях.

8.3.2. Таксономические категории и таксономические признаки

В систематике водорослей различают таксономические группы организмов
(таксоны) тех же основных категорий (рангов, уровней иерархической
классификации), что и в систематике высших растений, а именно: отдел
(phylum), класс (classis), порядок (ordo), семейство (familia), род (genus)
и вид (species). Нередко говорят также о таксонах внутривидового ранга
подвидах (subspecies), разновидностях (varietas), формах (forma), a иногда
также о подклассах, подпорядках и других категориях.

Для выделения таксонов указанных рангов используют различные при-
знаки водорослей, выступающие в роли критериев, принципов классифици-
рования. В связи с этим важное значение имеет определение сущности тер-

} Популяционный подход следует противопоставлять не типологичес-
кому, но организмоцентрическому. В качестве «типичных объектов» (как
условных эталонов) можно рассматривать не только организмы, но и ло- _
кальные популяции, оцениваемые (как целое) по разным их свойствам:
морфологическим, биохимическим и др. [152].

2 При этом, однако, необходимо учитывать, что «качество будущих
классификаций определяется не только мощностью используемых при их
построении методов, но и объемом данных, на которых эти классификации
основываются» [42, с. 116]. Получить же достаточно большое количество
сведений легче всего с помощью морфологических методов.
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мина «признак» и разработка классификации признаков, что производится
не всегда одинаково. Под признаком удобнее всего подразумевать любое
свойство (черту) объекта, вне зависимости от того, отличается ли он по это-
му свойству от других сравниваемых с ним объектов или не отличается.
«Признак» может иметь разные состояния (значения). Например, признак
«ширина клетки» в одних случаях имеет значение 5 мкм, в других б—7 мкм
и т. д. Цвет особей может быть зеленым, сине-зеленым, желто-зеленым и др.
Признаки классифицируют с разных точек зрения: исходя из уровней ор-
ганизации живого (признаки клеток, особей, популяций, вида, рода и др.),
по уровню изменчивости их значений (стабильные, изменчивые), преры-
вистости, характера проявления (качественные, количественные), с точки
зрения предмета исследования (морфологические, химические и др.) и т. п.
К классифицированию признаков возможно подходить также с точки зре-
ния их пригодности для решения конкретных задач. С позиций системати-
ки живых существ говорят о таксономических (систематических) и диагнос-
тических признаках. «Таксономический признак — это любая особенность
члена какого-либо таксона, по которой он отличается или может отличать-
ся от члена другого таксона» [185, с. 143]. В качестве таксономических при-
знаков нередко выступают определенные состояния конкретных признаков
(например, определенные лимиты размерных признаков). Диагностический
признак — это таксономический признак, учитываемый в таблицах (ключах)
для определения таксонов, т. е. признак (или его состояние), наиболее удоб-
ный для разграничивания близких таксонов и определения систематиче-
ской принадлежности изучаемых особей [53]. Именно диагностические при-
знаки прежде всего следует учитывать в т. н. диагнозах (кратких описаниях)
таксонов, типа тех, которые приводятся в пособиях для идентификации
организмов.

С позиций популяционного подхода существенное значение имеет пред-
ставление о групповых признаках, т. е. признаках, характеризующих сово-
купность особей (например, популяцию) как целое. К числу групповых при-
знаков относится средняя величина признака, характеризующая группу
(множество объектов, среднее арифметическое — х, модальное значение —
Мо, медиана — Me), уровень разнообразия объектов в группе (измеряемый,
например, коэффициентом вариации — и), такие особенности, как уровень
рождаемости, смертности, структура совокупности особей и др.

С точки зрения популяционной биологии и эйдологии (науки о виде)
особенно интересны современные представления о структуре популяции
(генетической, экологической, морфологической, пространственной, воз-
растной и др,) и популяционной структуре вида, который в наши дни при-
нято, вне зависимости от его систематической принадлежности, рассматри-
вать как динамическую, структурно многоплановую, самовоспроизводящую-
ся систему, состоящую из качественно неоднородных группировок особей
разного ранга.

8.3.3. Современное состояние систематики водорослей

Подавляющее большинство диагнозов таксонов и таблиц для их определе-
ния, входящих в общеизвестные пособия для идентификации водорослей,
базируются на морфологических данных (полученных на субклеточном,
клеточном и индивидуальном уровнях), иногда сопровождаемых некоторы-
ми другими сведениями и обычно не опирающихся на результаты математи-
ческого анализа. При построении схем, отражающих вероятные пути
исторического развития водорослей, альгологи текущего столетия особое
значение придают данным о составе пигментов фотосинтетнческого аппара-
та водорослей, представлениям об основных формах строения их тела,
явлениям параллелизма, особенностям онтоморфогенеза, т. н. рядам мор-
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фологического прогресса и др. Этот подход (при посильном учете экологи-
ческих и палеоальгологических сведений) используется и сейчас [141, 144].
Однако в наши дни в процессе классифицирования и построения филогенв'
тщеских схем водорослей 1 исследователи все чаще стремятся к использо-
ванию новейшей информации о водорослях, полученной методами разных
наук, и прежде всего в результате электронно-микроскопических и биохи-
мических исследований. При классифицировании диатомовых и динофито*
вых водорослей все чаще используют методы сканирующей микроскопии,
при классифицировании и построении филогенетических схем зеленых во-
дорослей стремятся к учету сведений о тонком строении подвижных ста-
дий, а также клеток в состоянии деления и в интерфазе, при исследовании
генетических связей прокариотических водорослей учитывают сведения о
гомологической последовательности РНК; в ряде случаев основываются на
результатах электрофоретического анализа и др. [625 и др.]. Филогения
водорослей уже изучается на молекулярном уровне. Вместе с тем в система-
тических и филогенетических исследованиях водорослей продолжают
использовать и традиционные методы, прежде всего морфологические. Си-
стематики все более осознают необходимость использования при классифи-
цировании водорослей комплексных критериев и установления корреляци-
онных связей между признаками, что может содействовать созданию филоге-
нетической системы этих организмов [195, 196].

Для решения вопросов систематики начали привлекать математичес-
кие методы. Уже сделана попытка введения в описания видов сведений о
выборочных параметрах размерных признаков (таких, как среднее ариф-
метическое, модальные значения, медиана и др.) [140, 148]. При сравнении
близких видов и внутривидовых совокупностей особей пытаются использо-
вать статистические методы (в том числе методы многомерной статистики
[149, 150, 153, 154 и др.]), из числа применяемых в количественной (нуме-
рической) систематике, флористике, геоботанике и других дисциплинах 2

[119,151,251,561,646,647].
Появление новой информации о водорослях привело не только к усо-

вершенствованию многих диагнозов и открытию новых таксонов разных
рангов (даже в ранге отдела — Prochlorophyta Lewin [532]; Chlorarachnio-
phyta Hibberd et Norris [478]), но и к принципиальному пересмотру ряда
классификаций и филогенетических схем. Заново обсуждается объем груп-
пы организмов, называемых водорослями (Algae). Их нередко распределяют
между разными царствами или надцарствами живых организмов [120, 142,
303, 498 и др.]. Нет общего мнения о числе отделов-водорослей. Считают,
Что сейчас легче договориться о числе и объеме классов водорослей, чем о
числе их отделов. Принципиальные (и нередко недостаточно обоснованные)
изменения предлагают внести в классификации водорослей конкретных
ртделов, например, зеленых [144, 197, 625 и др.]. К сожалению, при этом
иногда недоучитывают обязательное для систематики требование достаточ-
ности данных, подтверждающих избранный принцип выделения таксонов,

1 Филогенетические схемы (нередко имеющие древовидный облик)
нельзя смешивать с дендрограммами сходства (различия), получаемыми
в результате применения определенных математических подходов.

а При использовании математических методов следует помнить, что
показатели, применяемые в нумерической таксономии, имеют разную ма-
тематическую природу и нередко передают разные аспекты существующих
зависимостей. Поэтому в случае их параллельного использования не всег-
да можно получить биологически одинаковые результаты. Существует про-
блема объективного выбора методов математического анализа. Использо-
вание математических показателей требует соблюдения определенных пра-
вил Ц19, 150, 153, 251 и др.]. При их нарушении можно получить ошибоч-
ные результаты,
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или не указывают своих исходных теоретических Позиций, что йедет к не-
стабильности классификации водорослей.

По-видимому, сейчас мы находимся только на этапе накопления новых
знаний о водорослях. И прежде чем стремиться к построению новых клас-
сификаций, эти знания надо пополнить, обобщить и проанализировать с
определенных теоретических и методологических позиций (в том числе с
позиций популяционного подхода). Вместе с тем несомненно, что системати-
ка водорослей сейчас находится накануне нового большого синтеза.

8.4. Принципы ботанической номенклатуры
и ее применение в альгологии

Ботаническая номенклатура является универсальной и стабильной систе
мой названий таксонов растений. Термин «номенклатура» происходит от
латинских слов nomen (имя) и calare (называть) и означает буквально «на-
зывать по имени». Научные названия растений очень широко используются
ботаниками и учеными других специальностей", а роль номенклатуры со-
стоит в том, чтобы снабдить общепринятыми названиями таксоны всех ран-
гов и тем самым облегчить и унифицировать общение между ботаниками.
Названия,1 каким бы способом они ни сообщались, должны сразу и однознач-
но ассоциироваться с теми же представлениями, которые вкладывают в них
те, кто сообщает эти названия. Таков основной принцип номенклатуры и
важнейший критерий, по которому можно судить об эффективности любой
системы номенклатуры. Для соблюдения этого принципа необходимо, чтобы
названия были недвусмысленными и универсальными [34, 102, ПО, Щ5,
455, 496].

Основными требованиями, предъявляемыми к любой системе передачи
информации, в том числе и к научной номенклатуре, являются универсаль-
ность, уникальность и стабильность.

Универсальность. Назначение названий — служить средством обще-
ния. Названия могут эффективно выполнять эту функцию только в том слу-
чае, если они понятны и имеют один и тот же смысл для всех, кто ими поль-
зуется. Обмен научной информацией был бы практически невозможен, если
бы растения имели лишь народные названия. Кстати, споровые растения,
в том числе большинство водорослей, вообще не имеют народных названий.
Во избежание этого ботаники приняли по международному соглашению еди-
ный язык, который используется во всем мире.

Уникальность. Каждое название должно быть уникально, поскольку
оно является ключом ко всей литературе, относящейся к определенному
таксону. Если одному и тому же таксону было дано несколько названий,
Должен существовать четко определенный способ, с помощью которого мож-
но было бы определить, какое из этих названий действительно.

Стабильность. Названия как символы для распознавания объектов
в значительной степени потеряли бы смысл, если бы их часто и произвольно
меняли.

Этим трем основным требованиям системы связи, используемой таксо-
номистами, соответствует свод правил — «Международный кодекс ботани-
ческой номенклатуры» (МКБН) [210]. В преамбуле его указывается, что
«кодекс имеет целью дать устойчивый метод наименования таксономических
групп, отвергая такие названия, которые могут повести к ошибкам или неяс-
ностям либо внести путаницу в науку. Важно также избежать бесполезно-
го создания названий».

Основное содержание МКБН составляют принципы, статьи (правила)
и советы, приложение I (названия гибридов), приложение ПА (консервируе-
мые и отвергаемые названия семейств водорослей, грибов и папоротников),
приложение IIIA (консервируемые и отвергаемые родовые названия), при-
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ложение II В (консервируемые названия семейств мхов и сперматофитов),
приложение III В (консервируемые и отвергаемые видовые названия), при-
ложение IV (отвергаемые видовые названия).

В основу системы ботанической номенклатуры положены шесть прин-
ципов:, а) кодекс применяется к названиям таксономических групп, рас-
сматриваемых как растения, независимо от того, рассматривались эти груп-
пы первоначально как растения или нет х; б) применение названий таксоно-
мических групп определяется с помощью номенклатурных типов; в) номен-
клатура таксономической группы основывается на приоритете в обнародо-
вании; г) каждая таксономическая группа с определенными границами,
положением и рангом может иметь, кроме особо оговоренных случаев,
лишь одно правильное название — наиболее раннее, которое соответствует
правилам; д) научные названия таксономических групп рассматриваются
как латинские независимо от их происхождения; е) правила номенклатуры
имеют обратную силу, если только они специально не ограничены.

Статьи (правила) обязательны для всех ботаников. Их следует соблю-
дать во всех случаях, когда названия присваиваются или используются.
Названия, противоречащие какой-либо статье, не могут быть сохранены.
Советы касаются вспомогательных вопросов и указывают наилучшие пути
их решения, Задача советов — внесение большего единообразия и большей
ясности. Названия, противоречащие какому-либо совету, не могут быть от-
вергнуты только на этом основании, но они не являются примером, достой-
ным подражания.

Положения МКБН не имеют никакого юридического статуса в госу-
дарственном или международном праве. Однако несоблюдение этих поло-
жений может привести к нестабильности ботанической номенклатуры. По-
этому систематики должны следовать всем положениям кодекса, даже если
кто-то из них не согласен с отдельными положениями.

Всякий хороший закон — это живой закон. Это относится в полной
мере и к МКБН. Правила МКБН предотвратили хаос в наименовании рас-
тений и значительно способствовали стандартизации таксономических про-
цедур. Любое изменение этих правил приводит к нарушению установленно-
го порядка и потому не может совершаться произвольно. Однако правила
не должны оставаться косными и не должны утрачивать контакт с развитием
таксономических концепций. Именно правила должны изменяться в соот-
ветствии с развитием концепций таксономии, а не наоборот. Многие поло-
жения МКБН представляют собой некий компромисс между противоре-
чивыми концепциями. •

МКБН публикуется от имени Международного ботанического конгрес-
са (МБК). Изменения в него могут быть внесены только по решению пле-
нарной номенклатурной секции МБК, которая заседает раз в 5 лет.

Номенклатурная секция МБК обсуждает предложения по улучшению
МКБН и назначает членов различных номенклатурных комитетов. Реше-
ния, принятые секцией, представляются для утверждения на пленарное
заседание конгресса. В промежутках между заседаниями МБК номен-
клатурные комитеты ведут работу под эгидой Международной ассоциации
по таксономии растений (International Association for Plant Taxonomy —
IAPT), которая в свою очередь является секцией Международного союза
биологических наук (International Union of Biological Sciences — IUBS).
Все номенклатурные комитеты составляют Международную комиссию по
ботанической номенклатуре Международного союза биологических наук
(International Commission on Botanical Nomenclature of IUBS). В функцию
комитетов входит рассмотрение различных новых предложений, касающих-
ся ботанической номенклатуры. Одному из них, а именно Редакционному

1 Понятие «растения» не включает бактерии.
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комитету, поручается подготовка и публикация очередного выпуска МКБН
в соответствии с процедурой, принятой МБК. Введение в МКБН или исклю-
чение из него отдельных статей утверждается на МБК голосованием. Каж-
дый имеет право представлять на рассмотрение номеклатурной секции
конгресса случаи, затрагивающие проблемы ботанической номенклатуры.

НАУЧНЫЕ НАЗВАНИЯ

В соответствии с требованиями МКБН все научные названия должны быть
по форме латинскими, т. е. написанными буквами латинского алфавита,
и подчиняться правилам латинской грамматики. Для обеспечения единооб-
разия научных названий МКБН устанавливает правила, которые необходи-
мо соблюдать при их образовании.

Названия видов и внутривидовых таксонов. Названия видов являются
биноминальными (бинарными). Линнеевская биноминальная н менклатура
представляет собой компромисс между аристотелевской логикой и простой
системой извлечения информации. Названия видов состоят из двух слов —
это бинарная комбинация из названия рода и сопровождающего его видового
эпитета, например Mdosira scabrosa (первое слово обозначает род, к кото-
рому вид принадлежит, а второе слово обозначает сам вид). Видовой эпи-
тет может быть прилагательным ( в этом случае он должен быть согласован
в роде с родовым названием), существительным в виде приложения к ро-
довому названию или существительным (реже прилагательным в значении
существительного) в родительном падеже. Пишется видовое название со
строчной буквы, хотя разрешается использование прописной буквы в на-
званиях, которые произошли от личных имен либо являются народными
(нелатинскими). Если полное название вида было (например, Cladogramma
californicus) уже употреблено в тексте, то при всех последующих упомина-
ниях его первое слово, т. е. родовое название, сокращается до начальной
буквы (можно писать «С. californicum», что не вызовет неясности),

При создании видовых эпитетов ботаникам рекомендуется руковод-
ствоваться следующими советами: а) употреблять по возможности латин-
ские окончания; б) избегать слишком длинных и трудных для произношения
на латинском языке эпитетов; в) не создавать эпитетов путем сочетания
слов из разных языков; г) избегать эпитетов, образованных из двух или
большего числа слов, соединенных дефисом; д) избегать этитетов, имеющих
то же значение, что и родовое название (плеоназм); е) избегать эпитетов,
отражающих какой-либо признак, общий для всех или почти всех видов
рода; ж) избегать в пределах одного рода слишком сходных между собой
эпитетов, особенно таких, которые отличаются только последними буква-
ми или расположением двух букв; з) избегать эпитетов, уже использованных
ранее в каком-либо близкородственном роде. Все частные случаи, связанные
с образованием видовых названий, определены статьей 23 МКБН.

Названия внутривидовых таксонов (подвид, разновидность, подраз-
новидность, форма, подформа) являются триноминальными (тринарными).
Они включают названия вида, к которому таксон принадлежит, и следующее
за ним третье слово, обозначающее сам внутривидовой таксон (например,
Trachysphenia australis var. elliptica, Cyclotella baicalensis f. stellata). Эти
элементы названия соединяются термином, показывающим ранг таксона
(например, var. (ietas) — разновидность, f.(orma) — форма и др.), и пишут-
ся со строчной буквы. Все частные случаи, связанные с образованием внут-
ривидовых названий, определены статьями 24—27 МКБН.

Названия родов и внутриродовых таксонов. Названия родов унино-
минальны. Они представляют собой имя существительное в единственном
числе, написашюе с заглавной буквы, например: Cyclotella, Coscinodiscus,
Stephanogonia.
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Названия внутриродовых таксонов (подрод, секция, подсекция, ряд,
подряд) являются комбинацией названия рода, к которому этот таксон от-
носится, и слова, обозначающего сам таксон (например, Chaetoceras subg.
Hyalochaete, Coscinodiscus sect. Inordinati). Эти элементы названия внутри-
родового таксона соединяются термином, показывающим ранг таксона
(subg. (enus) — подрод, sect.(ion) — секция). Название внутриродового
таксона может быть существительным в единственном числе либо прилага-
тельным во множественном числе, написанным с заглавной буквы. Употреб-
ление в пределах одного рода одного и того же эпитета для подразделений
этого рода, даже если они различного ранга и основаны на разных типах,
является незаконным. Все внутриродовые таксоны, включающие типовой
вид правильного названия рода, к которому они отнесены, имеют в качест-
ве своего эпитета неизменное название рода без указания фамилии какого-
либо автора (например, секции рода Navicula, куда входит типовой вид
N. vulgaris, автоматически присваивается эпитет Navicula без указания фа-
милии какого-либо автора). Все более частные случаи, связанные с образова-
нием родовых и внутриродовых названий, определены статьями 20—22, 46,
64 МКБН.

Названия таксонов рангом выше рода. Названия таксонов рангом выше
рода — колеН| подколен, подсемейств, семейств, подпорядков, порядков,
подклассов, классов, подотделов и отделов — униноминальны и представ-
ляют собой имя прилагательное во множественном числе, употребляемое
как имя существительное, написанное с заглавной буквы. Чтобы ранг так-
сона можно было понять из его названия, МКБН ставит условие, по которо-
му окончания названий всех таксонов одного ранга должны быть стандарти-
зированы. Названия подколен должны оканчиваться на -inae, колен — на
•гае, подсемейств — на -oideae, семейств — на -асеае, подпорядков — на
•ineae, порядков — на -ales, подклассов (водорослей) х — на -phycidae,
классов (водорослей) — на -phyceae, подотделов (водорослей) — на ~рпу-
Una, отделов (водорослей) — на -phyla.

Названия семейств образуются добавлением окончания -асеае к основе
законного названия одного из включенных в данное семейство родов (на-
пример, название семейства Naviculaceae основано на названии рода Navi-
cula, Diatomaceae — на Diatoma). Названия, предлагаемые в качестве на-
званий семейств, но обнародованные в ранге, обозначенном терминами «по-
рядок» (ordo) или «естественный порядок» (ordo naturalis), рассматриваются,
как если бы они были опубликованы как названия семейства. Если название
семейства было опубликовано с неправильным латинским окончанием, то
окончание должно быть заменено в соответствии с правилом МКБН без
изменения фамилии автора.

Названия подсемейств, колен, подколен представляют собой имя при-
лагательное во множественном числе, употребляемое как имя существитель-
ное; они образуются добавлением окончаний -oideae, -eae, -inae (соответст-
венно) к основе законного названия одного из включенных в данный так-
сон рода. Причем название таксона рангом ниже семейства и выше рода,
который включает типовой род семейства, к которому он отнесен, должно
быть основано на названии этого рода (например, типовой род семейства
Naviculaceae — Navicula, и потому подсемейство и колено, которые вклю-
чают род Navicula должны называться соответственно Naviculoideae и
Naviculeae). Принцип типификации не применяется к названиям таксонов
рангом выше семейства, за исключением названий, которые типифицируются
автоматически как основанные на родовых названиях. Все более частные
случаи, связанные с образованием названий таксонов рангом выше рода,
определены статьями 16—19 МКБН,

1 Для некоторых групп растений окончания названий таксонов, на-
чиная с подклассов, отличны от окончаний названий таксонов водорослей,
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Т а б л и ц а 8.1. Номенклатурные «фильтры»

Важнейшими из принципов, на которых основываются образование
и использование названий таксонов растений, являются: эффективное и
действительное обнародование, типификация и приоритет. Применение
этих принципов для определения названия, которое должно быть присвое-
но таксону, приведено в номенклатурных «фильтрах» (табл. 8.1).

Эффективное и действительное обнародование. Правильное название
должно удовлетворять двум условиям: выполнять требование эффективно-
го и действительного обнародования и сопровождаться описанием в соот-
ветствии с требованиями МКБН, Эффективное обнародование, согласно
МКБН, производится только путем распространения печатных произведе-
ний для широкой публики или по крайней мере для ботанических учрежде-
ний с доступными для ботаников библиотеками. По существу, МКБН тре-
бует обнародования в виде печатных, достаточно долговечных работ, ши-
роко доступных для всех заинтересованных лиц. Устное сообщение, мик-
рофильм, снятый с рукописей, машинописных текстов, и существующие в
единственном числе документы, переданные в библиотеки, не являются эф-
фективным обнародованием, Обнародование посредством несмываемой ав-
тографии является эффективным, если оно было произведено до 1 января
1953 г. Опубликование нового названия в торговых каталогах или в нена-
учных информационных периодических изданиях начиная с 1 января 1953 г.,
а также в обменных списках начиная с 1 января 1973 г., не составляет эф-
фективного обнародования. Авторам настоятельно рекомендуется избегать
обнародования новых названий или описаний в эфемерных изданиях, по-
пулярной периодике, в любых изданиях, которые вряд ли могут дойти до
большинства ботаников, равно как в реферативных журналах и изданиях,
долговечность которых маловероятна из-за низкого качества. Начиная с
1 января 1953 г, распространение печатных произведений, сопровождающих
экенкаты (exiccata), не составляет эффективного обнародования. Но даже
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если название было эффективно обнародовано, оно еще не является закон-
ным так как это зависит от содержания опубликованного материала
ни» Т0Г° " н а з в а н и е б ы л о Действительно (validly) обнародован-
32 « MRR^fH 0 с о о т а е т с т а о в а т ь ряду специфических критериев статей
61—45 МКБН, о которых речь пойдет ниже.

0™^°™"™"™°°™ ~ТерМИН> характеризующий права названий по
обнГолп^ Н Н ы Э М И о м о н и м а м - Д л я т о г ° чтобы быть действительно
л и я г ™ ™ ' н а з в а н и е т а к с о „ н а Должно сопровождаться описанием, или
H L описяниГ и

 Л И б° С С Ь » К 0 Й Н а е г° р а н н е е и эффективно обнародован-
о б ^ а о о ^ в а н и я Т Д Н а Г Н 0 3 ' Н Э Ч И Н а Я ° ' Я Н В а р я 1 9 5 3 г- д л я Действительного
з в а н и Р Т ™ н а з в а н и я н о в о г о т а к с о н а необходимо сопровождать это на-
довело такс™^им описанием, или диагнозом. Название вида или внутриви-
n e f t ™ f n , „ n ' ° п У б л и к о в а н н о е до 1 января 1908 г., рассматривается как
S e M с п Р Т Я ^ а р ° Д 0 В а Н Н О е > е С Л И о н о сопровождается только изобра-
жением с деталями, показывающими существенные признаки

tasi с С Г Н 0 В Ы Х т а к с ° н о в необходимо указывать родство (affini-
S i cSlZZZl УКЗЗаНИЙ С°З Д а е Т б о л ь ш и е тРУДности для последую-
щ и RbmoTJr ' з а с т а в л я я и х проделывать ту работу, которую обязаны
лишь тогда и м ^ т Р В 0 0 Т К р Ь 1 В а Т е Л И таксонов- По сути дела эти последние
он по IZ1™« Р а В ° о п и с ы в а т ь новый таксон, когда устанавливают/что
и з в е с т н о г о м ^ о определенным признакам четко отличается от другого уже

ражение с де^алямГД111111 Н ° В Ы Х Т З ; К С 0 Н 0 В В О Д О Р О С ^Й следует давать изоб-
Кпмй„Д!п строения, чтобы облегчить определение.

д а н н ы й 7 п ^ ? п ? е я в л я е т с я законной, если автор не указывает ясно, что
с Гянвяпямочч? УП0ТРебляться именно в этой комбинации. Начиная
men п о Х я в ? 2 £ " ° В а Я к о м б и н а « и я ( c o m b . nov.) или прямая замена (по-
"ониГ HecvZö н я

А е И С Т В И Т е л Ь Н 0 об"ародованными, если их базионим си-
K ^ à r a S ? ™ « 8 В а Н И е И Л И Э П И Т е т ) л и б ° вменяемый синоним (когда
К с ы З " ° я

В 0

р

е

г

н а з в а н и е или эпитет) указывается ясно, с полной и пря-
комбинаииГи^! А- а В Т°Р, а ,? п еРв°начальное обнародование. Например,
низших ; а с т е м й 2 ! 5 С У д « а / е ^ и 3 ( M a " g U Ì n ) N i k°laev, Новости систематики
довании бы^я 1 ' ' 4 : 3 3 ' я в л я е т с я законной, так как при ее обнаро-
adelk," Man™,? Р Д е Н а " ? Л Н а я И п р я м а я с с ы л к а н а базионим - Melosìra
Дует учесть! I"' S o ё ° 1 " ' S ' 3 ^ 3 ' 1 9 5 7 : 1 1 2 ' pi- 1. 1; Г, 48 а, Ь, с. Сле-
ник не с о с т я ™ С С Ы Л К а н а л ю б у ю С В О Д НУЮ Р а б о т У. а не на первоисточ-
варя 1953 г в Л л ^ . . ° Л Н 0 И И П р я ш й с с ы л к и н а базионим. Начиная с 1 ян-
ним и тем же Ь Т Д Л Я °ДН0Г° И Т 0 Г 0 ж е т а к с о н а одновременно од-
(альтеонативны^ н ? о

 пР.еДлагается два или больше различных названий
А Р ™ о д о в а н н ь ш И Я ) 1 НИ °ДН0 И3 ЭТИХ Н а З В а м й " е я в л я е т с я дейСТВИ-
семействаЯилиРп «JS. 1"" о б н а Р о А ° в а н и е названия нового таксона в ранге
да когда ш*ы*°>, Н И З К 0 М р а н г е я в л я е т с я действительным только тог-
ной элемент т1кс™1 Н0МенклатУР^й тип, т. е. называется тог состав-
независимо оттого *п К ° Т ° Р Ь Ш п о с т о я н н о соединено название таксона,
типом является о б п я Л ? , Л Ь Н ° « Л И Э т о н а з в а н и е и л и сомнительное. Если

Д О в а н и е " ^ Г О 5 А а ^ ? „ Х ? № М О у К а 8 а 1 Ъ ' ГДО °Н ХранИТСЯ- ° б Н а р°'
зом, с указанием т и п я и п Н р Л ? ° П р 0 В 0 ж д а т ь с я о п и санием, или диагно-
описание или лия Д п ! с с ы л к о й на раннее и эффективно обнародованное

либо подразделения опАпаяННп« Р О Д Э В Э Т 0 М ж е Р а н г е и л и в к а ч е с т в е к а к о г ° -
рода, основанного Z Г ,? О б н а Р°Д° в ание названия монотипного нового
наличии обТдшшшго Z£™ Шу™ Iяде> признается действительным при
specifice), Гдля D o Z u v P l ÖOSO " ви,дового оп^ания (descriptio generico-
при наличт изобоаж« и ^ Г " ™ ' о б н аР°Дованных до 1 января 1908 г . , -
знаки. Описание или Z r д е т а л я м и ' показывающими существенные при-
типному m£Z\TnaZZnvTT0 ДЛЯ н а у к и в в д а • о™есениого к моно-
если род при этом L von»? P Д у > Р а с с м а т Ривается и как родовое описание,

н«д при этом не характеризуется отдельно. Название таксона рангом
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ниже рода может быть действительно обнародованным только в том случае,
когда название рода или вида, к которому этот таксон'отнесен, было дей-
ствительно обнародовано одновременно либо ранее. Все более частные слу-
чаи, связанные с эффективным и действительным обнародованием, регла-
ментируются статьями 29—45 МКБН.

Типификация. Опубликование служит способом, с помощью которого
названия вводятся в ботаническую номенклатуру, а типификация — сред-
ством, с помощью которого они связываются с таксонами. В таксономичес-
кой практике часто возникают сомнения относительно правильности иден-
тификации тех таксонов, которым даны названия. Нередко для правильной
идентификации недостаточно одних описаний, особенно весьма кратких опи-
саний старых авторов. Часто одно описание одинаково хорошо подходит к
нескольким видам, поскольку в раннем описании не были упомянуты BI -
доспецифичные признаки. Что касается надвидовых таксонов, то их состав
изменяется по мере открытия новых видов. Когда такой таксон подразделя-
ют, возникает вопрос, какой из его частей придать название разделенного
таксона. Следовательно, необходимы какие-то надежные стандарты для
сравнения, обеспечивающие отнесение таксономических названий к опре-
деленным объективно выделенным таксонам. Такими стандартами служит
типы, а метод использования типов для отнесения названий к определен-
ным таксонам называется методом типа. Сегодня мало кто представляет
себе, насколько в сущности недавно возник метод типа [185]. Его внедрение
было одним из основных концептуальных изменений в теории таксономии и
ботанической номенклатуры.

На ранних стадиях таксономии в ней господствовала аристотелевская
концепция типов. До принятия МКБН, все экземпляры, которые соответ-
ствовали представлению таксономиста о типе какого-либо таксона, счита-
лись типовыми. Типов было столько, сколько было типичных экземпляров.
К. Линней, например, всегда не колеблясь, заменял в своих коллекциях
экземпляры, которые ныне считались бы типовыми, на «лучшие экземпля-
ры» [366]. Современный метод типа является основным методом отнесения
названий к определенным таксонам. Именно с помощью метода типа пра-
вильное применение названий таксонов определяется объективно и недву-
смысленно независимо от изменений классификации. Таким образом, ти-
пификация обеспечивает стабильность использования названий.

Номенклатурный тип (typus) — это тот элемент, к которому постоянно
присоединено название таксона, независимо от того, правильное ли это
название или синоним. Номенклатурный тип — не обязательно наиболее
типичный или характерный элемент таксона; это элемент, на котором было
основано описание при первоначальном опубликовании названия. Согласно
МКБН, тип названия семейства и внутрисемейственных таксонов представ-
ляет собой род; тип названия рода и внутриродовых таксонов — вид, а
тип названия вида или внутривидового таксона — экземпляр. Тип — это
исключительно номенклатурное понятие, не имеющее значения для класси-
фикации. Номенклатурный тип, связанный с названием, под которым так-
сон должен быть известен, не обязательно типичен в отношении ряда из-
менчивости этого таксона. Назначение типа не в том, чтобы быть типичным
в смысле изменчивости, а в том, чтобы служить носителем названия в ряду
изменчивости организмов. Это дает возможность решить вопрос о примене-
нии названия объективно и недвусмысленно независимо от того, где име-
ются разрывы и проходят границы между таксонами [102, 455].

МКБН устанавливает несколько категорий типов. Голотип — это
тот экземпляр или другой элемент, который автор использовал или указал
как номенклатурный тип. До тех пор, пока существует голотип, он автома-
тически устанавливает применение соответствующего названия. Общей
ошибкой в альгологической практике является определение живых культур
в качестве голотипов для видов, что недопустимо и противоречит статье 9.5.
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МКБН, где сказано: «Типовые экземпляры названий таксонов должны хра-
ниться постоянно и не могут быть ни живыми растениями, ни культурами».

Изотип — каждый дубликат голотипа (это всегда экземпляр). Смя-
т и я — это либо любой из двух или большего числа элементов, использован-
ных автором названия, не указавшим голотип, либо один из двух или боль-
шего числа элементов, обозначенных автором одновременно как типы. Лек-
тотип — это элемент, выбранный впоследствии из синтипов, чтобы служить
в качестве номенклатурного типа. Выбор лектотипа должен быть основан
на тщательном рассмотрении всех данных, приводимых автором названия в
оригинальной публикации. Неотип — это элемент, который выбирается
для того, чтобы служить номенклатурным типом в том случае, если вслед-
ствие утраты или разрушения отсутствует голотип, лектотип или синтип.

Тип названия вида или внутривидового таксона —это единственный
экземпляр либо другой элемент таксона. Для водорослей тип может со-
стоять из множества особей, которые должны постоянно храниться вместе,
на одном гербарном листе или в одном препарате. Тип названия рода или
любого таксона рангом между родом и видом — это вид. Тип названия
семейства или любого таксона между семейством и родом — это род. Прин-
цип типификации не применяется к названиям таксонов, рангом выше се-
мейства, за исключением названий, которые типифицируются автоматичес-
ки, как основанные на родовых названиях. Подробную информацию по
вопросу типификации названий содержит «Руководство по определению
типов» МКБН и статьи 7—10 кодекса.

Приоритет. Наибольшие разногласия возникают в номенклатуре то-
гда, когда одному и тому же таксону было дано два или больше названий.
а этом случае необходимо решить, под каким названием должен быть из-
вестен таксон. Это решение диктуется приоритетом. Справедливость и здра-
вый смысл подсказывают выход: преимущество должно получить то назва-
ние, которое было дано раньше. В соответствии с принципом приоритета
из двух или большего числа названий, относящихся к одному и тому же так-
сону, преимущество отдается обычно старейшему. Под .старейшим пони-
мается первое действительно обнародованное название. Название, под
которым таксон должен быть известен, называется правильным названием.
Для любого таксона в ранге от семейства до рода правильным названием
является наиболее раннее законное название в том же самом ранге. Для
люоого таксона рангом ниже рода правильным названием является комби-
нация наиболее раннего законного эпитета в том же самом ранге с правиль-
ным названием этого рода или вида, к которому отнесен этот таксон.

действие пр!нципа приоритета ограничено определенными предела-
ми. с>ти ограничения связаны с правилами установления исходных дат, при-
своения названии таксонам в зависимости от их ранга, исключения некото-
рых групп названий из рассмотрения при решении вопроса о приоритете,
а также с процедурами консервации и отвержения названий.

тхооная дата — это дата выхода в свет такой работы, до которой ни
пбняп"3 Р а н е е публикованных названий не было признано действительно
оонародованным. Названия различных групп растений имеют разные ne-
nn™!?! т ъ 1 В з а в и с и м ° с т и оттого, какая систематическая работа считается
положившей начало современной номенклатуре той или иной группы. Ис-
н«а м да™ М О г у т б ы т ь и з м е н е н ы только по решенщо пленарного заседа-
"™ ™ежДУнаР°Дн°го б о танического конгресса. Решением XIV Междуна-
опТп и°™пО Т а Н И Ч е С К О Г О к о н г Р е с с а (Западный Берлин, 1987) исходной датой

£ ! ? Т Я Д Л Я 5ОД°Р°слей принято 1 мая 1753 г . - время появления
раооты к,. Линнея «Species Plantarum» \ Исключения: Nostocaceae Homo-

соотв Р ?Д а

п ^п К Н И Г И К > Л и н н е я ' которые появились в мае и августе 1753 г.
1 мая 1753 г' р а с с м а т Р и в а ю т с я как опубликованные одновременно
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cysteae (Gomont, Monographie des Oscillariees, Ann. Sci. Nat. Bot., ser
7.15: 263—368; 16:19—264) г . Nostocaceae Heterocysteae (Bornet et Fla-
hault, Revision fes Nostocacees heterocystees, Ann, Sci. Nat. Bot., ser. 7 3'
323-381, 4: 343-373, 5: 51—129; 7: 177—262—1 января 18863r.; Des-
midiaceae (Ralfs, British Desmidieae) — 1 января 1848 г.; Oedogoniaceae
(Hirn, Monographie und Iconographie der Oedogoniaceen, Acta Soc. Sei.
Fenn. 27 (1)) — 1 января 1900 г.

Согласно МКБН принцип приоритета не распространяется на таксоны
рангом выше семейства. Для семейства и таксонов более низкого ранга прио-
ритет ограничен в пределах каждого ранга, и название ни в коем случае не
Имеет приоритета вне ранга таксона, к которому оно относится. Существует
несколько различных типов названий, которые, будучи действительно обна-
родованными, тем не менее не принимаются во внимание при определении
приоритета, когда решается вопрос об установлении того названия, под ко-
торым таксон должен быть известен. Исключение таких названий из рас-
смотрения может быть абсолютным или действовать только при определен-
ных обстоятельствах, что предусмотрено МКБН. Не соответствующие по-
ложениям кодекса названия, которые поэтому не должны учитываться при
определении приоритета в связи с решением вопроса о правильном назва-
нии таксона, обозначаются как незаконные.

Наиболее важны следующие незаконные-названия: поздние (младшие)
омонимы; названия, излишние в номенклатурном отношении; тавтонимы,
названия ископаемых таксонов, конкурирующие с названиями современных
таксонов; названия, широко и постоянно употребляемые в ошибочном смыс-
ле. Не должны использоваться также названия, отвергнутые посредством
процедуры консервирования или отвержения названий, предусмотренной
кодексом.

Омонимы — названия, одинаковые по написанию (или написанные
настолько сходно, что могут рассматриваться как одинаковые), но основан-
ные на различных типах. Следовательно, если бы такие названия получили
широкое распространение, то это привело бы к путанице, и требование о
недвусмысленности научных названий было бы нарушено. Поэтому кодекс
устанавливает правило, согласно которому из двух или большего числа омо-
нимов все, кроме старейшего, должны быть исключены из употребления,
иными словами, более поздние (младшие) омонимы никогда не могут быть
названиями таксонов, под которыми последние должны быть известны.
Согласно МКБН название является незаконным и должно быть отвергну-
то, если оно представляет собой более поздний омоним. Названия двух
подразделений одного и того же рода или двух внутривидовых таксонов в
пределах одного и того же вида, далее если они различного ранга, рассмат-
риваются как омонимы, если они имеют один и тот же эпитет, но не основа-
ны на одном и том же типе. Один и тот же эпитет может употребляться для
подразделений разных родов или внутривидовых таксонов в пределах раз-
ных видов.

Излишнее название (nomen superfluum) — опубликованное название,
входящее в таксон, который в установленных его автором границах вклю-
чает тип другого названия, которое и должно быть принято в соответствии с
МКБН. Цель этого правила состоит в том, чтобы предотвратить ненужное
увеличение числа названий.

1 Две части монографии Гомона, которые вышли соответственно в 1892
и 1893 гг., рассматриваются как обнародованные одновременно 1 января
1892 г.

а Четыре части «Ревизии...», которые вышли соответственно в 1886,
1887 и 1888 гг., рассматриваются как обнародованные одновременно! ян-
варя 1886 г.
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Тавтоним — это название вида, в котором второе слово точно повторя-
ет название рода (например, Diatoma diatoma). Согласно МКБН видовой
эпитет не может в точности повторять родовое название, как без добавле-
ния, так и с добавлением выраженного словами условного знака (например,
Diatoma diatoma-aquaticum).

Консервирование и отвержение названий. Согласно МКБН название
должно быть отвергнуто, если оно широко и постоянно употребляется в оши-
бочном смысле, т. е. используется для обозначения таксона, не включаю-
щего тип этого названия. Такие названия помещаются в список отвергае-
мых названий.

Для того чтобы обеспечить стабильность и целостность номенклатуры,
МКБН предусматривает исключения из правил, позволяющие избегать
неблагоприятных изменений, которые нужно было бы осуществить при ус-
ловии неукоснительного соблюдения предписаний кодекса. Во избежание
вредных изменений в номенклатуре от родов до семейств включительно,
вызываемых применением кодекса, действие которого начинается с исход-
ных дат, указанных в статье 13, МКБН снабжен в приложениях списком
консервируемых названий семейств (nomina familiarum conservandum)
и списком консервируемых и отвергаемых родовых названий (Nomina ge-
nerica conservanda et rejicienda) l .

Все консервируемые названия должны сохраняться, как нужные ис-
ключения. Целью консервирования является сохранение названий, котс-
рые более всего служат стабильности номенклатуры. Предложения по кон-
сервированию или отвержению названий представляется Комитету по но-
менклатуре для изучения и рассмотрения. После одобрения комитетом они
рассматриваются МБ К. Перечень консервируемых и отвергаемых названии
постоянно остается открытым для добавлений. Консервируемое название
сохраняется взамен всех других названий того же ранга, основанных на
том же типе. Если консервируемое название конкурирует с одним или боль-
шим числом других названий, основанных на других типах, и не является
определенно консервируемым взамен этих названий, то принимается наи-
более раннее из конкурирующих названий (например, родовое название
Aulacodiscus Ehr. (1844) было законсервировано по отношению к трем бо-
лее ранним названиям: Tripodiscus Ehr, (1839), Tetrapodiscus Ehr. (1843),
Pentapodiscus Ehr. (1843).

Написание и транслитерация названий. МКБН содержит более или
менее подробные правила и рекомендации (см. статью 73) относительно на-
писания и транслитерации названий, переведенных на биологическую ла-
тынь с других языков. Первоначальное написание названия или эпитета
должно быть сохранено, кроме случаев, когда необходимо исправить опе-
чатки или орфографические ошибки. Выражение «первоначальное написа-
ние» здесь подразумевает написание названия при его действительном об-
народовании. Свобода в исправлении названия может распространяться на
изменение в обе стороны, особенно если перемена касается первого слова в
биноминальных названиях или чаще всего первой буквы названия. Соглас-
ные буквы w н у, чуждые классической латыни, а также буква /г, редкая^в
этом языке, разрешаются к использованию в названиях водорослей.
Ьуквы / и v должны быть заменены на г и и соответственно, если это глас-
ные, обратные изменения необходимо произвести, если изменяются соглас-
ные буквы (например, родовое название Verrvcaria должно быть изменено
на Verrucaria).

Диакритические знаки в латинских названиях растений не употреб-

1 Согласно МКБН, утвержденному XIII и XIV МБ К, принято решение
о консервировании и отвержении видовых понятий (вопрос о консерви-
рования видовых названий дискутируется с Кембриджского MßK, который
состоялся в 1930 г.).
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ляются. Если названия (как старые, так и новые) произведены от слов,
в которых такие знаки имеются, то знаки должны быть изъяты с необходи-
мым транскрибированием видоизмененных букв. Так, ä, ö, ü становятся

соответственно ае, ое.ие; é, e, é становятся e или иногда ае; п — становится
п; В становится ое; а становится ао; однако разделительный знак (диэрез)
является допустимым (например, Cephaelis вместо Cephaelis).

Если изменения в правописании, сделанные ранними авторами, кото-
рые использовали в номенклатуре личные, географические или местные на-
звания, представляют собой намеренную латинизацию, то они сохраняются
(например, название Valantia (1753), посвященное Вайяну (Vaillant), не
может быть заменено на Vaillantia, так как'К. Линней намеренно латини-
зировал фамилию этого французского ботаника). Употребление неправиль-
ной составной части в каком-либо эпитете, употребление дефиса после со-
ставной части какого-либо эпитета, неправильное употребление окончаний,
например, -/, -Н, -ае, -anus, -ianus, рассматриваются как орфографические
ошибки, подлежащие исправлению.

В случае, когда новое название для рода или внутриродового таксона
производится от фамилии (или имени) какого-либо лица, его следует оформ-
лять следующим образом: а) если фамилия (или имя) оканчивается на глас-
ную, то к ней прибавляется буква а (например, Ottoa от Otto, Sloanea от
Sloane); при окончании фамилии (или имени) на -а прибавляют буквы еа
(например, Collaea от Colla); если фамилия или имя оканчивается на -еа
(например, Соггеа), тогда ничего не прибавляется; б) если фамилия (или
имя) оканчивается на согласную, то к ней добавляют буквы ia, при оконча-
нии на -er прибавляют букву а (например, Кегпега от Kerner); в латинизи-
рованных фамилиях (и именах), оканчивающихся на -us это окончание опус-
кается перед добавленным суффиксом (например, Dillenia от Dillenius).

Новый видовой или внутривидовой эпитет образуется от фамилии (или
имени) следующим образом: а) если фамилия (или имя) оканчивается на
гласную или на -er, то эпитет в форме существительного образуется флек-
сией родительного падежа соответственно роду и числу лиц, в честь которых
называется растение (например, fedtschenkoi от Fedtschenko (мужской род),
glazioui от Glaziou (мужской род), Ьсеае от Lace (женский род), hookerorum
от Hooker (во множественном числе); в случаях окончания на -а
Добавляется e (для единственного числа) или -гит (для множественного
числа) (например, balansae от Balansa); б) если фамилия (или имя) оканчи-
вается на согласную (кроме -er), то эпитет в форме существительного обра-
зуется добавлением -il (например, romandii от Romand), при окончании
-er добавляется I (например, oxneri от Охпег); в) если фамилия (или имя)
оканчивается на гласную или -er, то эпитет в форме прилагательного обра-
зуется добавлением -an и флексии именительного падежа в единственном
числе соответственно грамматическому роду родового названия (например,
Diatoma heslerana от Hesler, Desmidium heyneanus от Heyne), кроме слу-
чаев окончания фамилии (или имени) на -а, когда добавляется -п и соответ-
ствующая флексия (например, balansanus — мужской род, balansana —
женский род, balansanum — средний род от фамилии Balansa); г) если фа-
милия (или имя) оканчивается на согласную (кроме -er), то эпитет в форме
прилагательного образуется добавлением -/- (приставки к основе) и -шг-
(основы суффикса прилагательного), а также флексии именительного паде-
жа в единственном числе соответственно грамматическому ряду родового
названия (например, Diatoma webbiana от Webb, Agarum griffithianum от
Griffith); д) если фамилия (или имя) уже является греческим или латин-
ским, то для образования эпитетов в форме существительных должен упо-
требляться соответствующий латинский родительный падеж (например,
alexandri от Alexander, augusti от Augustus, beatricis от Beatrix, hectoris
от Hector).
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Эпитет, произведенный от географического названия, образуется
предпочтительно в форме прилагательного и обычно получает окончание
•ensis, -(a)nus, -inus, -ianus или -icus (например, Spermatochuus quebecensis
от Quebec, Spargassum pensylvanicum от Pensylvania).

Грамматический род родовых названий. Греческое или латинское сло-
во, принятое в качестве родового названия, сохраняет свой грамматичес-
кий род. Родовым названиям, состоящим из двух или большего числа гре-
ческих или латинских слов, дают грамматический род по последнему слову.
Новообразованным сложным названиям, оканчивающимся на -codon, -odori,

-panax, -podon, -stemon и другие слова мужского рода, дается мужской род.
Исключение делается для названий, оканчивающихся на -achne, -chlamys,
которые, строго говоря, должны были бы иметь женский род, но в соответ-
ствии с принятым в ботанике обычаем считаются словами мужского рода.
Новообразованным словам, оканчивающимся на -ceras, -dendron, -пета,
•stigma, -stoma и другие слова среднего рода, присваивается средний род.
Исключение должно делаться для названий, оканчивающихся на -anthos
(или -anthus) и -chilos (-chllus или -cheilos), которые должны были бы иметь
средний род, поскольку таков грамматический род греческих слов -anthps
и -cheilos, однако в ботанике они обычно рассматриваются как слова мужско-
го рода, и поэтому им присваивается мужской род.

Произвольно образованные родовые названия, народные названия,
употребляемые как родовые названия имена прилагательные, граммати-
ческий род которых неясен, сохраняют грамматический род, данный им
авторами. Если первый автор названия не указал его грамматического рода,
то ближайший последующий автор может выбрать по своему усмотрению
грамматический род, и его выбор следует принимать. Родовые названия,
оканчивающиеся на -oides или -odes, должны рассматриваться как имеющие
женский род, а оканчивающиеся на -ites, как имеющие мужской род, не-
зависимо от того, какой грамматический род был дан им их первоначальным
автором. Если род разделяется на два или более родов, то новому родовому
названию (или названиям) нужно давать грамматический род того родового
названия, которое сохраняется (например, если разделяется род Ectocar-
pus, то грамматический род новых родовых названий должен быть муж-
ским). Более подробно о грамматическом роде родовых названий см. ста*
тою 73-76 МКБН.

Изменения названий. Изменения названий не только досаждают тем,
кого это непосредственно касается, но и уменьшают эффективность ботани-
ческой номенклатуры как справочной системы. Чтобы свести число изме-
нений к минимуму, МКБН тачно оговаривает условия, при которых назва-
ние может быть изменено, и указывает, каким образом это должно быть сде-
лано. Во всех остальных случаях изменения названий не допускается. Со-
гласно МКБН название таксона не может быть изменено либо по причине
того, что кто-то считает его неподходящим или неудачным, либо потому>
что другое название признается более известным, либо вследствие того, что
название утратило свое первоначальное значение. Изменение названия, под
которым таксон уже известен, разрешается только в том случае, если не-
обходимо исправить номенклатурную ошибку, внести изменение в класси-
фикацию или исправить допущенное в прошлом ошибочное определение.
Общепринятое название может быть изменено по номенклатурным причи-
нам, т. е. из-за несоответствия требованиям кодекса. Существуют три глав-
ные причины номенклатурных изменений названий: а) в прошлом часто ис-
пользовались такие названия, которые не соответствуют требованиям су-
ществующего кодекса; б) многие названия в прошлом применялись ошибоч-
но в основном из-за отсутствия типификации; в) многие названия вошли в
употребление вопреки принципу приоритета, так как более ранние названия
были опубликованы в малоизвестных работах и не были замечены последую-
щими авторами. В последние десятилетия приближается к завершению про-
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цесс изменения названий по номенклатурным причинам. Процесс выявле-
ния не замеченных ранее названий, опубликованных в старых работах,
близок к завершению.

Таксономические причины изменения названий возникают в ходе кри-
тико-систематической таксономической ревизии. Чем полнее система -клас-
сификации отражает разные степени сходства организмов, тем больше ее
прогностическая ценность, тем более достоверное представление она дает о
свойствах классифицируемых организмов. Критерии, определяющие так-
соны, не могут быть установлены a priori, а являются результатом самого
процесса классификации. В этом отношении таксоны отличаются от многих
научных понятии, которые имеют общепринятое точное и неизменное зна-
чение. Таксономические критерии изменяются как с течением времени по
мере накопления знаний, так и в связи с возникающими среди системати-
ков разногласиями по вопросу о том, как данные критерии должны исполь-
зоваться. Следствием этого является то, что границы таксонов подвергают-
ся изменениям. Поскольку это относится как к высшим, так и к низшим так-
сонам, их систематическое положение внутри системы также изменяется.

Подвержен изменениям и ранг таксона. Если вид разделяется на два
или большее число видов, то видовой эпитет должен быть сохранен за од-
ним из них или, если он не был сохранен, должен быть восстановлен для
одного из них. Если экземпляр, описание или изображение которого бы-
ли первоначально указаны как тип, то видовой эпитет должен быть со-
хранен за видом, включающим этот элемент. Если тип не был указан, то
он должен быть выбран. Это же относится к внутривидовым таксонам, на-
пример, к подвиду, разделяемому на два или большее число подвидов, или к
разновидности, разделяемой на две или большее число разновидностей.
Если род делится на два или больше родов, название рода должно сохра-
ниться за одним из них; если же оно не было сохранено, то должно быть вос-
становлено для одного из этих родов. Если определенный вид был первона-
чально указан как тип, то родовое название должно быть сохранено за ро-
дом, включающим этот вид. Если тип не был определен, то он должен быть
выбран.

Если внутривидовой таксон переносится в другой род либо помещается
под другим родовым названием для этого же рода без перемены ранга, то
его эпитет должен быть сохранен, либо, если эпитет не был сохранен, он
должен быть восстановлен, если только не встречается одно из следующих
препятствий: а) получающаяся комбинация существовала прежде и дей-
ствительно обнародована для подразделения рода, основанного на другом
типе; б) пригоден более ранний законный эпитет того же самого ранга.

Если вид переносится в другой род или помещается под другим родо-
вым названием для этого же рода без перемены ранга, то видовой эпитет,
если он законный, должен быть сохранен или, если он не был сохранен, дол-
жен быть восстановлен, если только не встречаются следующие препят-
ствия: а) получающееся бинарное название представляет собой более ̂ позд-
ний омоним или тавтоним; б) пригоден более ранний законный видовой эпи-
тет (например, Disiphonia australis Ehr. после перенесения в род Diatoma
должна называться Diatoma australis (Ehr.) Grév.).

Если внутривидовой таксон переносится без перемены ранга в другой
род или вид, то первоначальный эпитет, если он законный, должен быть со-
хранен или, если он не был сохранен, должен быть восстановлен, если толь-
ко не встречается одно из следующих препятствий: а) получающаяся трой-
ная комбинация была ранее и действительно обнародована для внутриви-
дового таксона, основанного на другом типе, даже если этот таксон другого
ранга; б) пригоден более ранний законный эпитет (например, разновид-
ность Diatoma aestivalis var. flavotacta Ehr. по перенесении ее в качестве
разновидности в D. mediofusca сохраняет свой эпитет в ранге разновиднос-
ти и становится D. mediofusca var. flavolacta (Ehr.) S. Wasser),
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Если объединяются два или большее число таксонов одинакового ран-
га, то сохраняется старейшее законное название или (для таксонов рангом
ниже рода) старейший законный эпитет, при условии, что не будет принято
более позднее название или эпитет в соответствии с рядом статей МКБН.
Автор, который первым объединяет таксоны, имеющие названия или эпи-
теты одинаковой даты, должен сделать выбор среди них и его выбору нужно
следовать.

Авторы, которым нужно выбрать одно из двух родовых названий, долж-
ны учитывать следующие соображения: а) из двух названий одинаковой да-
ты следует предпочесть то, которое первым сопровождалось описанием ви-
да; б) из двух названий одинаковой даты, оба из которых сопровождались
описанием видов, следует предпочесть то, к которому в то время, когда ав-
тором производился выбор, относится большее число видов. Все более
частные вопросы, связанные с сохранением, выбором и отвержением на-
званий и эпитетов, рассмотрены в статьях 51—58 МКБН.

Синонимы и синонимика. Два и более названий, которые считаются
относящимися к одному и тому же таксону, называются синонимами. Со-
гласно принципу приоритета, только один из всех синонимов может быть
законным названием. Обычно это наиболее ранний (старший) синоним.
В этом случае более поздние (младшие) синонимы составляют то, что называ-
ется синонимикой признанного названия таксона. При использовании так-
сономических работ важно ясно различать названия, признанные правиль-
ными, или валидными, и названия, которые приводятся в синонимике.
Обычно их отделяют друг от друга тем или иным способом, кроме того, си-
нонимам может предшествовать сокращение «syn.» (например, Neordonela
sachaliensis (Masuda) Perest., Новости систематики низших раст._, 21, 1984:
44.—Syn.: Rhodomela sachaliensis Masuda, J . Fac. Sci. Hokkaido Univ.,
ser. V, 12, 4, 1982: 255).

Существующие в настоящее время средства общения и международные
таксономические ассоциации уменьшают вероятность многократного опи-
сания одного и того же таксона под разными названиями, хотя и теперь
еще нелегко быть в курсе всей современной литературы несмотря на нали-
чие компьютерных систем и служб информации.

Существует два типа синонимов — номенклатурные и таксономичес-
кие. Номенклатурные синонимы — это синонимы, основанные на одном и
том же типе. Поэтому их синонимия абсолютна, вследствие чего они назы-
ваются также облигатными, объективными, или гомотопными, синонимами.
Номенклатурная синонимия обычно обозначается математическим знаком
конгруэнтности (ss). Таксономические синонимы, напротив, основаны па
разных типах и являются синонимами до тех пор, пока соответствующие
им типы считаются принадлежащими к одному и тому же таксону, вслед-
ствие чего они называются субъективными, или гетеротипными, синони-
мами. Таксономическая синонимия обычно обозначается знаком равен-
ства ( = ) .

Цитирование фамилий авторов. За научными названиями водорослей
следует одно или несколько личных имен, очень часто сокращенных (на-
пример, Actinella punctata F. W. Lewis, Diatoma vulgaris Bory, Nitzscnia
elongata Hass., Cystoseira concatenata С. Ag.). Эти личные имена представ-
ляют собой фамилии авторов тех названий, за которыми они следуют.
Автором названия является тот, кто впервые его опубликовал в той форме,
которая удовлетворяет критериям действительного обнародования. Так,
название Actinella punctata F. W. Lewis говорит о том, что Ф. У. Льюис
был первым, кто действительно обнародовал название Actinella punctata.
Фамилия автора не входит в состав научного названия, но представляет
собой, по существу, сокращенную библиографическую ссылку, использо-
вание которой увеличивает номенклатурную точность. Наличие фамилии
автора оказывает существенную помощь в различении омонимов,
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Фамилии авторов, приводимые после названий водорослей, могут быть
сокращены, если они сами по себе не являются короткими. Для этого опус-
каются грамматические частицы, если только они не составляют неотдели-
мой части фамилии, и даются без пропусков первые буквы (например, L.
вместо Linnaeus, Grün, вместо Grunow). Если односложная фамилия длин-
на, то при сокращении даются только ее первые согласные (например,
C. Ag. вместо С. Agardh); если же фамилия состоит из двух или большего
числа слогов, то берется первый слог и первая буква следующего слога или
же две его первые буквы, при условии, что они обе согласные (например,
Hass. вместо Hassall). Имена и другие дополнительные обозначения, слу-
жащие для различения альгологов с одинаковыми фамилиями, сокраща-
ются тем же способом (С. Ag. вместо С. Agardh, J. Ag. вместо J . Agardh).
Если исторически установился обычай сокращать какую-либо фамилию
Другим способом, то самое лучшее — следовать ему (например, L. вместо
Linnaeus). Если название было обнародовано совместно двумя авторами,
нужно приводить фамилии обоих авторов, соединив их при помощи союза
et (например, Stephanodiscus perforatus Genkai et Kuzmin). Если название
было обнародовано совместно более чем двумя авторами, необходимо огра-
ничить ссылку фамилией первого автора, за которой должны следовать
слова et al. (например, Stephanodiscus arcticus Hohn, Heller, Hust et Hu-
ber-Pestalozzi следует приводить как S. arcticus Hohn et al.).

Иногда ссылки на авторов состоят из двух фамилий, соединенных ла-
тинским предлогом in или ex. Если название с описанием или диагнозом,
данное одним автором, публикуется в работе другого автора, то фамилии
этих авторов следует связывать при помощи предлога in. Ссылка, например,
Diatoma yulgaris Bory in Ehr. означает, что Бори был автором названия
D. vulgaris действительно обнародованного в работе, изданной (или напи-
санной) Эренбергом. В таких случаях фамилия, стоящая перед предлогом
in — фамилия автора названия (если необходимо прибегнуть к сокращен-
ной форме цитирования, слова «in Ehr.» можно опустить). Они добавляют-
ся обычно только для того, чтобы легче было найти соответствующую ра-
боту в библиографиях или библиотечных каталогах. Если автор, который
первым действительно обнародовал название, созданное другим автором
(другой автор мог просто написать это название на этикетке или опублико-
вать его без соблюдения правил действительного обнародования), тогда их
фамилии соединяются предлогом ex. Например, Diatoma subgracilis Ung.
ex S. Wasser означает, что С. Вассер был автором действительно обнаро-
дованного названия Diatoma subgracilis, которое было впервые создано
Ф. Унгером, но никогда не было им действительно обнародовано. Предлог
ex может также присоединять фамилию первого автора названия таксона,
опубликовавшего его до исходной даты.

Если род либо таксой более низкого ранга изменяется в ранге, однако
сохраняет свое название или эпитет, то фамилия автора, первым обнародо-
вавшего это название или эпитет как законное, должна быть приведена в
круглых скобках, а за ней будет следовать фамилия автора, который произ-
вел это изменение (автор нового названия). Так, вид, который вначале назы-
вался Rhodomela larix Turn., был позднее перенесен в род Neorhodomela,
поэтому фамилия автора названия приводится таким образом: Neorhodo-
mela larix (Turn.). Если кроме фамилии первоначального автора названия
вида (в данном случае Turner) приводится и фамилия автора, переместив-
шего таксо'н в другой род (в данном случае Perestenko), то фамилия второго
пишется за скобками, внутри которых указывается фамилия первого ав-
тора, например, Neorhodomela larix (Turn.) Perest. Двойное цитирование
показывает, что тип более позднего названия (обнародованного автором,
фамилия которого стоит за скобками) тот же, что и тип более раннего на-
звания (обнародованного автором, фамилия которого заключена в скобки).
Двойное цитирование свидетельствует о том, что более позднее название
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базируется на более раннем. Поэтому более раннее называется базионимом
более позднего названия. Так, Rhodomela larix Turn.— это базионим
Neorhodomela larix (Turn.) Perest.

. Согласно МКБН ссылка в квадратных скобках указывает фамилию ав-
тора названия, присвоенного таксону до исходной даты. При приведении
синонимов квадратные скобки часто используются для указания ошибоч-
ности определения.

При цитировании названия, обнародованного в качестве синонима, сле-
дует добавлять указание «pro syn.» (как синоним). При цитировании назва-
ния, обнародованного без диагноза, или описания, нужно указать его ста-
тус добавлением слов «nomen nudum» (nom. nud.).

Омонимы можно разграничивать ссылками на их авторов и даты, а
также, если необходимо, союзами «поп» (не) и «пес» (а не). Например,
запись Nitzschia Haas, non Ehr.

Фамилия автора названия вместе с библиографической справкой и да-
той имеет совершенно определенное значение в таксономической литера-
туре. Она указывает на то, что этот автор первым опубликовал данное на-
звание в цитируемой работе в указанный срок таким способом, который
удовлетворяет критериям действительного обнародования. Позднее другими
авторами в других работах было использовано это название для обозначе-
ния экземпляров или популяций, которые, как они считают, принадлежат
к изученному первым автором таксону. Если же возникает необходимость
сослаться на последующих авторов, употреблявших это название, то важ-
но процитировать их так, чтобы не возникло впечатления, будто они яв-
ляются авторами более поздних (младших) омонимов. Это достигается ис-
пользованием не запятой или точки, а иных знаков препинания, в частнос-
ти точки с запятой.

В альгологической литературе многие названия использовались в
нескольких смыслах, т. е. применялись разными авторами к таксономичес-
ки различным, хотя часто в значительной степени сходным, организмам.
Это во многом обусловлено недостаточной полнотой первоописания, что
затрудняет недвусмысленную типификацию. Другими словами, название,
применение которого вызвало сомнения, при последующем использовании
его различными авторами в разных смыслах стало двусмысленным. Чтобы
показать, что название сохраняет тот же либо получило новый смысл по
сравнению с его первоначальным значением, в ссылках используется слово
«sensu» (в смысле): например, Microcystis pulverea (H. Wood.) Forti em.
Elenk. sensu Elenk., Kuck non sensu S. Wasser. Эта ссылка говорит о том,
что автор использует название Еденкина, которое основано на более ран-
нем названии, впервые действительно обнародованном Вудом (в том смысле,
в котором его использовали Еленкин и Кукк, но не в том, в котором его
использовал Вассер).

Конструкцию «sensu ... non» можно употреблять и в ссылке на ошибоч-
ное определение. Однако чаще ошибочное определение цитируется с по-
мощью слов «auct.» (у авторов) или «sensu auct.» (в смысле авторов).

Изменение диагностических признаков или границ таксона (без ис-
ключения его типа) не является основанием для изменения в ссылке авто-
ра названия таксона. Однако в случае необходимости можно после фамилии
автора добавить соответствующую ограничивающую фразу, а затем фами-
лию автора, ответственного за изменение таксона (например, Microcystis
pulverea (H. Wood.) Forti em. Elenk., т. e. первоначальное описание М.
pulverea исправил, изменил, улучшил позже Еленкин). В альгологии ис-
пользуются следующие основные ограничивающие фразы: mutatis chara-
cteribus (mut. char.) — с изменением признаков; pro parte (p. p.) — отчас-
ти, частично; excluso genere или exclusis generibus (excl. gen,) — исключен-
ный род; exclusa specie или exclusis speciebus (excl. sp.) — исключенный
вид; exclusa varietate или exclusis varietatibus (excl. var.) -г исключенная

218



разновидность; sensu lato (s. 1.) или sensu ampio (s. ampi.) — в широком
смысле; sensu stricto (s. str.) — в узком смысле.

Все более частные вопросы, связанные с цитированием фамилий авто-
ров, рассмотрены в статьях 46—50 МКБН.

8.5. Обзор важнейших современных систем водорослей

Для современной альгологической систематики характерно множество раз-
нообразных систем. Даже на самых высоких таксономических уровнях
царств (надцарств, подцарств), отделов и классов систематики не могут
прийти к единому мнению (табл. 8.2, см. вклейку). Некоторые ученые во-
обще отказываются от таких таксономических категорий как надцарство,
царство; подцарство [77, 356, 417, 426, 483, 484, 685] и отдел [426, 632, 633],
В последнем случае в качестве наивысшей таксономической категории при-
нимается класс. От объединения классов водорослей в таксоны более вы-
соких рангов отказались также редакторы известного издания «Süßwas-
serflora von Mitteleuropa» (1978—1985) Ч

В современной альгологической систематике наблюдаются две проти-
воположные тенденции: с одной стороны, тенденция к сокращению количест-
ва отделов и умножения количества классов, с другой,— к увеличению чис-
ла отделов и уменьшению классов. М. Шадефо [371] впервые выдвинул
концепцию четырех отделов водорослей, относящихся к двум царствам
(см. табл. 8.2). Эту концепцию принял Т. Христенсен [374, 376]. Однако си-
стемы этих двух авторов неидентичны, они различаются, как номенклатур-
но, так и по систематическому статусу отдельных таксонов, например, по
положению Euglenophyceae: у М. Шадефо этот класс отнесен к отделу Chro-
mophyta, у Т. Христенсена — к Chlorophyta. Концепцию четырех отделов
(но без выделения царств) принимают также Б. Фотт [417] и Ф. Гиндак с
соавторами [484]. Однако объем отделов Chromophyta и Chlorophyta у этих
авторов не одинаков, так как Б. Фотт выделяет из состава первого отдела
классы Cryptophyceae и Chloromonadophyceae, a из второго — Eugleno-
phyceae, создавая искусственную группу «жгутиковых с неясным система-
тическим положением» [417, с. 413].

Тенденция к объединению многочисленных классов водорослей в не-
многие крупные группы еще ярче выражена в одной из более поздних ра-
бот М. Шадефо [372]. Автор рассматривает три большие группы водорос-
лей, не придавая им статус отдела или таксона иного ранга: 1) архаичес-
кую цианородофициевую, объединяющую два класса прокариотических
(Cyanoschizophyceae, Chloroschizophyceae) и два класса эукариотических
водорослей (QIaucophyceae и Rhodophyceae), 2) хромофициевый цикл
(Xanthophyceae, Rapnidophyceae и . Eustigmatophyceae; Chrysophyceae,
Haptophyceae, Diatomophyceae и Phaeophyceae; Cryptophyceae и Dinophy-.
ceae; Euglenophyceae) и 3) хлорофициевую ветвь (Pocillophyceae, Prasino-
phyceae, Phragmophyceae, Zygophyceae и Euchlorophyceae).

С другой стороны, Ф. Гиндак и др. [483] рассматривают пять отделов:
наряду с Cyanophyta, Rhodophyta, Chromophyta и Chlorophyta, в саМо̂
стоятельный отдел выделены Euglenophyta. В системе Т. Калины [685] ~
восемь отделов: наряду с Cyanophyta, Rhodophyta, Chromophyta, Chloro-
phyta и Euglenophyta, в качестве самостоятельных отделов рассматривает-
ся также Dinophyta, Cryptophyta и Chloromonadophyta. Х.Эттл [405], рас
пределяет эукариотические водоросли между девятью отделами: кроме "пе-
речисленных выше, выделены также отделы Phaeophyta и Charophytä.

1 Исключение сделано лишь для классов зеленых водорослей, объеди-
ненных в отдел Chlorophyta.
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В системе Д. К. Зерова [120], в несколько модифицированном виде
положенной в основу настоящего издания, 11 отделов, отнесенных к двум
царствам — Procaryota и Eucaryota (см. табл. 8.2; рис. 8.1). В последнее
время описан или выделен из состава других отделов ряд новых отделов:
Prochlorophyta [533], Haptophyta, или Prymnesiophyta [469], Eustigma-
tophyta [584], Chlorarachniophyta [478], Zygnematophyta [54]. Некоторые
из них признаны многими альгологами и приводятся в учебниках [54, 584].

Таким образом, для современной систематики водорослей характерно
наличие множества систем, различающихся между собой в большей или
меньшей степени даже на самых высоких таксономических уровнях. Еще
больше разногласий существует на более низких уровнях. Нередко один
и тот же таксон в одном и том же объеме рассматривается то в качестве от-
дела (Charophyta — М. Голлербах, X. Эттл [79, 405]), то в качестве класса
(Charophyceae — Д. Зеров, Б. Фотт [120, 417], то как порядок (Charales —
Т. Христенсен [376]). Различный таксономический ранг придается диато-
мовым, желтозеленым, золотистым, рафидофитовым и многим другим сис-
тематическим группам водорослей. Иногда в работах одного и того же ав-
тора, опубликованных в разные годы, принимаются различные системы
(сравни, например, работы Б. Фотта [414] и [417], Ф. Гиндака и др. [483]
и [484]). Наблюдается переоценка систематических признаков и критериев.
Все большее значение, особенно на уровне высших таксонов, приобретают
биохимические и ультраструктурные признаки. Одновременно наблюдает-
ся снижение таксономического уровня значимости морфологического кри-
терия. Продолжается интенсивный процесс описания новых таксонов и
переведения некоторых ранее описанных в синонимы. Существенные из-
менения предлагают внести в классификацию зеленых, диатомовых, дино-
фитовых и других групп водорослей [368, 612, 625 и др.]. Так, зеленые рас-
тения (Chlorophyta в широком понимании [см. 120]) предлагают выделить
в самостоятельное царство Viridiplantae, в пределах которого рассматри-
вают шесть отделов; четыре из них (Charophyta, Prasinophyta, Ulvophyta,
Chlorophyta) объединяют водоросли, а два (Bryophyta и Tracheophyta) —
высшие растения. Филогенетические системы, основанные иа новых прин-
ципах, подчас кажутся парадоксальными или преждевременными, так как
филогенетическая значимость используемых при их построении признаков
нередко остается неясной (сравни [555]) или недостаточно большим оказы-
вается объем проведенных исследований. Многообразие существующих сис-
тем водорослей допускает определенную степень свободы их выбора при
проведении исследований несистематического профиля.

Причины нестабильности альгологической систематики кроются,
прежде всего, в неразработанности общей теории систематики как науки
[151], в частности,— в отсутствии общепринятого понимания сущности
основных таксономических категорий. Известно, что «Международный ко-
декс ботанической номенклатуры» (см. раздел 8.4) утверждает лишь наз-
вания таксономических единиц и их последовательность в иерархической
системе таксономических категорий, но не дает толкования их сущности,
их оперативных определений. Обычно в систематических работах содержа-
ние основных таксономических категорий не обсуждается, а описание но-
вых или ревизия уже существующих таксонов проводится без достаточно
четкого определения позиций авторов относительно принципов выделения
и-сущности основных таксономических единиц. Однако без такого обсужде-
ния работа систематика приобретает стихийный, интуитивный характер,
а предлагаемые системы являются недостаточно обоснованными. Все еще
недостаточно разработаны вопросы о специфике вида в альгологии как ос-
новной таксономической единицы, о принципах внутривидовой классифи-
кации, особенностях процессов макро- и микроэволюции.

Нестабильность современной альгологической систематики обуслов-
лена также информационным взрывом, наблюдающимся в XX ст. в связи
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с внедрением новых методов исследования: электронно-микроскопичес-
ких, биохимических, физиологических, генетических и других, со стремле-
нием к использованию в филогенетических и систематических целях всей
суммы информации о водорослях, полученной с помощью разнообразных
методов исследования [301].

Одним из важнейших событий в эволюционной биологии XX ст. было
открытие двух типов строения клетки: прокариотического и эукариотичес-
кого, а также осознание глубоких, принципиальных различий между про-
кариотическими и эукариотическими организмами, проявляющихся не
только в ультраструктурном, но и в генетическом, химическом, физиологи-
ческом и биологическом отношениях (сравни [91, 197]).

К числу важнейших цитологических признаков прокариот принадле-
жат отсутствие в их клетках окруженных мембранами ядер, пластид, ми-
тохондрий, аппарата Гольджи и других органелл, отсутствие тонопласта,
эндоплазматической сети и микротрубочек, своеобразное строение клеточ-
ных покровов, более мелкие, чем у эукариот, размеры рибосом (70S). ДНК
прокариот не имеет хромосомной организации, не связана с гистонами и
обычно сосредоточена в нуклеоиде, не отделенном от цитоплазмы мембра-
нами. Митоз и мейоз не наблюдаются. Цитоплазматическая ДНК находит-
ся в плазмидах и эписомах. Жгутики имеют субмикроскопические размеры
и уникальное строение (наличие одной или нескольких микрофибрилл, не
организованных в систему «9 -f- 2»). Дыхательная система сосредоточена
в мембранах или мезосомах. Фотосинтетический аппарат представлен оди-
ночными тилакоидами, расположенными непосредственно в цитоплазме,
преимущественно в ее периферической области. В цитоплазме нередко на-
блюдаются окруженные мембранами газовые вакуоли; вакуоли с клеточ-
ным соком отсутствуют. К числу химических особенностей прокариот
следует отнести отсутствие у них гистонов, своеобразный состав клеточных
оболочек (наличие муреина), продуктов ассимиляции и комплексов фото-
синтетических пигментов, отсутствие в мембранах стеролов. Из физиологи-
ческих особенностей заслуживают внимания уникальные способности неко-
торых прокариот к облигатному анаэробиозу, к усвоению молекулярного
азота, совмещению оксигенного и аноксигенного фотосинтеза, их исключи-
тельная устойчивость к экстремальным значениям различных факторов
среды (длительному высушиванию, высоким температурам, высоким дозам
ультрафиолетового и -у-излучений и пр.). Половой процесс фрагментарный
(обычно передается лишь часть наследственной информации) (см. раз-
дел 9).

Эукариотам свойственна компартментализация клетки на окружен-
ные мембранами органеллы — ядро, митохондрии, аппарат Гольджи и
другие, наличие эндоплазматической сети и микротрубочек, более крупные,
чем у прокариот, размеры рибосом (80S), хромосомная организация ДНК
(молекула ДНК в хромосоме обычно связана с гистонами). Как правило
наблюдается митоз и во многих случаях мейоз. Цитоплазматическая ДНК
обнаружена в митохондриях, пластидах, по данным некоторых авторов,
также в центриолях, базальных телах, аппарате Гольджи. Жгутики микро-
скопических размеров построены из 20 микротрубочек по типу «9 + 2» .
Газовые вакуоли отсутствуют, в клетках нередко обнаруживаются вакуоли
с клеточным соком или сократительные вакуоли. Цитоплазматические мем-
браны содержат стеролы. Дыхательная система сосредоточена в митохонд-
риях, фотосинтетическая — в пластидах. Эукариоты неспособны к облигат-
ному анаэробиозу, азотфиксации, аноксигенному фотосинтезу; верхние
пределы устойчивости к экстремальным значениям факторов внешней

1 Отклонения от типа «9 + 2» редки, немногообразны и, по-видимому,
являются его вариантами.
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среды ниже, чем у прокариот. При половом процессе Передается весь на-
бор хромосом Ч

Выявление этих кардинальных различий между прокариотами и эука-
риотами при полном отсутствии каких-либо промежуточных организмов
выдвинуло проблему происхождения эукариотической клетки. Существу-
ющие разнообразные точки зрения можно свести к двум основным гипоте-
зам: эндогенной, или автогенной, согласно которой эукариотическая клетка
возникла путем постепенных преобразований, постепенного усложнения
прокариотической [671], и экзогенной, млн эндосимбиотической, согласно
которой эукариотическая клетка с ее органеллами возникла путем сим-
биоза между разнородными микроорганизмами.

Выдвинутая в конце XIX — начале XX ст. А. Е. Шимпером (цит. по:
[91]), К. С. Мережковским [218] и А. С. Фаминциным [312] гипотеза сим-
биогенеза, получившая поддержку в работах известных советских ботани-
ков А. А. Еленкина и Б . М . Козо-Полянского, снова возродилась на основе
достижений генетики, биохимии и молекулярной биологии. Наличие в кле-
точных органеллах эукариот собственной ДНК. отличающейся по разме-
ру молекулы, нуклеотидиому составу, способности к ренатурации и сте-
пени молекулярной гибридизации от ядерной и более напоминающей по
этим характеристикам ДНК прокариот, чем ДНК, заключенную в ядре
той же клетки, отличия хлоропластных рибосом (по размеру и константе
седиментации) от цитоплазматических рассматриваются как доказатель-
ства в пользу теории симбиогенеза.

Открытие разных типов тонкой структуры хлоропластов у красных,
криптофитовых, зеленых водорослей и представителей хромофитной группы-
(Dinophyta, Chrysophyta, Xanthophyta, Bacülariophyta, Phaeophyta), кор-
релирующих с составом фотосинтетических пигментов, послужило осно-
ванием для предположения о нескольких независимых актах симбиогенеза
между гетеротрофными организмами и фотосинтезирующими прокариота-
ми — предшественниками хлоропластов эукариотических растений. Опи-
сание нового отдела прокариотических водорослей (Prochlorophyta)
(см. раздел 9.2) послужило новым подтверждением предположения о неза-
висимом возникновении симбиогенньш путем различно окрашенных фото-
синтезирующих эукариот [686]. В связи с открытием нуклеморфа возникло
предположение, что предшественниками хлоропластов эукариот могли
быть не только прокариотические, но и эукариотические внутриклеточные
симбионты типа одноклеточных красных водорослей [562]. Предполагают,
что предшественниками хлоропластов красных водорослей, обладающих
фикобилиновыми пигментами, были синезеленые, зеленых водорослей и
всех зеленых растений, для которых характерно наличие хлорофиллов а и
Ь — прохлорофитовые, криптофитовых — одноклеточные красные водоро-
сли, а представителей желтой пигментной группы — неизвестные в на-
стоящее время прокариотические фотосинтетики с хлорофиллами а и с.

Все существующие в настоящее время системы водорослей несмотря
на их огромное разнообразие имеют одно общее свойство. Все они являются
иерархическими, имеют древовидный (или вееровидный) характер и осно-
ваны на принципе монофилии. Э. Майр [185] утверждает, что монофилия
является одним из постулатов эволюционной систематики. Однако призна-
ние синтезогенеза как одного из путей эволюции органического мира [67,
•99], возможности недивергентного происхождения таксонов в результате
гибридизации, горизонтального переноса генов или симбиогенеза [90, 158,
192, 625] приведет к необходимости пересмотра формальной структуры сис-
темы на принципиально новой основе [197, 199].

1 Сравнительная характеристика прокариот и эукариот содержится
в ряде работ [96, 227 и др.].



ПРОКАРИОТИЧЕСКИЕ ВОДОРОСЛИ

9. ОТДЕЛЫ СИНЕЗЕЛЕНЫХ (CYANOPHYTA)
И ПРОКАРИОТИЧЕСКИХ ЗЕЛЕНЫХ
(PROCHLOROPHYTA) ВОДОРОСЛЕЙ

В отличие от всех других отделов водорослей Cyanophyta и Prochlorophyta
принадлежат к надцарству прокариотических организмов (прокариот,
дробянок) — Procaryota Murrey [558] (= Schizosporeae Cohn [379], Schi-
zophytaCohn [380]), царству фотосинтезирующих прокариотических орга-
низмов — Photoprocaryota Kondrat. [142] и подцарству прокариотических
водорослей — Procaryophycobionta Kondrat. [142] (=Cyanobiota Jeffrey1,
Cyanobionta [302, 303], Oxyphotobacteriae Gibbons, Murray [437, 438]).

Для прокариотических водорослей характерно наличие оксигенного
фотосинтеза при отсутствии в клетке настоящего ядра и других органелл
(в том числе хлоропластов), окруженных двойной мембраной (см. раз-
дел 1.2.1) 2. Фотосинтез у них (подобно другим водорослям и высшим расте^
ниям) происходит в аэробных условиях при участии хлорофилла а, который
входит в состав двух фотосистем (ФС1 и ФСП), с использованием воды как
экзогенного донора электронов и выделением в окружающую среду свобод-
ного кислорода.

Как уже упоминалось выше (см. раздел 1.2.1) прокариотические, или
первичные.зеленые, водоросли отличаются от Cyanophyta прежде всего на-
личием (наряду с хлорофиллом а) хлорофилла b и отсутствием фикобили-
протеидов, чем напоминают зеленые (эукариотические) водоросли. Однако
настоящие, окруженные мембраной, ядра у Prochlorophyta, как и у других
прокариотических организмов, отсутствуют, а в клеточных стенках, подоб-
но стенкам клеток синезеленых водорослей, имеется муреииовый (пептидо-
гликановый) слой, что сближает их с бактериями и отличает от эукариот,
у которых муреик не найден. (О строении муреина см., например, в кни-
ге [96].) Более подробные сведения о прокариотических зеленых водорослях
(Prochlorophyta) приведены в разделе 96.

1 См.: Kew Bull.— 1971.— 25, N 2.— P. 291—299.
а Помимо прокариотических водорослей к царству Photoprocaryota

принадлежит подцарство фотобактерий —Photobacteriobionta Kondrat. [142]
( = Anoxyphotobacteriae Gibbons, Murray [437, 438]), для представителей
которого, в отличие от прокариотических водорослей, характерен аноксиген-
ный (без выделения кислорода) фотосинтез, происходящий в анаэробных
условиях. Об отличиях между прокариотическими и эукариотическими
организмами см. раздел 8.5.
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9а. ОТДЕЛ 1. СИНЕЗЕЛЕНЫЕ ВОДОРОСЛИ -
CYANOPHYTА' ( МYXOPHYCEAE,
CYANOPHYCEAE, SCHIZOPHYCEAE.
CYANOBACTERIALES) 2

9а. 1. Общая характеристика Cyanophyta

Отдел Cyanophyta Schussnig [622] (включает около 2 тыс. видов, широ-
ко распространенных в разнообразных водных и вневодных биотопах, их
и н д и в и д ы одноклеточные или многоклеточные, «простые» или колони-
альные (с одноклеточными или многоклеточными 3 цианоидами; ом. рис. 9.2
и 9.3). Они могут быть прикрепленными и неприкрепленными к субстра-
ту, неподвижными или способными к скользящему движению, однако жгу-
тиков и ресничек никогда не образуют. Особи Cyanophyta обычно микроско-
пические, но колониальные индивиды у ряда видов (например, у Nostoc
pruniforme Ag.) могут измеряться сантиметрами. Индивиды очень часто
образуют разнообразные соединения — колонии индивидов, иногда зани-
мающие большие пространства, и продуцируют значительное количество
слизи, нередко заметно влияющей на форму и общий габитус колоний. •

Индивиды и колонии индивидов синезеленых водорослей обычно име-
ют специфический синезеленый цвет. Однако их окраска может сильно варь-
ировать в зависимости от. комбинации пигментов — быть почти зеленой,
оливковой, желтовато-зеленой и др. Для одноклеточных Cyanophyta ха-
рактерна коккоидная форма строения тела. Для многоклеточных — нит-
чатая (трихомальная), реже разнонитчатая [141] *. Очень редко наблю-
дается определенная тенденция к пластинчатому или объемному располо-
жению клеток. Жгутиковая (монадная) форма строения тела отсутствует.
Обязательной составной частью тела особей гормогониевых водорослей яв-
ляется трихом — нитевидное (неразветвленное или разветвленное) образо-
вание, состоящее из одного, реже двух — многих рядов физиологически
взаимосвязанных клеток. Нитевидными у Cyanophyta бывают и колонии
одноклеточных форм. Плазматическая взаимосвязь между клетками в этом
случае отсутствует (рис. 9.1, 2). Понятие «нить» (у представителей круп-

1 Синезеленые водоросли иногда называют цианеями, или циановыми
водорослями, а в последнее время нередко именуют цианобактериями;
что нежелательно (см. ниже).

2 Myxophyceae \Уа11г.(см. [388]), Cyanophyceae Sachs [613], Schizophy-
ceae Cbhn (см. [430]), Cyanobactcriales Stanier ex Gibbons and Murray
[437, 438] и др.

3 Термин «многоклеточный» по отношению к Cyanophyta означает, что
тело особей состоит из нескольких или многих клеток, менаду которыми
существует плазматическая связь.

4 В разделе 1.3 вместо термина «форма строения тела» употреблен тер-
мин «тип структуры», имеющий несколько иной смысл, хотя бы потому, что
определяется на основании изучения строения тела только взрослых осо-
бей.Формы строения тела синезеленых водорослей устанавливаются безотно-
сительно возраста индивидов, в связи с чем одна и та же особь на разных
этапах своего развития (или при разных условиях существования) может
характеризоваться разной формой строения тела [42, вып. 1, ч. 1; 141].
По сути «форма строения тела» у синезеленых водорослей рассматривается
как особый интегральный признак (свойство) индивида. Основные формы
строения тела взрослых особей Cyanophyta соответствуют свойствам «основ-
ных типов структуры» в смысле, принятом автором раздела 1.3.
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Рис 9.1. Части нитей гормо-
гониевой водоросли Tolypothrix
Kütz (У) и хамесифоиовой Ну-
ella Born, et Flah. (2)

нейшего класса отдела Суапо-
phyta — гормогониевых водо-
рослей) шире понятия «трихом».
Только в простейшем случае
нить гормогониевых представле-
на одним трихомом (см. рис. 1.1).
Чаще (рис. 9.2, см рис. 1.5) в
ее состав входит помимо трихо-
ма (или группы трихомов), так-
же влагалище (т е. слизистый
чехол вокруг трихома), а неред-
ко и другие образования (гетеро-
цисты, акинеты и т. п.). В связи
с этим нитчатую форму строения
тела гормогониевых водорослей
лучше называть трихомальной.
У одноклеточных Cyanophyta
описанных выше нитей, естест-
венно, нет, но нитчатую форму

нередко имеют колониальные индивиды, которые в этом случае часто
тоже называют нитями.

В пределах упомянутых выше основных форм строения тела особей
синезеленых водорослей можно выделить подформы. Например, в пределах
трихомальной формы строения тела можно различать подформу гомоцит-
ную (клетки не дифференцированы по форме и функции), гетероцитную с
неразветвленными трихомами и гетероцитную с разветвленными трихомами
(см. рис. 1.5). У представителей разных таксонов Cyanophyta нередко на-
блюдаются параллельные формы строения тела (см. рис. 1.5; 9.2). Морфо-
логически наиболее прогрессивной формой строения тела особей синезеле-
ных водорослей является та, которая характеризуется разветвленными
многорядными гетероцитными трихомами, нарастающими с помощью спе-
циальной верхушечной клетки (см. рис. 1.14, 4) и имеющие тенденцию к
объемному (или пластинчатому) расположению клеток.

Форма к л е т о к синезеленых водорослей описана в разделах 1.2.1,
9а.2 и 9а.3. Тонкое строение клеток (и их размеры) — в разделе 1 2.1.
Здесь напомним только, что настоящих ядер, хлоропластов и вакуолей,
выполненных клеточным соком, в клетках Cyanophyta нет. Нередко встре-
чаются газовые вакуоли. Оболочка клеток многослойная, с внутренним
пептидогликановым (муреиновым) слоем. Из хлорофиллов имеется только
хлорофилл а. Хлорофилла b и бактериохлорофилла нет. Наличны фикоби-
липротеиды и каротиноиды. П р о д у к т о м а с с и м и л я ц и и явля-
ется гликогеноподобный полисахарид. Крахмал не образуется.

Клетки и одноклеточные особи Cyanophyta р а з м н о ж а ю т с я
равным, реже неравным делением. При этом внутренние слои оболочки клет-
ки вростагот вовнутрь клетки (подобно закрывающейся ирисовой диафраг-
ие; см. рис. 1.6; 1.12). В отдельных случаях наблюдается множественное
деление содержимого. Митоза и мейоза нет. Размножение особей вегетатив-
ное, реже собственно бесполое (экзо- и эндоспорами). У ряда представителей
образуются покоящиеся споры (акинеты). Типичного полового процесса
пет, но обнаружены парасексуалыше процессы [42, вып. 1, ч. 1, с. 56],
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Рис. 9.2» Параллельные формы строения тела (нити с общими влагалища-
ми) у представителей разных порядков:
1 — Mlcrocoleus tenerrlmus Gom. (Oscillatoriales; ц — цнанопд); 2 — Anabaena
solicela Kondrat. (Nostocales); 3, rf\=» Flscherellopsls barrissi! Frltsch (Stlgonema-
tHlGS)
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т. е, явления, при которых происходит только частичное объединение гено-
мов разных клеток [96, с. 127], например, трансформация.

Ц и к л ы р а з в и т и я синезеленых водорослей кратко охаракте-
ризованы в разделе 3.1.

В н у т р и в и д о в а я и з м е н ч и в о с т ь наблюдается на всех
уровнях организации (в том числе на популяционном; см. разделы 1.1 и
8.2) и касается не только зрелых особей, но и особей, находящихся на про-
межуточных возрастных этапах (что следует учитывать при идентифика-
ции синезеленых водорослей). С позиций уровневого подхода уже разрабо-
тана и апробирована первая классификация внутривидового фенотипиче-
ского разнообразия Cyanophyta [53].

Что же касается с х о д с т в а синезеленых водорослей с другими ор-
ганизмами, то наиболее близки к ним прокариотические зеленые водорос-
ли, которые, подобно Cyanophyta, характеризуются оксигенным фотосин-
тезом при прокариотическом строении клетки, но отличаются от них на-
личием хлорофилла Ь и отсутствием фикобилипротеидов), а также фотосин-
тезирующие бактерии (фотобактерии — Photobacteriobionta) и группа
бесцветных прокариотических микроорганизмов спорного систематического
положения. От фотобактерий синезеленые водоросли принципиально отли-
чаются оксигенным фотосинтезом, осуществляющимся с помощью иного ком-
плекса пигментов х и протекающего в аэробных условиях. Показано, однако,
что при определенных условиях некоторые Cyanophyta способны пере-
ходить к фотосинтезу, сходному с бактериальным. Бесцветные прокарио-
тические микроорганизмы спорного систематического положения (в част-
ности представители семейств Beggiatoaceae Mig. и Vitreoscillaceae Pringsh.;
см., например [42, вып. I, ч. 2; 651а]) внешне очень сходны с представителя-
ми некоторых таксонов Cyanophyta, но не имеют ассимиляционных пиг-
ментов. Часть из них принадлежит к царству бактерий (Bacteria), но неко-
торые могут оказаться вторично бесцветными синезелеными водорослями.

Вопрос о сходстве синезеленых водорослей с бактериями издавна при-
влекал внимание исследователей. В настоящее время известны как общие
для них признаки, так и признаки их отличающие. Однако вряд ли правиль-
но решать вопрос об уровне обособленности Cyanophyta от Bacteria путем
формального подсчета признаков сходства и различия. Правильнее обсуж-
дать его с позиций определенных методологических подходов и, прежде
всего, взглядов о ходе развития жизни на Земле и значимости появления
конкретных свойств у организмов для развития всей ее биосферы. С этой
точки зрения уже только Одно наличие у Cyanophyta оксигенного фотосин-
теза дает основания для обособления их от бактерий, тогда как все извест-
ные признаки сходства этих организмов с бактериями, в том числе прока-
риотическое строение клетки, может рассматриваться как результат их
принадлежности к одному надцарству (Procaryota). В связи с этим предло-
женное бактериологами переименование синезеленых водорослей (Cyano-
phyta) в цианобактерии (Cyanobacteriales) нельзя считать оправданным и
целесообразным [142, 511], тем более, что термин «водоросли» (как и термин
«микроорганизмы») не является таксономическим. И совсем уж неправиль-
ным, и даже вредным для развития науки, следует считать предложение под-
чинить н о м е н к л а т у р у Cyanophyta правилам «Международного ко-
декса номенклатуры бактерий» [211] а , представляющего собой по сути ко-
декс номенклатуры культивируемых бактерий, тогда как Cyanophyta уже
более столетия изучают главным образом по материалам, собранным непо-
средственно в природе. Принятие этого предложения внесет в систематику

1 У фотобактерий типичного хлорофилла нет, но имеется бактерио-
хлорофилл и бактериовиридин [139].

а Сейчас номенклатура Cyanophyta подчиняется правилам «Междуна-
родного кодекса ботанической номенклатуры» [493].
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Cyanophyta дополнительную путаницу, усложнит и без того трудную иден-
тификацию их таксонов. Правильнее общими усилиями ботаников-альголо-
гов и бактериологов разработать, как это сделано в отношении высших
растений (см. [212]) Международный кодекс номенклатуры культивируемых
микроскопических, и в том числе синезеленых, водорослей, который да-
вал бы дополнительные рекомендации относительно наименования их куль-
тивируемых форм. Но в целом, по крайней мере при современном уровне
знаний, номенклатуру Cyanophyta следует по-прежнему подчинять дейст-
вию «Международного кодекса ботанической номенклатуры» [42, вып. 1,
ч. 1]. Содержание сущности дискуссии по вопросам номенклатуры Cyanophy-
ta' освещено в опубликованных нами ранее статьях [142, 511], а также в
работах других авторов.

Среди Eucaryota определенные черты сходства с Cyanophyta имеют
м^зокариотические водоросли (отсутствие связи ДНК с гистонами, отсут-
ствие экваториальной пластинки и др.), к которым принадлежат динофито-
вые. Однако у них, в отличие от прокариот, имеется ядро, окруженное
оболочкой. Синезеленые водоросли сравнивают также с хлоропластами рас-
тений, которые, согласно симбиогенетической (экзогенной, эндосимбиотичес-
кой) теории могли возникнуть в результате внедрения одноклеточных про-
кариотических водорослей в клетку гетеротрофного организма-хозяина
(см. раздел 8.5). В связи с этим Cyanophyta являются ценным модельным
объектом для решения вопроса о путях становления растений, тем более,
что они были первыми в истории Земли организмами, перешедшими к окси-
генному фотосинтезу.

Вопрос о п р о и с х о ж д е н и и отдела Cyanophyta до сих пор не ре-
шен. Наиболее вероятным является взгляд о дивергентном происхождении
бактерий и синезеленых водорослей от неизвестных нам первичных прока-
риотических форм и более позднем историческом становлении отдела Cyano-
phyta по сравнению с бактериями. Считают, что первыми (еще в архее) воз-
никли одноклеточные формы синезеленых водорослей, из которых (вероятно
в результате их незавершенного деления) образовались трихомальные
формы. Общепринят взгляд, согласно которому синезеленые водоросли
достигли современного уровня морфологической дифференцированное™ еще
в далекие геологические времена и дошли до наших дней, не претерпев
принципиальных морфологических преобразований.

В связи с тем что возникновение многих таксонов Cyanophyta произош-
ло еще в глубине архея, т. е. в ранний период становления жизни, не оста-
вивший достаточного количества ископаемых остатков, для установления
родственных связей в пределах отдела Cyanophyta палеонтологические ме-
тоды почти не применимы. Данные, полученные с помощью физиолого-
биохимических методов, для филогенетических обобщений еще недостаточ-
ны. Наиболее перспективно в смысле познания вероятных путей эволюцион-
ного развития Cyanophyta на данном этапе остается использование сравни-
тельно-морфологического анализа с учетом особенностей онтоморфогенеза
и условий их существования в далекие времена. С этой точки зрения можно
принять что исходные одноклеточные Cyanophyta, не имеющие утолщенных
клеточных покровов, дали начало как современным одноклеточным (при-
крепленным и не прикрепленным к субстрату), так и нитчатым (трихомаль-
ным) формам синезеленых водорослей.

Все современны« формы отдела синезеленых водорослей теоретически
(исходя главным образом из существующих представлений об основных на-
правлениях их морфологического прогресса) могут быть сгруппированы в
Два, три или четыре класса 1 . Если принять представление о трех основных

1 Многие авторы, однако, рассматривают синезеленые водоросли не
как отдел, но как таксон более низкого ранга, и в связи с этим делят его
не на классы, но непосредственно на порядки или семейства.
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Рис. 9.3. Microcystis aeruginosa Kutz. em. Elenk. f. aeruginosa:
циТнмп8 1?/1 6*; 2 ~ s t - v i r i d l s ' 3 - s t scriptvis (щ - «простой» одноклеточныйцианоид, ск - сложная колония, щ - сложный циановд)

путях эволюционного развития синезеленыл водорослей от исходных кокко-
вдных одноклеточных форм, то можно согласиться в выделением в преде-
n n L , p £ P У - т £ е х к л а с с о в : Chroococcophyceae - хроококковые водо-
росли, Lftamaesiphonophyceae — хамесифоновые водоросли и Hormogo-
шорпусеае — гормогониевые водоросли. Характеристика этих классов
приведена в разделах 9а 2 — 9а.4.

Представители Cyanophyta играют существенную р о л ь в п р и -
р о д е и немаловажны в хозяйственном отношении (см. раздел 6) Благо-
нт, Рь с п о с о б н о с ™ к Усвоению свободного азота атмосферы при оксиген-
п п и а 1 0 Т 0 С 1 Н Т е з е И з н а ч и т е л ь н о й устойчивости к воздействию неблаго-
приятных факторов многие из них вегетируют в условиях, непригодных
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Рис. 9.4. Anabaena flos-aquae
ВггЬ.:
/ — общий вид колонии (клубоч-
ка); 2 — отдельная нить (ere —
вегетативная клетка; г — гете-
роциста, мс — молодая спора;
с — спора (акинета))

для развития эукариот. Они селятся на бесплодных субстратах (голых ска-
лах, продуктах извержения вулканов и пр.) и принимают участие в про-
цессе формирования первичных почв. Нередки случаи массового развития
этих организмов (на такырах, в щелочных термальных источниках, тол-
ще воды многих водоемов и др.). В результате их жизнедеятельности замет-
но изменяется химизм окружающей среды, что сказывается на функциони-
ровании экосистем. Биомасса, образованная планктонными Cyanophyta
в период интенсивного «цветения» воды (см. раздел 6.5), может составлять
80—90 % биомассы всех водорослей. Однако интенсивное развитие синезе-
леных водорослей наблюдается далеко не во всех современных биотопах.
В развитых фитоценозах они уступают высшим растениям, а при определен-
ных условиях даже отсутствуют или почти отсутствуют (при pH менее 4—5,
в толще воды быстрых горных рек и др.).

Известны синезеленые водоросли, живущие в симбиозе с другими ор-
ганизмами. В частности они являются компонентами слоевища многих
лишайников, сожительствуют с высшими растениями, например, с водным
папоротником Azolla и др.

Синезеленые водоросли принадлежат к числу древнейших организмов,
их ископаемые остатки и продукты жизнедеятельности обнаружены в по-
родах, образовавшихся 2, 3 (а может быть 2,7—3,2) млрд лет назад, т. е.
еще в архейскую эру. Полагают, что первые на Земле (докембрийские)
экосистемы состояли только из прокариотическиА' организмов, в том числе
Cyanophyta. Говорят даже о «веке синезеленых водорослей». Интенсивное
развитие синезеленых водорослей имело громадное значение для развития
жизни на Земле, и не только из-за накопления ими органического вещества,
но и в связи с обогащением первичной атмосферы кислородом. Существен-
ную роль синезелеиые водоросли сыграли и в создании известковых пород.
Способность отлагать известь свойственна также ряду современных видов
синезеленых водорослей. Говорят о «современных аналогах строматолитов».
Некоторые Cyanophyta,- напротив, способны к разрушению горных пород.

Х о з я й с т в е н н о е з н а ч е н и е Cyanophyta связано со съедоб-
ностью некоторых их представителей (Nostoc pruniforme Ag., Spirulina
platensis (Nordst.) Geitl, и др.), возможностью использования азотфикси-
Рующих форм для повышения плодородия почв (по крайней мере в районах
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Рис. 9.5. Aphanizomenon
floe-aquae (L.) Ralfs:
/ — общий вид колонии (пуч-
ка нитей), 2 — концы трихо-
мов; 3 — акинета



орошаемого земледелия)1, необходимостью предотвращения чрезмерного
«цветения» воды в водоемах, нередко обусловливаемого токсическими фор-
мами Cyanophyta, такими как Microcystis aeruginosa Kütz. em. Elenk.
(рис. 9.3), Anabaena flos-aquae Bréb. (рис. 9.4), Apharrizomenon flos-aquae
(L.) Ralfs (рис. 9.5) и др. (см. раздел 6.5). Разрабатываются способы массо-
вого (промышленного) культивирования некоторых видов Cyanophyta,
например Spirulina platensis [602].

В заключение подчеркнем, что в связи с теоретической и практической
значимостью исследования синезеленых водорослей, а также их существен-
ной ролью в жизни естественных экосистем, рассматриваемая группа орга-
низмов издавна привлекала внимание исследователей. Уже опубликованы
многие обобщающие работы, определительные пособия, сборники и моногра-
фии, специально посвященные Cyanophyta, причем не только флористико-
систематические и морфологические [42, вып. 1; 112; 162; 239, вып. 2; 388;
430—432; 651а и др.], но также (главным образом во второй половине
XX ст.) посвященные другим, как теоретическим, так и прикладным во-
просам [26, 89, 91, 97, 169, 289, 290, 319, 412, 673, 674 и др.].

9а.2. Класс 1. Хроококковые — Chroococcophyceae

Представители класса Chroococcophyceae [651а] встречаются в виде отдель-
ных клеток — одноклеточных «простых» индивидов (рис. 9.6) или чаще
образуют колонии (колониальные индивиды и колонии индивидов; см. раз-
делы 1.1; 9а.2.1).Колонии бывают «простыми» и сложными. «Простые» ко-
лонии состоят из отдельных клеток «простых» цианоидов, соединенных меж-
ду собой слизью. Сложные колонии состоят из двух и более сложных цианои-
дов, внешне сходных с «простыми» колониями (см. рис. 9.3; 9.7. /; 9.8).

Колониальные и одноклеточные и н д и в и д ы одиночные или обра-
зуют разнообразные соединения: случайные скопления, своеобразные скоп-
ления (агрегаты) и поселения [42, вып. 1, ч. 1]. Строение и форма колоний
зависит от способа деления клеток и особенностей слизеобразования. При
делении клеток в двух взаимно перпендикулярных плоскостях образуются
однослойные пластинчатые колонии
(MerismopecUa (Meyen) em. Elenk.;
рис. 9.9). Деление клеток в трех вза-
имно перпендикулярных плоскостях
ведет к образованию колоний в виде
куба (Eucapsis Clem, et Shantz.;
рис. 9.10). Если при делении в трех
взаимно перпендикулярных плоскостях
дочерние клетки смещаются и ускоря-
ется деление клеток на периферии, то
образуются колонии типа Gloeocapsa
(Kütz.) Hollerb. (см. рис. 9.7). У ви-
дов рода Microcystis (Kütz.) Elenk.
деление клеток происходит во многих
плоскостях и поэтому клетки распола-
гаются беспорядочно по всей толщине
слизи, а форма колоний может быть са-
мой разнообразной.

Колониальная слизь соединяет
простые и сложные цианоиды колоний.

Рис. 9.6. Synechocystis minus-
cula Woronich.

1 В Японии, например, с целью получения «живого удобрения» в полу-
производственных условиях выращивают Tolypothrix tenuis Kutz. Во
Вьетнаме для удобрения полей издавна используют водный папоротник
Azolla, в симбиозе с которым живет Anabaena azollae Strasb.
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Рис. 9.7. Gloeocapsa magma
(Bréb.) Kutz. em. Hol 1 erb f.
magma:
/ — вегетативная стадия (сложная
колония), 2 — наяновдты; 3 — спо
ры

Рис. 9.8. Gloeothece rupestris (Lyngb.) Born. I. rupestris

Она бывает гомогенной или дифференцированной, в виде последовательно
вставленных один в другой слизистых пузырей (виды родов Gloeocapsa —
см рис. 9.7, /, Gloeothece Nàg.— см. рис. 9.8), Иногда колониальная слизь
образует тяжи (Gomphosphaeria Kütz.; рис. 9.11) или конусовидные трубки
(Woronichinia Elenk., рис. 9.12, 2). Колониальная слизь бывает бесцветная
или окрашенная в сине-зеленые, сероватые, оливковые, бурые, красноватые,
фиолетовые, черные тона

К л е т к и хроококковых водорослей в основном шаровидные или эл-
липсоидные, реже удлиненные, иногда разнообразно согнутые, цилиндри-
ческие или веретеновидные, у некоторых видов яйцевидные, грушевидные
или сердцевидные. Нанпоциты (рис. 9,7, 2), или мелкие шаровидные клет-
ки, образующиеся в большом количестве вследствие ускоренного неодно-
кратного деления материнской клетки, известны у представителей родов
Aphanothece (Nag.) em. Elenk , Gloeocapsa, Gloeothece.

Хроококковым водорослям свойственно вегетативное р а з м и о ж е-
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Р г 9.9. Пластинчатая колония
М mopedia tenuissima Lemm.
/ — общий вид колонии; 2 — очер-
тания колонии при небольшом уве-
личении

р ис. 9.10. Кубическая
колония Eucapsis alpina
Ciem et Shantz.

" и e. Клетки («простые» индивиды и «простые» цианоиды) делятся надвое
ОДном, двух, трех — многих плоскостях, Колониальные индивиды раз-

множаются делением колоний, образованием эндогенных колоний, с помо-
щью обычных вегетативных клеток и спор (см. рис. 9.7, 3). Наиболее часто
размножение происходит делением колоний. В пределах этого способа раз-
личают фрагментацию колоний, т. е. разрыв их на несколько частей (под
действием внешних и, возможно, внутренних факторов), собственно деле-
ние колонии, или перешнуровывание предварительно несколько удлинив-
шейся материнской- колонии, и почкование колоний, т. е. образование на
материнской колонии выступов (горбиков), со временем отделяющихся от
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Рис. 9.11. Колония Gomphosphae-
ria aponina Kütz. f. cordiformis
(Wolle) Elenk.

Рис. 9.12, Woronichinia naegeliana (Ung.) Elenk.:
1 — общий вид колонии, окруженной колониальной периферической слизью; 2 "
концы слизистых трубочек» образующих периферический слой колониальной ui»
зи

Относительно к л а с с и ф и к а ц и и хроококковых водорослей нет
единого мнения. Разногласия касаются в основном ранга, придаваемого
этой группе как в целом, так и отдельным ее подгруппам, толкования проис-
хождения, родственных связей и выбранных критериев филогенетической
продвинутости отдельных родов в пределах собственно хроококковых водо-
рослей (подробнее см. [42, вып. I, ч. I]),

В пределах класса различают 3 порядка.
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9а.2.1. Порядок 1. Хроококковые — Chroococcales Geitl.

Индивиды одноклеточные, или чаще колониальные. Колонии свободные,
разнообразной формы (шаровидные, эллипсоидные, удлиненные, таблице-
образные и кубообразные и др.). Возможно образование макроскопических
разрастаний. Колониальная слизь, объединяющая клетки в колонии и ок-
ружающая отдельные колонии, однородная (незаметная до четкой) или диф-
ференцирована на тяжи (ножки), конусовидные трубочки или последова-
тельно включенные один в другой слизистые пузыри. Клетки шаровидные,
эллипсоидные, цилиндрические до веретеновидных, прямые или разнооб-
разно изогнутые, в основном не дифференцированы на верхушку и основу
(последнее наблюдается только в свободноплавающих колониях с перифе-
рическим расположением клеток). К порядку хроококковых водорослей
относятся 9 семейств.

Семейство 1. Синехококковые — Synechococcaceae Starmach, Клетки
шаровидные, эллипсоидные или цилиндрические, иногда веретеновидные,

Рис. 9.13. Rhabdoderma line-
are Schmidle et Laut em, Hol-
lerb.

Рис. 9.15. Bfckia bella (G. Beck) Elenk.:
i — общий вид колонии сверху при незначительном увеличении; ì — часть ко-
лонии, вид сбоку
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Рис. 9.17. Aphanothece stagnina
f. stagnina:
/ — внешний вид макроскопиче
ских колоний; S — микроскопиче
екая колония под микроскопом

прямые или разнообразно изогнутые, одиночные или соединены почти не-
заметной слизью в колонии, в которых расположены беспорядочно или ли-
нейными рядами, иногда пучками. Клетки делятся в одной или двух плос-
костях.

Представители: Synechocystis minuscula Woronich. (см. рис. 9.6),
Rhabdoderma lineare Schmidle et Laut. em. Hollerb. (рис. 9.13).

Семейство 2. Голопедиевые — Holopediaceae Elenk, Колонии слизис-
тые, пластинчатые, однослойные, разнообразных очертаний. Клетки-шаро-
видные, эллипсоидные или цилиндрические, делятся в двух плоскостях,
в колониях расположены беспорядочно.

Представитель: Holopedia geminata Lagern, (рис. 9.14).
Семейство 3. Беккиевые ~ Beckiaceae Elenk. Колонии однослойные,

пластинчатые, клетки цилиндрические, плотно срастаются оболочками друг
с другом, расположены беспорядочно. Продольные оси клеток перпенди-
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Рис. 9.18. Coclosphaerium kuet-
zingianum Näg.

кулярны плоскости колонии. Слизь не-
заметна. Клетки делятся в двух плос-
костях.

Представитель: Beckia bella (G.
Beck.) Elenk. (рис. 9.15).

Семейство 4. Мерисмопедиевые —
Merismopediaceae Elenk. Колонии сли-
зистые, пластинчатые, в основном квад-
ратные или прямоугольные, иногда
складчатые и даже свернутые. Коло-
ниальная слизь гомогенная, бесцвет-
ная. Клетки шаровидные или слабо-
эллипсоидные, и в последнем случае
расположены длинной осью перпенди-
кулярно к поверхности колонии. Клет-
ки делятся в двух направлениях про-
странства.

Представитель: Merismopedia tenu-
issima Lemm. (см. рис. 9.9).

Семейство 5. Микроцистиевые —
Microcystidaceae Elenk. Колонии «про-
стые» или сложные от шаровидных, эллипсоидных до неправильных,
нередко вытянутых, разветвленных, сплошных или продырявленных. Ко-
лониальная слизь гомогенная, более или менее заметная, крепкая или рас-
плывающаяся, бесцветная или окрашенная. Клетки шаровидные, от эллип-
соидных до палочковидно цилиндрических. Слизистые обвертки иногда за-
метны вокруг отдельных клеток. Клетки делятся во многих или одной плос-
кости. Располагаются в основном в колониальной слизи беспорядочно.

Представители: Microcystis aerugirìosa Kütz. em. Elenk. f. aerugino.°a
(см. рис. 9.3), M. wesenbergii Komérek (рис. 9.16), Aphanothece stagnine
(Spreng.) em. В.-Peters et GeitJ. (рис. 9.17).

Семейство 6. Глеокапсовые — Gloeocapsaceae Elenk. et Hollerb. Ко-
лонии «простые» или сложные, округлые кубические, микроскопические,
реже макроскопические, одиночные или образуют разнообразные скопле-
ния. Колонии, как правило, состоят из последовательно включенных один
в один слизистых пузырей, из которых внутренние окружают непосредст-
венно клетки, иногда пузыри нечеткие или отсутствуют вовсе. Клетки от
шаровидных или эллипсоидных до цилиндрических.

Представители: Gloeocapsa magma (Bréb.) Kütz. em. Hollerb. (см. рис.
9.7), Gloeothece rupestris (Lyngb.) Born. (см. рис. 9.8), Eucapsis alpina
Clem, et Shantz. (см. рис. 9.10).

Семейство 7. Целосфериевые — Coelosphaeriaceae Elenk. Колонии ми-
кроскопические, свободноплавающие, в основном шаровидные. Слизь го-
могенная, бесцветная. Клетки шаровидные или палочковидные, почти всег-
да без слизистых обверток, располагаются по периферии колонии в один
слой.

Представитель: Coelosphaerium kuetzingianum Näg. (рис. 9.18).
Семейство 8.. Гомфосфериевые — Gomphosphaeriaceae Elenk. Колонии

микроскопические, слизистые, свободноплавающие, более или менее ок-
руглые. Внутренняя колониальная слизь дифференцирована в виде цент-
рального тела с отходящими от него слизистыми тяжами (ножками), на
концах которых размещены шаровидные, эллипсоидные, яйцевидные или
заокругленио конусовидные клетки.

Представитель: Gomphosphaeria aponina Kütz. (см. рис. 9.11).
Семейство 9. Воронихиниевые — Wpronichiniaceae Elenk. Колонии

микроскопические, слизистые, свободноплавающие разнообразной формы.
Колониальная слизь имеет радиально-волокнисто-трубчатое строение.
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Рис. 9.19. Вертикальный
срез через часть колонии
Pseudoncobyrsa lacustris
(Kirchn.) Geitl.

E o f d ^ ä i i W Ъ-НЛ К0ЛШ|ИИ Chlorogloea sarci-
личении ' П р И н е з н а ч и т е л ь н о м уве-
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Клетки эллипсоидные или яйцевидные, расположены под слоем перифери-
ческой колониальной слизи. Клетки делятся вдоль своей удлиненной оси
в двух взаимно перпендикулярных плоскостях.

Представитель: Woronichinia naegeliana (Ung.) Elenk. (см. рис. 9.12).

9а.2.2. Порядок. 2. Энтофизалиевые — Entophysalidales Geitl.

Индивиды колониальные, образуют полушаровидные или корковидные
разрастания, плотно прикрепляющиеся к субстрату. Клетки шаровидные
яли эллипсоидные, с собственными слизистыми обвертками или без них,
расположены прямостоячими и сросшимися один с другим рядами. Изредка
встречаются споры и нанноциты. К порядку
относятся 2 семейства.

Семейство 1. Хлороглеевые — Chlorog-
loeaceae Geitl. Разрастания в основном при-
креплены к субстрату, состоят из более или
менее четких вертикальных параллельных
или радиальных клеточных рядов, иногда —
из свободно разветвленных слизистых нитей.
Шаровидные клетки в этих нитях располо-
жены беспорядочно или рядами, иногда на-
ходятся только на концах нитей.

Представители: Pseudoncobyrsa lacustrls
(Kirchn.) Geitl. (рис. 9.19), Chlorogloea sar-
cinoides (Elenk.) Troitzk. (рис. 9.20).

Семейство 2. Энтофизалиевые — Ento-
physalidaceae Geitl. Разрастания накипные,

Рис, 9.21. Колония Entophysalis samoensis
Wille

неопределенной формы, состоят из глеокапсовидных (типа Gloeocapsa) ко-
лоний, расположенных прямостоячими рядами. Клетки шаровидные до
эллипсоидных. Слизистые обвертки толстые, более-менее плотные, пузы-
ревидные, вставленные одна в другую. Встречаются споры.

Представители: Entophysalis samoensis Wille (рис. 9.21).

9а.2.3. Порядок 3. Тубиеловые — Tubiellales Elenk.

Индивиды колониальные, представляют собой цилиндрические длинные
слизистые трубки, в которых находятся удлиненные, дисковидные, или ок-
ругло-линзовидные клетки, расположенные плотно или рыхло в один или
больше рядов. Размножение индивидов происходит путем освобождения кле-
ток из трубок или фрагментации трубок. Порядок имеет 1 семейство.

Семейство 1. Тубиеловые — Tubiellaceae Elenk. Трубки цилиндриче-
ские, клетки удлиненные, дисковидные или округло-линзовидные, окружен-
ные слизистыми обвертками.

Представитель: Johannesbaptistla pellucida (Dickie) Taylor et Drouet
(рис. 9.22).

Рис. 9,22. Колония Johannesbaptlstia pellucida (Dickie) Taylor et Drouet
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9а.З. Класс 2. Хамесифоновые — Chamaesiphonophyceae '
(Chamaesiphonaceae, Chamaesiphoneae) 2

Класс Chamaesiphonophyceae [42, вып. 1, ч. 1] включает одноклеточные
«простые» (часто дифференцированные на основание и верхушку) и коло-
ниальные (с одноклеточными цианоидами), обычно прикрепленные к суб-
страту и н д и в и д ы . Характерно образование спор собственно бесполого
размножения (эндо- и экзоспор).

К л е т к и могут иметь разную форму: шаровидную, овалоидную,
яйцевидную, грушевидную, относительно цилиндрическую, палицеобраз-
ную. Нередко от взаимного давления они многократно сжатые, часто с хо-
рошо выраженными бесцветными или окрашенными в желтоватые или ко-
ричневые (реже другие) тона слизистыми обвертками (т. н. глеокапсовид-
ными оболочками, слизистыми влагалищами и др.). Иногда встречаются
слизистые волоски (рис. 9.23). Деление клеток происходит в одной — трех
плоскостях. При делении в одной плоскости возникают ряды клеток, а в
случае наступления нового деления до окончания предыдущего — структу-
ры, напоминающие малоклеточные трихомы.

Клетки в колониях нередко объединены в глеокапсовидные группы или
расположены неправильно; часто они очень сжаты и образуют ложную
паренхиму, иногда расположены несколькими слоями. Для многих видов
свойственно образование относительно четких рядов клеток, которые на-
поминают нити. Но плазматическая связь между клетками таких «нитей»,
обычно отсутствует. «Нити» ползут по субстрату, углубляются в него или
поднимаются над ним, нередко ветвятся.

Р а з м н о ж е н и е вегетативное и собственно бесполое (с помощью
эндо- и*экзоспор).3я00спо/>ы (беоциты) возникают внутри материнской клет-
ки (спорангия), сходной с обычными клетками или отличающейся от них по
размеру и форме (рис. 9.24), и освобождаются путем разрыва, ослизнения
оболочки спорангия или путем сбрасывания части стенки спорангия как

Рис. 9.23. Clastidium setigerum Kjrchn.:
/ — отдельные клетки; 2 — образование спор

Название Chamaesiphonophyceae использовано', также в книге
к., игармаха [651а], который, однако, объем класса трактовал гораздо уже.

Chamaesiphonaceae [505], Chamaesiphoneae [429].
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Рис. 9.24. Hyella caespitosa Born, et
Flah.:
/ — короткие поверхностные «нити», у ко
торых две конечные клетки (а) превраща-
ются в молодые спорангии; 2 — длинные
«нити», проникающие в субстрат; 3 — спо-
рангии; слева — зрелый спорангий с эндо-
спорами, справа — оболочка старого спо-
рангия
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Рис. 9.25. Chamaesiphon curvatus (Borzi) Nordst. (э — экзоспора)

Рис. 9.26. Chamaesiphon carpaticus Starmach.

крышечки. На их образование идет все содержимое спорангия или т о л ь ™
его часть. В последнем случае материнская клетка дифференцируется на
базальную и верхнюю (спорообразующую) часть. Зкзоспоры можно рассмат-
ривать как видоизмененные эндоспоры. При их развитии стенка спорангия
разрывается или ослизняется на верхушке и окружает клетку, отделяющую
экзоспоры, в виде влагалища, называемого в этом случае ложным.ч т"
споры образуются путем поперечного неравного деления материнской кле •
ки базипетально (т. е. от верхушки этой клетки к ее основе). В одних слу-
чаях они опадают по мере своего возникновения, в других о с т ш о т ^ я Д ^ Ж Т
ленными к краям ложных влагалищ, где и прорастают (рис. 9.25; y-'ä0'"
Наблюдается также размножение путем отчлеиения конечных или боковь
клеток колоний и др, х

Ц и к л ы р а з в и т и я часто сравнительно сложные. На Разн™
этапах развития особи нередко морфологически неодинаковы и могут на-
поминать представителей класса Chroococcophyceae. „

Форма клеток и колоний может изменяться в процессе развития, п •
пример, первоначально однорядное размещение клеток в нитевидных к •
лониях Siphononema polonicum Geitl. (рис. 9.27) позднее, в связи с °°Р^""_
ванием глеокапсовидных групп клеток, превращается в многорядное (ст •
гонемоподобная стадия развития). Наблюдается также изменчивость ряд«»
признаков (окраски протопластов, численности экзоспор и др.) в зависимо •
та от условий окружающей среды, v

По уровню организации хамесифоновые водоросли занимают n P 0 M r * ^ '
точное положение между хроококковыми и гормогониевыми водорослям i
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Рис. 9.27. Siphononema polonicum Geitl.:
/—4 — стнгонемоподобиая стадия развития! В — споры; 6—9 -г- начальные ста-
дии развития - " с
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но все же имеют больше с х о д с т в а с хроококковыми. В связи с этим
их прежде объединяли с хроококковыми в один таксон, противопоставляе-
мый гормогониевым. Не исключено, однако, что становление хамесифоно-
вых в истории происходило в направлении, отличном от характерного для
хроококковых водорослей (сравни [82]), возможно в связи с их приспособ-
лением к существованию в прикрепленном состоянии. В связи с этим ха-
месифоновые водоросли предложено рассматривать как самостоятельный
таксон того же ранга, что хроококковые и гормогониевые водоросли [82,
112 и др.]. Эту точку зрения разделяют, однако, не все исследователи. В
частности К- Стармах [651а] делит хамесифоновые водоросли на два са-
мостоятельных класса: Chamaesiphonophyceae и Pleurocapsophyceae. К
последнему отнесены формы, склонные к образованию «нитей». В определи-
телях пресноводных водорослей СССР [239, вып. 2] и УССР [42, вып. 1,
ч. 1] в пределах класса хамесифоновых выделены четыре порядка:

9а.3.1. Порядок 1. Плеврокапсовые — Pleurocapsales Geltl.

Характерно наличие колоний, в том числе нитчатых. Клетки обычно образу-
ют ползучие или прямостоячие, иногда эндолитические, «нити», в большин-
стве случаев с бесцветными'обвертками. «Нити» нередко срастаются боко-
выми поверхностями, в результате чего возникает ложная паренхима; ре-
же «нити» свободные. Размножение чаще всего происходит с помощью эндо-
спор. Порядок включает 1 семейство.

Семейство 1. Плеврокапсовые—Pleurocapsaceae Geitl. Повторяет
признаки порядка.

Представители: Xenococcus chroococcoides Fritsch (рис. 9.28); Hyella
caespitosa Born ei Flah. (см. рис. 9.24).

Рис, 9.28. Xenococcus chrooeoccoides Fritsch.: отдельные клетки и колонии
разного возраста
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Рис. 9,29. Колонии Dermocarpa prasina (Reinsch.) Born, et Thur. (верти-
кальный срез):

перед эндоспорообрааованием; i', ä — в период спорообразования
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9а.3.2. Порядок 2. Дермокарповые — Dermocarpales Geitl.

Индивиды одноклеточные, дифференцированные на основание и верхушку,
прикрепленные к субстрату; обычно живут одиночно, небольшими группа-
ми, или образуют скопления типа колоний Характерно эндо- и экзоспо-
рообразование. Порядок включает 3 семейства.

Семейство 1. Дермокарповые — Dermocarpaceae Geitl. Размножаются
обычно эндоспорами.

Представитель; Dermocarpa prasina (Relnsch.)
Born, et Thur. (рис. 9.29).

Семейство 2. Хамесифоновые — Chamaésipho-
naceae Geitl. Размножаются с помощью экзрспор

Представители: Chamaesiphon curvatus (Borzi)
Nordst. (см рис. 9.25), Ch. carpaticus Starmach
(рис. 9 26).

Семейство 3. Цианофановые — Cyanophanaceae
Geitl. Размножаются с помощью специальных кле-
ток, прикрепляющихся к субстрату боковой по-
верхностью

Представитель: Cyanophanon minus Geitl.
(рис. 9.30).

9а.3.3. Порядок 3. Сифононемовые —
Siphononematales Geitl.

Индивиды обычно колониальные, «простыми»
бывают лишь на промежуточных этапах развития.
«Простые» индивиды одноклеточные, прикреплены к
субстрату одним концом; в результате деления кле-
ток внутри слизистой обвертки могут превращаться

< ____
Рис. 9.30. Cyanophanon minus Geitl. на разных
этапах развития

Рис. 9 31 Endonema moniliforme Pasch.:
1,3 — общий вид нитей, 2 — образование эндоспор
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в прямостоячие одно- и многорядные «нити». Размножаются путем отчле-
ненчя клеток.

Порядок включает 1 семейство.
Семейство 1. Сифононемовые — Siphononemataceae Geitl. Повторяет

признаки порядка.
Представитель: Slphononema polonicum Geitl. (см. рис. 9.27).

9а.3.4. Порядок 4. Эндонемовые — Endonematales Elenk.

Индивиды колониальные, нитевиднме, одиночные, без слизистых обверток,
с однорядным расположением клеток. Размножаются с помощью эндоспор.

Порядок включает 1 семейство.
Семейство 1. Эндонемовые — Endonemataceae Pasch. Повторяет при-

знаки порядка.
Представитель: Endonema moniliforme Pasch, (рис. 9.31).

9а. 4. Класс 3. Гормогониевые — Hormogoniophyceae
(Nostochineae hormogoneae, Hormogoneae)!

Класс Hormogoniophyceae [651a] является самым крупным классом Суа-
nophyta, включающим больщую часть' его видов, характеризующихся нит-
чатой (трихомальной) формой строения тела особей и способностью к обра-
зованию гормогониев, т. е. специальных фрагментов трихомов, способных
к активному (произвольному) движению и прорастанию в новые особи.

И н д и в и д ы многоклеточные, «простые» или колониальные (с мно-
гоклеточными цианоидами). «Простые» индивиды содержат один трихом
(см. рис. 1.1) и наиболее соответствуют термину «индивид» в смысле «особь»,
«организм». Колониальные индивиды обычно возникают из одного «простого»
и имеют признаки, характеризующие их как целое (наличие общего «ске-
лета» в виде общих влагалищ, т. н. перидерма (см. рис. 1.9), особых спосо-
бов размножения, например'почкования, и по сухи соответствуют эвколони-
ям (настоящим колониям), т. е. колониям в узком понимании(рис. 9.32, 1;
см. рис. 1.9; 3.1, 10,11, 14). К колониям в широком смысле слова наряду с
колониальными индивидами (колониальными организмами) относятся так-
же колонии индивидов, например сплетения нитей осциллаториевых водо-
рослей. В отличие от колониальных индивидов колонии индивидов — обра-
зования менее целостные. Они нередко возникают из многих, ранее обособ-
ленных особей и часто соответствуют поселениям индивидов. Образуются,
например, на агаризованной среде в месте внесения в нее исходного иноку-
лята. '

Нити гормогониевых водорослей могут соответствовать «простым» и ко-
лониальным индивидам, быть разветвленными или неразветвленными.
Ветвление нитей бывает настоящим и ложным. Настоящим ветвлением, на-
зывают такое, при котором наблюдается ветвление трихомов (рис. 9.33).
При ложном ветвлении нитей ветвятся только влагалища (см. рис. 1. 5,
5> 10 и 9.32). 2

Существует несколько типов ложного ветвления. У форм с индивиду-
альными влагалищами наблюдается плектонемоидное ветвление нитей
(см. рис. 1.5, /0), происходящее в результате фрагментации трихомов и

1 Nostochineae hormogoneae [678], Hormogoneae (см, [357, 445]).
2 Влагалища, окружающие один трихом или ряд последовательно рас-

положенных трихомов, называют индивидуальньши влагалищами. Влага-
лища вокруг группы относительно параллельных трихомов именуют об-
щими влагалищами (см. рис. 9.2),
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Рис. 9.32. Rivülaria haematites (D. С.) Ag.:
/ — общий вид трех «сложных» колоний; 2 — часть среза через «сложную» колонию,
3 — общий вид «сложного» цианоида; 4 — часть «сложного» цианоида, отдельные
участки которого соответствуют «простом» многоклеточным цианоидам, сходном
с «простыми» индивидами; гет — гетероцисты; в — волосок; мв — меристемальнаи
зона; ел — влагалище

дальнейшего прорастания фрагментов in situ (на месте). Концы прорастаю-
щих фрагментов прорывают старые влагалища, окружаются новыми и пре-
вращаются в боковые ветви. Если прорастает и превращается в ветвь толь-
ко один из смежных концов расположенных рядом фрагментов трихома,
возникает одинарное ветвление. Если в ветви преобразуютбя оба смежных
конца двух соседних фрагментов, возникает двойное ветвление. У форм с

общими влагалищами наблюдается схизотриксоидное ветвление, при его
развитии трихомы или их фрагменты выдвигаются из концов влагалищ.
отклоняются друг от друга и окружаются новыми влагалищами, Иногда на
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Рис. 9. 33. Типы ветвления нитей гормогониевых водорослей:
{,— 4 — настоящее боковое ветвление; 5—7 — дихотомические ветвления; В — 11 —
У-образное ветвление у Mastlgocladus laminosus Cohn; 12—19 — настоящее боко-
вое ветвление у Hapaloslphon fontlnalis(Ag.) Born. em. Elenk. (12, IS, 19, a — вет-
влению предшествует продольное деление клетки, в результате которого в трихо-
мах местами наблюдается двурядноо расположение клеток; 19, б— ветвь возни-
кает D результате иедоведенного до конца почкования вегетативной клетки)

концах нитей с общими влагалищами образуется целый пучок ветвей.
При схнзотриксоидпом ложном ветвлении ветви по своему происхождению
обычно терминальные (боковыми они бывают вторично). При плектонемоид-
ном — первично боковые,

Трихомы бывают одно-, дву- и многорядными, неразветвленными или
разветвленными, гомоцитными (состоящими из относительно сходных, не
дифференцированных по форме и функциям клеток) и гетероцитньши —
состоящими из клеток, неодинаковых по форме, функциям, а иногда и ло-
кализации. О форме клеток трихомальных особей см. раздел 1.2.1 (см.
рис. 1.2; 1.4). Напомним только, что те клетки гетероцитных трихомов, кото-
рые внешне сходны с клетками гомоцитных трихомов, называются вегета-
тивными, резко отличающиеся от них — особыми.

К числу особых клеток принадлежат гетероцисты и акинеты. И те и
Другие возникают из вегетативных клеток. При образовании гетероцист
содержимое вегетативной клетки становится гомогенным, более бледным
(до бесцветного) или желтоватым. Оболочка исходной для них клетки утол-
щается, становится двухконтурной; на полюсах появляются поры и дру-
гие полярные структуры (пробки, полярные зернышки). Двупоровые гете-
роцисты, возникшие из срединных вегетативных клеток, называются «к-
теркалярньши. Однопоровые, образовавшиеся из конечных вегетативных
клеток трихома,— терминальными. Терминальные гетероцисты, располо-
женные в основе трихома, носят название базальных, находящиеся на кон-
цах боковых ветвей трихома — латеральных (см, рис. 1.8).

Акинеты (спори, точнее покоящиеся споры, покоящиеся клетки) —
это особые одноклеточные образования, выполняющие функцию сохранения
жизни в неблагоприятных условиях, а в тех случаях, когда они образуются
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на особях в количестве большем, чем одна — то и функцию размножения,
иоолочка акинет утолщенная, нередко с украшениями (см. рис. 1.7).

о с т o c o o e « происходит за счет деления вегетативных клеток (или сход-
ных с ними клеток гомоцитных трихомов), осуществляющегося обычно в
плоскости, поперечной к продольной оси трихома, что ведет к линейному
расположению клеток. В случае продольного деления могут образоваться
многорядные нити и нити с настоящим ветвлением (рис. 9.34; см.
minor,»!!' >' д , е л е н и е клеток трихома бывает диффузным или локальным, в
™Я*eHHbjx

( ("«теркалярных, апикальных или базальных) зонах три-
зма фис. 1.1.4). Тогда говорят о наличии меристемальных зон.
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Рис. 9.34. Hapalosiphon
fontinalis (Ag.) Born. em.
EJenk.:
/ — общий вид нити; 2 —
части нитей при б.льшем
увеличении

Р а з м н о ж е н и е у гормогониевых водорослей, как правило, веге-
тативное (случайной фрагментацией, гормогониями, акииетами и др.).
Собственно бесполое размножение не характерно. Эндоспоры обнаружены
только у отдельных представителей. Экзоспоры не найдены. Половое раз-
множение и жгутиковые стадии отсутствуют.

Наиболее характерно для гормогониевых водорослей размножение
с помощью гормогониев, которые у многих форм образуются по всей длине
трихома путем распада его на внешне невидоизмененные части. Однако не-
редко гормогонии образуются в определенных частях нити (например, на
верхушке ветвей; рис. 9.35) и представляют собою относительно дифферен-
цированные образования. Их возникновению нередко предшествует деле-
ние клеток материнского трихома. У гормогониевых водорослей с влагали-
щами гормогонии могут освобождаться путем активного выползания. Раз-
личают первичные гормогонии, образующиеся в результате прорастания
акинет (см, рис. 3.1, 7) и вторичные гормогонии, возникающие путем фраг-
ментации трихомов.

Сведения о ц и к л а х р а з в и т и я гормогониевых водорослей содер-
жатся в разделе 3.1 ; данные о внутривидовой изменчивости — в разделе 8.2.
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Рис. 9.35. Stigonema minutum (Ag.) Hass. em. Elenk.:
1—3, 5—9 — f. minutum (/, 2 — части нитей с гормогониями; 3 — контурное изоб-
ражение части разветвленной нити-кустика при меньшем увеличении, 5—9 — гор-
могонии при большем увеличении); 4 — t. turfaceum (Cooke) Elenk.
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Здесь напомним только, что представители гормогониевых водорослей
нередко имеют довольно сложный цикл развития, в процессе которого на-
блюдается ряд морфологически неодинаковых стадий, на которых особи
могут быть сходными с представителями других родов, и что для Hormo-
goniophyceae свойственна поливариантность (многовариантность) разви-
тия, связанная с их способностью размножаться на промежуточных этапах
онтогенеза и зависящая от условий окружающей среды (см. рис. 3.1). В
жизненном цикле гормогониевых водорослей нередко наблюдается смена
уровня индивидуальности особей. Классификация жизненных циклов
Hormogoniophyceae еще не разработана. Их можно группировать по разным
признакам: полноте прохождения этапов (полные или неполные), их числу,
темпам прохождения, разнообразию и характеру размножения, его повтор-
ное™ и др.

Основным типом онтоморфогенеза гормогониевых водорослей (из одно-
клеточных или малоклеточных зачатков) является тот, при котором водо-
росль на начальных этапах развития закономерно проходит осциллаторие-'
подобное (т е. напоминающее особи рода Oscillatoria Vauch.), нередко
активно подвижное состояние (status oscillatorioideus; см. рис. 3.1, 1, 2).
В таком состоянии пребывают, например, первичные и вторичные гормо-
гонии.

Судя по данным сравнительно-онтоморфологического анализа, прове-
денного с учетом других сведений [141], первичные трихомальные синезе-
леные водоросли (произошедшие, вероятно, из свободных первичных одно-
клеточных форм в результате их незавершенного деления), по-видимому,
были малоклеточными, однорядными, более или менее цилиндрическими,
симметричными по отношению к поперечной плоскости, не имели четко вы-
раженных влагалищ и, не исключено, с самого начала были способны к
скользящему движению вдоль субстрата. От таких исходных многоклеточ-
ных форм могло возникнуть все разнообразие современных гормогониевых
водорослей. Один из вероятных п у т е й э в о л ю ц и и (в результате
сравнительно равномерного совершенствования всех клеток первичного три-
хома и вследствие повышения его целостности, осуществлявшегося за счет
изменений на субклеточном уровне) привел «к становлению современного
порядка осциллаториевых (Oscillatoriales) водорослей. Два других основ-
ных пути были направлены главным образом в сторону разделения функ-
ций между клетками первичного трихома и привели к современным носто-
ковым (Nostocales) и стигонемовым (Stigonematales) водорослям. Вероятны
" другие варианты путей эволюционного развития гормогониевых. Многие
авторы, например, полагают, что порядки Oscillatoriales и Nostocales воз-
никли в результате регрессивного развития каких-то представителей поряд-
ка Stigonematales, в свою очередь произошедших от тех или иных таксонов
класса Chamaesiphonophyceae. В связи с этим еще и сейчас существуют
принципиально различающиеся классификации гормогониевых [141].

Ниже описаны только три основных порядка класса Hormogoniophy-
ceae: Oscillatoriales, Nostocales и Stigonematales.

9а.4.1. Порядок 1. Осциллаториевые—
Oscillatoriales (Elenk.) Starmach em. Kondrat.

Дифференциация клеток по форме, функциям и локализации отсутствует.
Нити неразветвленные или с ложным ветвлением. Трихомы однорядные,
неразветвленные, в зрелости относительно симметричные, со сходными кон-
цами, гомоцитные. Только конечные клетки иногда отличаются от других
по форме. Гетероцисты и акинеты отсутствуют. Наиболее известны 3 се-
мейства.
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Рис. 9.36. Части нитей Spirulina tenuissima Kutz.

L. aestuarii (Mert.) Liebm.(cM. рис. 1.5, 2—4) и L majuscula (Dillw.) Harw.
(см. рис 1 13)

Семейство 2. Схизотриксовые — Schizotrichaceae Elenk. Нити с лож-
ным схизотриксоидным ветвлением или неразветвленные Влагалища
обычно общие, содержат несколько — много, редко 1—2 трихома.

Представитель: Microcoleus tenerrimus Gom (см. рис. 9.2, /).
Семейство 3. Плектонемовые — Plectonemataceae Elenk. Нити с лож-

ным плектонемоидным ветвлением. Влагалища индивидуальные.
Представитель: Plectonema battersi! Gom. (см. рис. 1 5, 5).

9а.4.2. Порядок 2. Ностоковые — Nostocales (Geitl.) Elenk.

Клетки дифференцированы по форме и функциям (гетероцитные индивиды)
Настоящее ветвление отсутствует Ложное иногда образуется. Наряду с
вегетативными клетками встречаются гетероцисты, акинеты Иногда при-
сутствуют меристемальные зоны. Трихомы однорядные, неразветвленные,
симметричные или асимметричные, гомополярные или гетерополярные. le-
тероцисты интеркалярные, реже терминальные. К порядку относится
8 семейств. В наших широтах наиболее распространены представители
5 семейств.

Семейство 1. Ностоковые — Nostocaceae Elenk. Исключительно коло-
ниальные организмы, в зрелости с хорошо развитой слизью, явно влияющей
на форму колоний. Характерно образование эвколоний. Очень редко слизь
почти расплывается (например, у эндофитных форм). Трихомы симметрич-
ные, гомополярные. Нити неразветвленные, с влагалищами или без них.

Представитель: Nostoc commune Vauch. in sensu Elenk. (см. рис. !•»)•
Семейство 2. Анабеновые — Anabaenaceae Elenk. Нити неразветвлен-

ные, с влагалищами или без них, одиночные или образуют соединения с пло-
хо развитой колониальной слизью, которая на форму колоний заметно не
влияет. Вегетативные клетки обычно относительно сходны по форме (но
иногда могут резко отличаться по величине [140, 141]), трихомы симметрич-
ные, гомополярные. Гетероцисты интеркалярные, редко (в молодых ни-
тях) также терминальные. ,. ,

Представители: Anabaena flos-aquae Bréb. (см. рис. 9.4), A. soUcoia
Kondrat. (см. рис. 9.2, 2), Anabaenopsis elenkini (см рис. 1.11), Cylmdro
spermum majus Kütz. (см. рис. 1.7) „, , ня
nm » е м е й с т в ° 3- Афанизоменоновые — Aphanizomenonaceae Elenk. na-
поминают анабеновые водоросли, но вегетативные клетки дифферентом
" " Ф°Рме- н ? концах трихомов они бесцветные и явно более удлиненные,
кял Я п Н Е! Д И н Н 0 И ^ а с т и н и т е й > ч а с т о вакуолизированы. Гетероцисты и^ер
S Ä И Т И б е з в л а г а л и щ , соединены в чешуйковидные свободнопла
п Я е п о п Ч М о г г Р е Ж е о д а н о ч н ы е - К семейству принадлежит 1 род - АР М
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Семейство 1. Осциллаториевые — Oscillatoriaceae (Kirchn.) Elenk
s. str Нити неразветвленные. Влагалища отсутствуют или имеются, как
правило, индивидуальные.

Представители: Oscillatoria lacustris (Kleb.) Geitl. (см. рис. 1.1), Spi-
rulina tenuissima Kütz. (рис. 9.36), Lyngbya contorta Lemm. (см. рис. 1.1),



Рис. 9.37. Части нитей Scytonema myochrous (Dilhv.) Ag.:
1 — 4—концы ветвей (/— видна апикальная меристемальная зона, 2 — образование
гормогониев на верхушке ветви, 4 — ветвь после выхода гормогониев); б — сре-
динная часть нити (видно двойное ложное ветвление); 6 — общий вид восходящей
части соединения нитей

Представитель: Aphanizomenon flos-aquae (L.) Ralfs (см. рис. 9.5),
часто вызывающий «цветение» воды в водоемах.

Семейство 4. Сцитонемовые — Scytonemataceae (Kütz.) Elenk. Нити с
влагалищами и ложным ветвлением, одиночные, или образуют сплетения,
нередко собраны в прямостоящие пучки. Вегетативные клетки между собой
относительно сходны, но на концах ветвей нередко расширены. Иногда встре-
чаются апикальные меристемальные зоны. Гетероцисты интеркалярные.

Представители: Scytonema myochrous (Dillw.) Ag. (рис. 9.37), Toly-
pothrix distorta (FI. Dan.) Kütz. (см. рис. 1.5, 9).
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Семейство 5. Ривулариевые — Rivulariaceae (Menegh.) Elenk. Нити
неразветвленные или разветвленные, с влагалищами или без них, одиноч-
ные или образуют разнообразные соединения (в том числе эвколонии с хо-
рошо развитой колониальной слизью). Трихомы в зрелости асимметричны,
гетерополярны, суживаются от основы к верхушке, часто оканчиваются
волоском, состоящим из вакуолизированных клеток. Встречаются интер-
калярные меристемальные зоны. Гетероцисты базальные, реже наряду с
базальньши также интеркалярные.

Представители: Calothrix elenkinii Koss. (см. рис. 1.5, 13—15), Rivu-
laria haematites (D. С.) Ag. (см. рис. 9.32).

9a.4.3. Порядок 3. Стигонемовые — Stigonematales Geitl.

Характеризуются дифференциацией клеток по форме и функциям (гетеро-
цитные индивиды) при наличии настоящего ветвления. Иногда наряду с
настоящим наблюдается также ложное ветвление. Нити с влагалищами, ре-
же без них. Трихомы однорядные или многорядные, с апикальным, реже
интеркалярным ростом, образуют соединения (сплетения, пучки и др.)-
Иногда наблюдается гетероморфизм частей нитей и (или) некоторая тенден-
ция к объемному расположению клеток. Главные нитн обычно стелющиеся,
по ширине, направлению роста и строению трихомов часто заметно отлича-
ются от ветвей. В старых частях нитей клетки нередко пребывают в глео-
капсоидном состоянии. К порядку принадлежат самые сложные в морфоло-
гическом отношении представители синезеленых водорослей. Наиболее из-
вестно семейство Stigonemataceae.

Семейство 1. Стигонемовые — Stigonemataceae (Kirchn.) Geitl. Ветв-
ление боковое1, настоящее. Четкого диморфизма ветвей нет, Волосковид-
ные и укороченные оканчивающиеся терминальной гетероцистой ветви от-
сутствуют.

Представители: Hapalosiphon fontinalis (Ag.) Born. em. | | е п ^
(см. рис. 9.33, 12—19; 9.34), Stigonema minutum (Ag.) Hass. em. ElenK.
(см. рис. 9.35).

96. ОТДЕЛ 2. ПРОКАРИОТИЧЕСКИЕ
(ПЕРВИЧНЫЕ) ЗЕЛЕНЫЕ ВОДОРОСЛИ —
PROCHLOROPHYTA (PROCHLORORHYCOTA) 2

До недавнего времени был известен только один род Prochlorophyta [532] —
прохлорон (Prochloron Lewin [533]), представители которого живут в сим-
биозе с разными видами асцидий (Ascidia — класс хордовых животных из
подтипа оболочников — Tunicata), обитающих в тропических и субтропи-
ческих морских литоральных водах, температура которых не падает ниже
20 С.г Особи прохлорон живут вне клеток животного: обычно на поверх-
ности его колоний и внутри колоний, в общих клоакальных полостях (клоа-
кальных системах) или в материале туники (из которого их можно выда-

1 У представителей некоторых других семейств имеется дихотомиче-
ское и субдихотомическое ветвление.

В последнее время в эвтрофном озере обнаружен представитель вто-
рого рода. Prochlorophyta, внешне напоминающий Oscillatoriaceae и прови-
зорно названный Prochlorothrix hollandica (J. Sieminska - Wiadamosct
botanizke.— 1988.— 30, N 3.— P. 167-168). Найдены также пикопланК"
тонные организмы, возможно относящиеся к отделу Prochlorophyta (Natu-
re.—1988,—334.—Р. 340—343).
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Рис 9.38 Индивиды Pro-
chloron Lewin

вить), спорадически в других местах, придавая животным зеленый цвет.
Вне асцидий особи прохлорон обычно не встречаются. В планктоне не
найдены. В культуре не развиваются или растут плохо.

И н д и в и д ы прохлорон одноклеточные (рис. 9.38), травяно-зеленые,
нередко располагаются группами, но заметной колониальной слизи или
слизистых обверток не имеют. Р а з м н о ж а ю т с я делением, при кото-
ром клеточная перегородка врастает центрипетально. Клетки шаровидные,
после деления полушаровидные, 6—30 мкм в диаметре. Клеточная стенка
многослойная, содержит мурамовую кислоту. Ядер и других клеточных ор-
ганелл, окруженных оболочками, нет. ДНК находится в нуклеоплазма-
тическом районе. Размер генома того же порядка, что и у синезеленых во-
дорослей. Трлакоиды располагаются парами, нередко до 20 вместе. Фико-
билисом и фикобилинов нет. Присутствуют хлорофиллы а и Ь. Есть кароти-
ноиды. Газовые вакуоли не обнаружены. Найдены образования, сходные
с полиэдральными тельцами синезеленых водорослей и бактерий. При изу-
чении с помощью светового микроскопа содержимое клеток кажется гомо-
генным или содержащим центральное тело, внешне напоминающее вакуоль.

Описан пока один вид рода Prochloron — Р. didemni (Lewin) Lewin
(= Synechocystis didemni Lewin [531 ]) — симбионт асцидий рода Didem-
nium (клетки 8—14, редко 20 мкм в диаметре), но вероятно существование
в природе большего числа видов, отличающихся, по-видимому, по размерам
клеток, их ультратонкому строению, содержанию хлорофилла b, a также
по некоторым геносистематическим и экологическим признакам.

Относительно с х о д с т в а прохлорон с другими организмами нет
единого мнения. Первоначально представителей рода Prochloron относили
к «зоохлорелле», затем к синезеленым водорослям (Synechocystis didemni
Lewin [531, 538]), а с 1976 г.— к особому отделу Prochlorophyta Lewin,
установление которого, однако, некоторым авторам кажется преждевре-
менным, что связано с различием во взглядах на принципы выделения отде-
лов водорослей. Прокариотические зеленые водоросли несут черты разных
групп организмов Прокариотическое строение клетки роднит их с бак-
териями. Тот же признак и способность к выделению кислорода в процессе
фотосинтеза (оксигенный фотосинтез) сближает с синезелеными водоросля-
ми. Наличие хлорофилла b при отсутствии фикобилинов — с зелеными эука-
риотическими водорослями и высшими растениями. Решение вопроса о са-
мостоятельности отдела Prochlorophyta зависит от того, каким признакам
будет придан больший таксономический вес.

Промежуточные черты в строении и физиолого-биохимических особен-
ностях клеток прокариотических зеленых водорослей уже дали основание
Для выдвижения разных, нередко альтернативных, филогенетических ги-
потез, касающихся происхождения и вероятностных путей дальнейшей
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эволюции Prochlorophyta. Допускают, например, что они могли произойти
от синезеленых водорослей в результате потери фикобилинов и приобретения
хлорофилла Ь. Другие исследователи считают, что историческое становление
Prochlorophyta шло параллельно со становлением отдела Cyanophyta, и
выводят прокариотические зеленые водоросли из каких-то фотосинтезирую-
щих бактерий. Одни авторы рассматривают прокариотические зеленые.во-
доросли как промежуточное звено на пути развития эукариотических во-
дорослей из синезеленых. Другие (исходя из положений теории симбиоге-
неза) считают древних Prochlorophyta вероятными предками хлоропластов
высших растений, которые могли возникнуть в результате внедрения про-
кариотических зеленых водорослей в клетки неспособного к фотосинтезу
хозяина. Не исключено, что среди докембрийских ископаемых остатков,
отнесенных к Cyanophyta, содержатся и остатки прокариотических зеленых
водорослей. Так или иначе, но Prochlorophyta наиболее интересны именно
с позиций решения проблемы эволюционного происхождения эукариоти-
ческой растительной клетки. Вероятно, в связи с этим число публикаций,
посвященных роду Prochloron, все возрастает [255, 534—537, 625 и др.].



ЭУКАРИОТИЧЕСКИЕ ВОДОРОСЛИ

10. ОТДЕЛ 1. ЭВГЛЕНОВЫЕ ВОДОРОСЛИ —
EUGLENOPHYTA

Эвгленовые водоросли представляют собой высокоорганизованную свое-
образную группу низших растений, стоящую на границе растительного и
животного мира и поэтому названную еще в XIX ст. порубежниками. От-
дел объединяет свыше 900 видов микроскопических одноклеточных, пре-
имущественно жгутиковых, эукаритических водорослей зеленого, редко
красного цвета. Имеется много бесцветных форм. Представители этого от-
дела характеризуются следующими признаками.

1. Одноклеточные организмы с монадным типом структуры, имеющие
один или несколько жгутиков, за исключением небольшой группы безжгу-
тиковых эвгленовых, а также форм, ведущих преимущественно неподвиж-
ный образ жизни и образующих колонии.

2. Клетки лишены целлюлозных оболочек. Под плазмалеммой располо-
жен плотный, эластичный, белковой природы слой протопласта, называе-
мый пелликулой, от плотности которой зависит постоянство формы клеток..
Виды с тонкой и гибкой пелликулой не имеют постоянной формы, им свой-
ственна метаболия, т. е. изменчивость формы тела. Под пелликулой у мно-
гих эвгленовых в наружных слоях протоплазмы имеются слизеносные тель-
ца. У представителей родов Trachelomonas Ehr., Strombomonas Defl. кроме
пелликулы, вокруг клетки образуется твердый минеральный домик, со-
стоящий из солей железа и марганца.

3. На переднем конце клетки имеется мешковидное углубление назы-
ваемое глоткой, в расширенную часть которой — резервуар — изливается
содержимое сократительных вакуолей.

4. Форма клеток довольно разнообразна, но наиболее распространен-
ной считается веретеновидная или, как ее часто называют, эвгленообразная.

5. Основным запасным веществом является особый тип полисахарида —
парамилон — который концентрируется вокруг пиреноида или образуется
непосредственно в протоплазме.

6. Стигма, или глазок, расположена на переднем конце клетки вблизи
жгутикового аппарата, образуется вне хлоропласта и состоит из разных
по величине глобул, расположенных рядами по 3—5 в каждом; глобулы
обособлены друг от друга тонкой мембраной.

7. Ядро крупное, хромосомного типа, окружено двойной мембраной, с
порами. Нуклеоплазма содержит хроматин и одно или несколько ядрышек.
Они фельген-отрицательны и содержат РНК.

8. Митоз особого типа — звгленомитоз.
9. Каждый хлоропласт имеет трехслойную мембрану, ламеллярная си-

стема группируется в пачки, по 3 плотно прилегающих диска в каждой

Ю. Типы питания: автотрофное, мезотрофное, гетеротрофное, что обус-
ловливает наличие значительного числа бесцветных форм.

П. Размножение путем продольного деления. Цитокинез осуществля-
ется перетяжкой при участии плазмаллемы и относится к самому просто-
«У типу.
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Рис, 10.1. Структура пелликулы эвгленовых водорослей:
1 — спиральные штрихи; 2 — продольные штрихи; 3 — ребра с поперечными по-
лосами'между ними; 4 — ряды бородавочек; 5—7 — скульптура Euglena spirogyra
Е.ПГ. var. fusca Klebs (6 — простые бугорки, продольный срез; 7 — сложные бу-
горки, вид сверху (я) и сбоку (б)); 8— строение штрихов Pnacus curvicauda Svvir.
(в — вид сверху, б — в проекции)
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12. Преимущественно пресноводные формы, довольно широко распро-
страненные особенно в водоемах замедленного стока

И н д и в и д ы эвгленовых водорослей имеют разнообразную форму
тела: шаровидную, эллипсоидную, яйцевидную, веретеновидную, ланце-
товидную, игловидную, цилиндрическую, трапециевидную, ромбическую,
фляжковидную, мешковидную и т. д. Многие клетки скручены или серпо-
видно изогнутые, иногда с разными выростами (килями, гребнями, ребрами).
На поперечном срезе клетки округлые, четырехугольные, 3—4—6-килевые,
нередко в той или иной степени уплощенные. Для большинства клеток
характерна билатеральная симметрия. Жгутиковое отверстие находится
или точно посередине переднего конца или сдвинуто в сторону от продоль-
ной оси, Поэтому та сторона, на которой находится жгутиковое отверстие,
называется брюшной, противоположная ей — спинной.

Размеры к л е т о к сильно варьируют у видов разных родов. Среди
бесцветных эвгленовых наиболее крупными размерами отличаются, виды
родов Cyclidiopsis Korsch., Peranema Duj., Heteronema Duj. em. Stein,
наиболее мелкие клетки наблюдаются у родов Petalompnas Stein, Notoso-
lenus Stokes em. Skuja, Scytomonas Stein, Entosiphon Stein, Urceolus
Mereschk., Rhabdomonas Fres., Astasia Ehr. em. Dui. [15, 16, 39, 258,
259, 277].

Пелликула обычно штриховатая, толщиной до 70 нм. Штриховка бывает
самая разнообразная — от мелких точек до ребер (рис. 10.1). Штрихи вмес-
те с пелликулой выполняют защитную и опорную функции. Наклон штри-
хов отражает направление и степень скрученности клеток. Этот признак
некоторые авторы используют в качестве таксономического.

Под пелликулой у многих видов в наружных слоях протоплазмы рас-
полагаются слизеносные тельца — мелкие, наполненные слизью вакуоли,
открывающиеся наружу порами в области штрихов. По форме они шаровид-
ные, веретеновидные, иногда палочковидные, легко обнаруживаются с по-
мощью прижизненной окраски (нейтральным красным, крезил-блау).

У некоторых бесцветных форм эвгленовых в субпелликулярном слое
обнаружены трихоцисты. (своеобразные стрекательные структуры). Они
бывают трубчатые, веретеновидные или напоминающие по форме песочные
часы. Сведений о механизме выстреливания трихоцист в литературе нет.

Образование минеральны-х домиков, характерных для родов Trache-
lomonas, Strombomonas и Ascoglena Stein, связано с размножением монад.
Их формирование начинается вскоре после выхода монады из отверстия ста-
рого домика. Выскользнувшая монада, вначале вытянутая в длину, неко-
торое время свободно плавает, затем округляется и выделяет вокруг себя
нежную бесцветную оболочку, которая постепенно утолщается, буреет и
приобретает соответствующую орнаментацию. Домики бывают самой раз-
нообразной формы. Как правило, они имеют радиальную симметрию, на
поперечном срезе округлые, иногда сжатые. Жгутиковое отверстие пред-
ставляет собой крупную пору, снабженную валикообразным утолщением
или выростами в форме зубцов или сплошной трубки, называемой горлыш-
ком, или воротничком (рис. 10.2). Наличие или отсутствие воротничка, его
форма, величина, изогнутость имеет таксономическое значение. Домики ред-
ко бывают гладкие. Обычно они в той или иной мере орнаментированы.

Количество и длина жгутиков у представителей разных родов эвглено-
вых сильно варьируют. Виды рода Eutreptia имеют 2 почти одинаковых по
длине жгутика, родов Eutreptiella Da Cunha и Distigma Ehr.— 2 неравных
жгутика, из которых один длинный (основной) и второй короткий (допол-
нительный). У родов Euglena, Phacus, Trachelomonas, Lepocinclis и других
короткий жгутик более тонкий [525], не выходит из глотки и соединяется с
Длинным жгутиком на уровне стигмы. Наружная часть длинного жгутика
часто сбрасывается. Жгутик покрыт очень тонкими и длинными волосками —
мастигонемой — разной длины (рис. 10.3). Есть виды вообще не образую-
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Рис. 10.2. Структура домиков эвгленовых водорослей:
I—4 — стенки домиков в поперечном разрезе (/, 2 — с точечными утолщениями и
мелкими углублениями, 3 — со скробикулированной поверхностью, 4 — со сквоз-
ными порами); 6—7 — поверхность домиков (5 — морщинистая; 6 — полосатая,
7 — сетчатая)

Рис. 10.3. Дистальный конец жгутика Euglena spirogyra Ehr, с мастиго-
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щие жгутик (безжгутиковые эвглены). Подробно строение жгутиков и дру-
гих ррганелл клетки изложено в разделе 1.2.2. Следует указать, что кореш-
ковая система жгутиков эвгленовых водорослей отличается однородностью,
поскольку представлена тремя микротрубочковыми корешками, отходящи-
ми от двух параллельно расположенных кинетосом. Они выстилают стен-
ки жгутикового резервуара и направлены в переднюю часть клетки. Кореш-
ки, идущие в глубь клетки или к ядру, у эвгленовых не обнаружены.

Особенностью митоза является то, что при делении ядра ядрышко де-
лится как отдельная структура, ядерная оболочка при этом сохраняет-
ся. Ядрышко хорошо красится гематоксилином, но не дает реакции по
Фельгену.

Аппарат Гольдоюи у эвгленовых состоит из плоских цистерн, плотно
прилегающих друг к другу, расположенных группами. На одном или обоих
концах цистерн имеются отростки в виде пузырьков (рис. 10.4) [439, 593,
605]. Обычно он расположен в непосредственной близости от глотки. Его
функции связаны с секреторной деятельностью клетки.

Митохондрии сравнительно крупные, часто овальной формы, размеры
их колеблются в широком диапазоне (рис. 10.5). Их число варьирует в за-
висимости от возраста клетки и ее функционального состояния. Располага-
ются они обычно по периферии клетки. Эти органеллы окружены двойной
мембраной: наружная гладкая, сплошная, внутренняя образует выросты
или кристы, обращенные в гомогенный матрикс. Кристы обычно пластин-
чатые и расположены перпендикулярно продольной оси митохондрий.

Эндоплс^матжеский ретикулюм представляет собой систему каналь-
цев, которые местами расширяются, образуя цистерны или пузырьки,
окруженные мембранами (гладкой и шероховатой), несущей рибосомы. Он
принимает участие в перемещении и распределении различных веществ в
клетке.

Микротрубочки представляют собой очень динамичные клеточные
структуры, то появляющиеся, то исчезающие, перемещающиеся, увеличи-
вающиеся или уменьшающиеся в числе. Чаще всего они сосредоточены на
периферии клетки, вокруг стигмы [688], в области глотки, у основания
жгутиков [524, 609, 640].

Зеленая окраска хлоропласта обусловлена присутствием хлорофил-
лов а и Ь, Снаружи хлоропласт окружен каналом эндоплазматического
ретикулюма. По форме хлоропласты эвгленовых довольно разнообразны
(рис. 10.6): дисковидные, чечевицеобразные, пластинчатые, лентовидные,
звездчатые, лопастно-рассеченные [15, 16, 39]. Число их колеблется от 1—2
до многих. Некоторые виды рода Euglena (E. sanguinea Ehr., E. haematodes
(Ehr.) Lemm.) вырабатывают большое количество внепластидного пигмен-
та красного цвета, не принимающего участия в фотосинтезе и являющегося,
видимо, лишь ширмой, изменяющей интенсивность и качество света, па-
дающего на хлоропласты.

В хлоропластах у большинства эвгленовых обнаружены более плотные
образования — пиреноиды, в которых помимо ферментов обнаружены следы
ДНК, РНК и даже хлорофилла. Пиреноиды обычно окружены сильно пре-
ломляющей свет обкладкой, в образовании которой принимает участие па-
рамилон. Он окружает пиреноид в виде двух скорлупок, отчего такие пире-
ноиды получили название двускорлупчатых. Иногда встречаются односкор-
лупчатые пиреноиды. Изредка пиреноиды не имеют обкладки и в таком слу-
чае называются голыми. Имеются еще внутренние пиреноиды (см. рис. 10.6).
Они сильно выступают со стороны хлоропласта, обращенной внутрь клет-
ки, а парамилон на них откладывается в виде узких колпачков или напер-
стков.

Полисахарид парамилон откладывается в клетке в виде зерен различ-
ной формы и величины. Он состоит из остатков глюкозы, соединенных р-1,3-
связыо [377,440, 442, 515]. При гидролизе парамилона образуется глюкоза.
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Рис. 10.4, Аппарат Гольджи Euglena spirogyra Ehr.

Рис. 10.5. Митохондрии Euglena spirogyra Ehr. в поперечном разрезе:
а — хлоропласт, б — фосфолипидный пузырек
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Рис. 10.6. Хлоропласта эвглеыовых водорослей
1,2 — дисковидные; S — чечевицеобразные; 4—7 — с голыми пиренои-
дами; 8—10 — с двускорлупчатымн пиреноидами; 11 — 16 — лопастно-
рассеченные с двускорлупчатыми пиреноидами; 17, 18 — с внутрен-
ними пиреноидами (17 — вид сверху, IH — чечевицеобразный пире-
ноид с цилиндрическим (а) и сферическим (б) выступами)
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С иодом он не дает цветной реакции. Зерна его разбухают при действии
слабого раствора гидроксида калия и других щелочей.

Парамилон образуется на наружной стороне пиреноида в виде вогну-
тых скорлупок. Если хлоропласта лишены пиреноидов, парамилон откла-
дывается в протоплазме. Непосредственно в протоплазме образуется парами-
лон и у бесцветных форм. Число зерен парамилона и их размеры в клетках
эвгленовых может быть разным. Они бывают мелкими и многочислен-
ными, или крупными от одного до нескольких (крупные зерна парамилона
М. Шадефо [370] назвал парамилиями). Мелкие зерна разбросаны в прото-
плазме беспорядочно, положение парамилий строго локализовано. У одних
видов они лежат посередине клетки, вдоль ее продольной оси, у других рас-
положены по периферии. Считают, что парамилон, кроме энергетической
функции, имеет определенное отношение к передвижению клеток.

Стигма присутствует у всех зеленых и отчасти у бесцветных эвглено-
вых. Она представляет собой густое скопление оранжево-красных липид-
ных капелек, расположенных в одной плоскости [439, 701]. У эвгленовых
стигма расположена на переднем конце клетки, вне хлоропласта, прилегая к
спинной стороне глотки, обычно в месте перехода ее в глоточный канал
(рис. 10.7). Ультраструктура стигмы и ее функции описаны во многих пуб-
ликациях [397, 398, 506, 525, 688, 690, 692], а также в разделах 1.2.2 и
1.3.1. В состав стигмы входит до нескольких десятков разных по размеру
пигментных глобул, которые располагаются рядами по 3—5 в каждом и
обособляются друг от друга тонкой мембраной (см. рис. 10.7). Стигма та-
кой организации свойственна только эвгленовым водорослям. В стигме об-
наружены флавины, липиды, каротиноиды, ß-каротин, эхиненон, крипток-
сантин и др. [344, 457, 479, 568, 569, 689].

Фоторецептор, или парафлагеллярное тело [489] — особая светочувст-
вительная органелла, напоминающая висячую слезу или пластинку с вы-
ростами и расположенная на жгутике на уровне стигмы (рис. 10.8). При сбра-
сывании наружной части жгутика фоторецептор остается. Обычно он
наблюдается у тех эвгленид, которые имеют стигму. По своим функциям фо-
торецептор тесно связан со стигмой и жгутиками и играет определенную
роль в движении эвгленовых.

На переднем конце клетки находится постоянная полость — глотка,
с выводным отверстием наружу (см. рис. 10.8). Ее расширенная часть —
резервуар, или главная (сборная) вакуоль, переходит в узкий выводной ка-
нал — глоточный канал. Та часть протоплазмы, которая прилегает к брюш-
ной стороне резервуара, отличается зернистостью и способностью образо-
вывать вакуоли. Первоначально возникают мелкие многочисленные вакуо-
ли, которые затем последовательно сливаются в одну (иногда в две и больше)
вакуоль, содержимое которой поступает в полость резервуара. В старых
клетках нередко наблюдается одна крупная центральная вакуоль.

Р а з м н о ж е н и е эвгленовых происходит путем деления надвое в
подвижном или пальмеллевидном состоянии. Перед делением клетки обыч-
но становятся неподвижными, сбрасывая наружную часть жгутика, и час-
то выделяют вокруг себя слой слизи. Разделению клетки предшествует де-
ление ядра, образование нового жгутикового аппарата, деление хлороплас-
тов, пиреноидов, стигмы. Деление подвижных особей происходит всегда
продольно от переднего конца клетки, за исключением представителей рода
Colacium Ehr., ведущих прикрепленный образ жизни, у которых этот про-
цесс начинается со свободного морфологически заднего конца тела. У неко-
торых видов рода Trachelomonas плоскость деления монады часто не сов-
падает с продольной осью домика, а у видов рода Phacus деление клеток про-
исходит в плоскости, параллельной сжатию. Поведение ядра при делении
клеток у многих видов изучал Г. Лидейл [522, 526].

Имеются указания о наличии полового процесса у эвгленовых. Описан
гологамный половой процесс у одного из представителей рода Scytomonas
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Рис. 10.7. Расположение стигмы в клетке эвгленовой водоросли (1) и ее
строение (2):
cm — стигма; пт — парабазальное тело; ХД — хлоропласт; пг — пигментные гло-

Рис. 10.8. Строение глотки эвгленовых водорослей:
1~ вакуоль перед опорожнением в полость резервуара (жг — жгутик, фр — фо-
торецептор, cm — стигма, 6т — базальные тела, р — резервуар); 2 — вакуоли
перед слиянием
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( = Copromonas) — S. subtilis Dobell [390] и у Euglena sp. Аутогамный по-
ловой процесс и последующий мейоз описан у Phacus pyrum (Ehr.) Stein
[516, 5231. Однако эти сведения явно недостаточны для того, чтобы считать
данные, приведенные в упомянутых выше работах вполне достоверными.
Пока что можно утверждать, что половой процесс, известный у эвгленовых,
не является характерной чертой их цикла развития.

Ц и к л р а з в и т и я у эвгленовых водорослей имеет две основные
формы. Большинство представителей обычно вегетирует в двух состояни-
ях — подвижном и временно неподвижном, пальмеллевидном. В состоянии
пальмеллы клетки округлой формы лишены жгутиков, но стигма при этом
сохраняется. Покоящиеся стадии у таких эвгленовых представлены
округлыми клетками с толстой, иногда слоистой оболочкой, из которой при
благоприятных условиях возникает одна вегетативная клетка. У других
эвгленовых, особенно у всех неметаболичных видов имеется лишь подвиж-
ная стадия. В состоянии покоя они сохраняют форму вегетативных клеток,
хотя часто сбрасывают жгутик, утолщают оболочки и переполняются пара-
ми лоном.

В цикле развития некоторых представителей рода Colacium наблюда-
ется сезонная смена морфологических форм развития — цикломорфоз. Так,
С. libellae Ros. et Wil. в весенне-осенний период представлен свободно
живущими одноклеточными жгутиковыми или колониями из нескольких кле-
ток, сидящих на стебельке. С наступлением зимы клетки С. Hbellae прони-
кают в прямую кишку личинок некоторых стрекоз и существуют там в паль-
меллевидном состоянии в виде скоплений неподвижных клеток, окружен-
ных слоем слизи. Весной когда личинки поднимаются в верхние теплые
слои воды, клетки С. libellae выходят наружу и начинают самостоятельно
вегегировать.

П р о и с х о ж д е н и е эвгленовых и их ф и л о г е н е т и ч е с к и е
с в я з и трактуются по-разному. Еще со времен Ф. Штейна высказывалось
предположение о возможности общего происхождения эвгленовых и зеле-
ных водорослей. В качестве основного доказательства родства этих групп
организмов принимали наличие пигментации (хлорофилловой Ь). На этом
основании эти две группы водорослей связывают и даже объединяют в один
отдел зеленых водорослей [32, 375, 509].

Некоторые ученые, основываясь-на таких признаках, как отсутствие
полового процесса, наличие большого числа гетеротрофных форм, отложе-
ние запасных продуктов вне пластид и наличие глотки, относят эвгленовые
водоросли вместе с Cryptophycineae, Dinophycineae и Raphidophycineae
к отделу Chromophycophyta [370, 371]. Существуют представления о род-
ственных связях эвгленовых с рафидофитовыми [65, 257, 529, 6261. Однако
эта точка зрения имеет много противников (А. Пашер, Ф. Фрич, Г. Прескот,
А. Холланд, X. Скуя, Б. Фотт, Я. Миньо, Д. К. Зеров).

По нашему мнению наличие ряда специфических признаков у эвгле-
новых не позволяет тесно связывать или объединять их с другими отделами
водорослей. Так, от зеленых водорослей эвгленовые резко отличаются про-
теинсодержащей пелликулой, наличием глотки, слизистых телец, внеплас-
тидного запасного продукта парамилона, составом каротиноидов, особен-
ностями строения и митотического деления' ядра, уникальным строением
стигмы, особой структурой хлоропласта. С криптофитовыми водорос-
лями эвгленовые действительно близки по некоторым признакам, но и рез-
ко отличаются от них составом пигментов и химической природой запасных
продуктов, строением стигмы, хлоропластов, организацией клеточного по-
крова [39]. О нецелесообразности объединения эвглеповых с динофитовыми
свидетельствуют различия в пигментном составе, отличия в строении ядер-
ного аппарата, а также наличие у динофитовых особого типа вакуолей (пу-
зуд), стигмы, клеточного покрова в виде теки, сложно организованных стре-
кательных структур,
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Что касается объединения эвгленовых с рафидофитовыми, то правиль-
нее было бы рассматривать рафидофитовые как небольшую самостоятельную
филу [8, 17, 120, 595]. Сравнительное изучение ультраструктуры клеток эв-
гленовых и рафидофитовых убедительно показало, что рафидофитовые име-
ют ряд своеобразных признаков, не позволяющих объединять их в один
отдел с эвгленовыми [553]. Это в первую очередь касается строения ядерного
и вакуолярного аппаратов, структуры клеточного покрова, состава пигмен-
тов и продуктов ассимиляции.

Современные эвгленовые, хотя и представлены одноклеточными форма-
ми, являются довольно высокоорганизованными и сложными организма-
ми по сравнению с теми древними примитивными формами, от которых они
ведут свое происхождение. Предполагают1, что гипотетическими предками
эвгленовых были сильно метаболичные эвгленообразные гетеротрофы, эво-
люция которых шла в двух основных направлениях [12, 15]. Одно из них
вследствие дальнейшего развития и усовершенствования организации кле-
ток в результате симбиогенного приобретения хлоропластов привело к ста-
новлению современных представителей (фототрофных и сапрофитных)
порядка Euglenales. Вторая линия развивалась по пути специализации при-
митивных гетеротрофов, связанному с реорганизацией воспринимающего
аппарата, что привело к возникновению первичных голозойных форм с
узкоспециализированным типом питания, из которых образовались высо-
коорганизованные современные представители порядка Peranematales.

В основу современной с и с т е м а т и к и эвгленовых положены сле-
дующие основные критерии: тип питания, число жгутиков, степень морфо-
логической дифференциации тела, наличие или отсутствие палочковой ор-
ганеллы, степень метаболии. На основании этих признаков в отделе Eug-
lenophyta выделен один класс Euglenophyceae, содержащий три порядка
Euglenales, Peranematales, Euglenomorphales [8, 16, 39].

Р о л ь в п р и р о д е эвгленовых водорослей определяется их до-
вольно широким распространением. Они встречаются в самых разнообраз-
ных местообитаниях — от небольших водоемов с различной степенью за-
грязнения до крупных рек и водохранилищ. Эвгленовые — обитатели пре-
имущественно пресных вод. Большинство из них развивается в поверхност-
ных или придонных слоях воды. Некоторые виды приспособились к полза-
нию по дну. Среди эвгленовых встречаются и такие, которые образуют на
поверхности воды нейстонные пленки зеленого, желто-зеленого, бурого,
кирпично-красного цвета [18]. Некоторые бесцветные формы обнаружены в
почвах на глубине 8—25 см в довольно значительном количестве (почти
100 штук в 1 г почвы). Некоторые виды (род Colacium) ведут прикрепленный
образ жизни на различных зоопланктерах. Среди эвгленовых обнаружены и
паразитические формы, живущие в кишечниках олигохет, нематод, копепод,
амфибий, на жабрах рыб. Эвгленовые нередко поражаются различными па-
разитами (Sphaerita, Pseudosphaerita, Polyphagus).

Эти водоросли интенсивно развиваются в водоемах замедленного стока
с умеренной минерализацией (100—700 мг/л) и повышенным содержанием
органических веществ и биогенных элементов [6, 9—11, 13, 14, 18, 38]. Они
могут развиваться в условиях значительных колебаний температурного ре-
жима (0—27 °С) и pH среды (3,0—8,9), однако максимум вегетации обычно
наблюдается при температуре воды 20—27 "С, pH 6,0—7,0. При уменьше-
нии уровня воды в пересыхающих в летний период эфемерных водоемах
обеднение видового состава эвгленовых происходит в первую очередь за
счет бесцветных форм. Установлено, что значительное число фототрофных
эвгленовых отличается широкой экологической амплитудой и повсемест-
ным р а с п р о с т р а н е н и е м .

Х о з я й с т в е н н о е з н а ч е н и е эвгленовых определяется спо-
собностью некоторых из них к миксотрофному питанию, что обеспечивает
их участие в самоочищении пресных вод н в доочистке сточных вод различ-
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ных предприятий. Изучение этих организмов интересно в теоретическом и
практическом отношении. Их используют как удобный модельный объект
при разработке вопросов физиологии, биохимии, генетики и цитологии клет-
ки, а также при решении некоторых общебиологических проблем. Ряд видов
используется как биологические индикаторы загрязнения водоемов быто-
выми органическими веществами в системе экологического мониторинга.
Отдельных представителей эвгленовых применяют в медицинской практике
как модельные объекты для выяснения действия различных антибиотиков,
гербицидов, гибберелинов, для количественного определения в среде ви-
тамина Вп и т. д. Довольно заметно участие эвгленовых водорослей в фор-
мировании пищевых звеньев в водоемах. В общем, в настоящее время эвгле-
новые изучаются как существенный компонент альгоценозов. Исследование
химического состава эвгленовых показало довольно высокое содержание
в них белков, витаминов и других биологически активных веществ, что не-
безынтересно с точки зрения их изучения и использования в практике на-
родного хозяйства.

10.1. Класс 1. Эвгленовые — Euglenophyceae

10.1.1. Порядок 1. Эвгленовые — Euglenales

Организмы с хлоропластами или без них, питающиеся фотоавтотрофно,
миксотрофно или сапрофитно. Некоторые являются паразитами или сим-
бионтами животных. Голозойно питаются только представители рода
Euglenopsis Klebs. Клетки разнообразной формы, метаболичные или неме-
таболичные, некоторые представители живут в домиках. Стигма имеется
или отсутствует, наружный жгутик 1 или 2. П р о д у к т а с с и м и л я -
ц и и — парамилон в виде мелких или крупных (парамилий) зерен.

Плавают с помощью жгутиков, подвижных на всем протяжении, реже
ползают, благодаря метаболическим изгибам тела. Некоторые виды веге-
тируют в неподвижном пальмеллевидном состоянии и образуют покоящие-
ся стадии, а некоторые ведут прикрепленный образ жизни, образуя времен-
ную жгутиковую стадию.

Порядок Euglenales насчитывает 44 рода и более 900 видов, распростра-
нение которых связано главным образом с пресными водами. К порядку
относятся 3 семейства: Eutreptiaceae, Euglenaceae и Menoidiaceae. Семей-
ство Eutreptiaceae включает роды: Eutreptia Perty, Eutreptiella Da Cunna,
Distigma Ehr,, Distigmopsis Holl. Семейство Euglenaceae включает роды:
Trachelomonas Ehr., Strombomonas Defl., Euglena Ehr., Lepocinclis Репу,
PhacusDuj., Cryptoglena Ehr., Ascoglena Stein, Colacium Fhr., Khawkinea
Jahn et McKibben, Astasia Ehr. em. Duj., Cyclidiopsis Korsch., Euglenopsis
Klebs. К семейству Menoidiaceae относятся 3 рода: Gyropaigne Skuja, Rna-
bdomonas Fres., Menoidium Perty (рис. 10.9).

ЮЛ. 2. Порядок 2. Перанемовые — Peranematales

Бесцветные организмы, лишенные хлоропластов и питающиеся преимущест-
венно голозойно. Клетки разнообразной формы, билатеральные или асиммет-
ричные, на поперечном срезе более или менее сжатые, метаболичные или
неметаболичные. Пелликула нередко с ребрами или килями. Строение глот-
ки и вакуоли как у порядка Euglenales. Около глотки у ряда видов рас-
положено вспомогательное образование для заглатывания пищи — пало^
ковая органелла. Стигма отсутствует. П р о д у к т а с с и м и л я ц и и
парамилон, масло. Жгутиков 2, отличающихся длиной, толщиной и направ-
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Рис. 10.9. Эвгленовые водоросли:
I ~~ Eutreptla lanovll Steuer; 2 — Trachelomonas armata (Ehr.) Stein var. armata!
» ~ c l r o T 0 W l s treubii (Wolosz.) Deü. var treubii; 4 — Euglena genicolata Duj-

(Ehr l Д " . lar- Seniculata: 5 - Lepocinclis globula Perty; 6 - Phacus longlcauda
ou!!, ' „ u J - ; 7 ~ Phacus monilatus Stokes var. monllatus; 8 — Peranema deflexum
и п а ' . Cyclidiopsis acus Korsch.; 10 — Gyropaigne intermedia Assaul (а — вид
паГ| г?ейщ0 К?" sk~ в и д с в в Р х У ) : и ~ Astasia skadowskii Korsch.; 12 - Petalomo-
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лением при движении клетки. Преимущественно ползающие или скользя-
щие по субстрату, реже плавающие виды.

Известно 13 родов, более 170 видов, обитающих в пресных, редко в
солоноватых водах, богатых органическими веществами; некоторые пред-
почитают торфянистые, со стоячей водой, богатые растительными остатка-
ми водоемы.

Порядок включает 2 семейства: Peranemataceae и Petalomonadaceae.
К первому семейству относятся роды: Peranema Duj., Heteronema Duj.,
Dinematomonas Silva, Jenningsia Schaeffer, Urceolus Mereschk., Aniso-
nema Duj., Entosophon Stein. Ко второму семейству относятся роды: Ре-
talomonas Stein, Sphenomonas Stein, Tropidoscyphus Stein, Marsupiogaster
Schew, Notosolenus Stokes, Scytomonas Stein, (см. рис. 10.9).

10.1.3. Порядок 3. Эвгленоморфовые — Euglenomorphales

Паразиты, живущие в кишечниках олигохет, нематод, копепод, плоских
червей, амфибий, на жабрах рыб. Клетки разнообразной формы, большая
часть их живет внутри тела хозяина в безжгутиковом состоянии. Жгутики
в числе 1—7 появляются только после высвобождения паразита из тела хо-
зяина.

Порядок включает 1 одноименное семейство и свыше 100 видов паразит-
ных эвгленовых. Наиболее известны виды родов Euglenamorpha Wen.,
Hegneria Brumpt et Lav., паразитные формы рода Astasia Ehr. em. Duj.
и др. (см. рис. 10.9).

И. ОТДЕЛ 2. ДИНОФИТОВЫЕ ВОДОРОСЛИ —
DINOPHYTA (DINOPHYCEAE, PYRRHOPHYTA,
PYRRHOPHYCOPHYTA, PERIDINEAE)

Динофитовые — преимущественно одноклеточные с монадным типом струк-
туры, но некоторые из них имеют амебоидную, пальмеллоидную, коккоид-
ную или нитчатую структуру. В настоящее время известно около 300 видов,
обитающих в пресных и морских водах. Клетки обычно окрашены в темно-
бурый, красный, иногда в желтый или желто-зеленый цвет, имеются также
бесцветные формы.

И н д и в и д ы характеризуются разнообразной формой тела, среди
которой преобладает шаровидная, эллипсоидная, яйцевидная, реже оо-
ратнояйцевидная, грушевидная, обратногрушевидная, некоторые виды
имеют форму тела в виде полумесяца или пирамиды. Жгутиковые организ-
мы и стадии отличаются дорсивентральным телом, с бороздками или оез
них (рис. 11.1). Тело обычно уплощенное, в поперечном сечении эллипсоид-
ное или в виде пластинки. Изредка встречаются виды с неуплощенным ок-
руглым телом.

Размеры тела динофитовых колеблются в пределах от 6 (Atelodinium
microsporum) до 1500 мкм (Noctiluca miliaris Cienk.). Среди пресноводных
представителей наибольших размеров достигают виды рода Ceratium
Schrank — д о 450 мкм. Максимальных размеров в пределах каждого
вида достигают клетки перед делением или образованием цист.

Клеточный покров у наиболее примитивных форм представлен глад-
ким тонким и нежным перипластом (шаровидные формы). Преимуществен-
ное большинство динофитовых покрыты текой, часто образующей панцирь
(рис. 11.2; 11.3), Он состоит из трех основных частей: верхней — эпивальвы,
нижней — гшгоаальвы и средней — пояска, соединяющего обе части в сплош-
ной панцирь. Эпивальва и гиповадьва состоят из пластинок й щитков, со-
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Рис. 11.1. Форма тела динофитовых водорослей:
f tr7 Н"аРовидная (Stylodinlum sphaera Pasch.); 2 — эллипсоидная (Glenodinium
яйно L e n " n - K 3 — яйцевидная (Gymnodlnlum oeruglnosum Stein): 4 — обратно-
К1дк?\ид2яя ( G i f"^»™ (Ehr.) Stein): S - тетраэдрнчеекая ( Tetradini um Javanicum
IMBDSJ; ff _ в виде полумесяца (Cystodinium stefnti Klebs)
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Рис. 11.2. Строение панциря
1-4 - Peridinfum charkowiensls Matv. (/ - со спинной стороны, 2 - с б Р | ° ш н 0 '
3, 4 — вид сверху); б — P. acicullferum Lemrn.; 6 — Р inconsplcuum Lemm.

единенных в определенном порядке швами. Верхушка эпивалызы у н е к°™'
рых видов оканчивается апексом, нижний конец гиповальвы назывш
антапгксом. Некоторые пластинки гиповальвы иногда имеют постоянн
число шипов (Peridiniumaciculiferum Lemm.; см. рис. 11.2). Внешняя и
верхность пластинок гладкая или чаще имеет ноздреватую, m T P H X ? B ^ v

y

n a !
точечную скульптуру. Пластинки панциря имеют различную конфигун
цию в виде неправильных многоугольников, ромбов, квадратов, T P e " r ™ e
ников, трапеций и т. д. Число и размещение пластинок, а также налич
шипов относятся к числу важных систематических признаков.

Швы, соединяющие пластинки панциря, бывают узкие, более или ме
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Рис. 11.3. Строение теки у
представителей родов Gymno-
dinium Stein (У) и Glenodi-
nium Ehr. (2) (по данным
электронной микроскопии)

широкие, плоские или выпуклые, гладкие или штриховатые. Они представ-
ляют собой зону роста панциря, за счет их разрастания увеличивается дли-
на и ширина самого панциря. Молодые клетки имеют простые, узкие швы,
старые — широкие и обычно поперечно-штриховатые. На панцире многих
видов имеются две бороздки — поперечная и продольная. Поперечная
бороздка разделяет панцирь на верхнюю (эпивальву) и нижнюю (гиповальву)
части и проходит обычно по экватору, редко она смещена к переднему кон-
цу, как у видов рода Amphidinium Clap, et Lachm., или к нижнему, как у
видов рода Katodinium (Conr.) Fott. Бороздка полностью опоясывает дор-
сальную^ сторону панциря, соединяясь или не соединяясь концами на вен-
тральной стороне. Поэтому различают кольцевую и спирально завитую
поперечную бороздку. Иногда она опоясывает только половину панциря,
тогда как вторая часть остается сплошной, не разделенной на верхнюю и
нижнюю половины (виды рода Hemidinium Stein). На свободных высту-
пающих краях поперечной бороздки иногда наблюдаются крыловидные
поперечно исчерченные перепонки. Продольная бороздка расположена на
вентральной стороне панциря, проходит только по гиповальве, редко пе-
реходит и на эпивальву, а у видов рода Gonyaulax Dies, доходит до апекса,
переходя даже на дорсальную сторону. Левый край продольной бороздки
иногда оттянут в крыловидный вырост или оканчивается выступающим на
панцире зубцом или шипом.

Монадные динофитовые имеют два неравных по величине оюгутика —
поперечный и продольный. Поперечный жгутик имеет вид волнистой ленты,
выходит из верхней жгутиковой поры и опоясывает клетку влево. Этот жгу-
тик расположен в поперечной бороздке. Продольный — рулевой — жгутик
в виде тонкой нити выходит из нижней жгутиковой поры и у большинства
вид&з расположен в продольной бороздке панциря. Он тянется вдоль клет-
ки, выходя за ее пределы, и обеспечивает поступательное движение. Дино-
фитовые с коккоидной, пальмеллоидной и нитчатой структурой имеют жгу-
тиковые зооспоры.

К л е т к и динофитовых водорослей имеют ядро мезокариотического
типа. В ядре может быть одно или несколько ядрышек, которые при деле-
нии обычно исчезают. Хромосомы, в отличие от таковых других эукариот,
лишены гистонов и состоят из микрофибрилл, содержащих чистую ДНК.
Они слабо дифференцированы по длине из-за отсутствия центромеров и
вторичных перетяжек, не претерпевают циклических преобразований и
постоянно находятся в конденсированном состоянии. Во время митоза
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ядерная оболочка не исчезает и веретено деления не образуется. У неко-
торых представителей (Oxyrrhis marina Duj.) ядрышко при делении сохра-
няется как и у эвгленовых водорослей.

Хлоропласты обычно дисковидные, встречаются удлиненно-эллипсо-
идные или пластинчатые, лентовидные, вымпеловидные, как правило, мно-
гочисленные, редко хлоропластов несколько или даже один, пристенные или
радиально расходящиеся от центра к периферии; иногда они расположены
в эпивальве или гиповальве (Amphidinium operculatum Clap, et Lachm.).
Хлоропласты содержат хлорофиллы а и с, ß- и Y-каротин, из ксантофиллов —
фукоксантин, диадиноксантин, диатоксантин, диноксантин, перидинин,
неоперидинин, пирроксантин.

Пиреноиды наблюдаются очень редко, преимущественно у коккоид-
ных и панцирных форм, хлоропласты расположены радиально. Обычно
пиреноид находится в центре хлоропласта и окаймлен крахмальными скор-
лупками (Amphidinium rhynchocephalum Anissim.)

Стигма расположена за пределами хлоропласта, в основании жгути-
ков. Состоит из двух рядов пигментных глобул, окруженных двухмембран-
ной оболочкой, и пластинчатого тела, связанного с эндоплазматическим
ретикулюмом. Некоторые динофитовые имеют крупную стигму (до 20 мкм
длиной и 15 мкм шириной), которая состоит из пигментных глобул, ликзо-
видного тела и ретиноида. Линзовидное тело занимает почти 2/3 стигмы и
состоит из группы строго упорядоченных пузырьков. В основании линзы
расположен ретиноид. Он представляет чашеподобное образование, состоя-
щее из определенным образом ориентированных фибрилл и зернистого ве-
щества, а также расположенных на самом дне ряда глобул. Благодаря та-
кой организации стигмы свет попадает на линзу, фиксируется и концентри-
рованным пучком посылается через ретиноид на глобулы, т. е. приходит
туда в преобразованном виде.

У пресноводных видов имеются мелкие, рассеянные в протопласте ва-
куоли и крупные. Характерной особенностью динофитовых являются свое-
образные вакуоли, называемые пузулами, открывающимися узким каналом
у места прикрепления жгутиков. У некоторых представителей обнаружены
трихоцисты — палочковидные или булавовидные бесцветные образования,
радиально расположенные на периферии протопласта. У некоторых мор"
ских видов наблюдаются сложные капсулы, в середине которых содержатся
спирально сложенные жалящие нити (Polykrikos Bütschli). П р о д у к -
т а м и а с с и м и л я ц и и динофитовых являются крахмал и масло, реже
хризоламинарин, гликоген и др.

Р а з м н о ж е н и е у динофитовых водорослей осуществляется в ос-
новном делением клеток в подвижном состоянии или зооспорами и аплано-
спорами. У некоторых видов описан половой процесс, происходящий путем
слияния взрослых клеток или жгутиковых клеток и апланоспор. При не-
благоприятных условиях у многих панцирных видов образуются толстостен-
ные цисты, по форме напоминающие вегетативные клетки (Ceratium _cor-
nutum (Ehr.) Clap, et Lachm. Вначале оболочка у них тонкая, однослойная
позже она утолщается, нередко покрывается выростами в виде шипов^wo-
loszynskia leopoliensis (Wolosz.) Thomp.).

Ц и к л ы р а з в и т и я динофитовых водорослей с участием полово-
го процесса считаются наиболее примитивными. Подавляющее большинство
динофитоных размножается делением клеток на две части. Клетки паразити-
ческих видов делятся на большее число частей. Известно также размноже-
ние мелкими амебоидами. Половое размножение наблюдается редко, по-
ловой процесс — изогамия или слабо выраженная анизогамия В качестве
гамет могут функционировать вегетативные клетки или в результате их
деления в каждой клетке образуется несколько гамет, часто внешне подоо-
ных вегетативным клеткам. Мужские гаметы мельче женских. Перед слия-
нием гаметы соединяются брюшными сторонами, мужская гамета при этом
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сбрасывает щитки панциря и ее цитоплазма вливается в цитоплазму -жен-
ской гаметы. Образовавшаяся зигота остается подвижной (планозигота).
Внешне она подобна вегетативной клетке. Таким образом возникает дип-
лоидный организм, который в отличие от гаплоидных индивидов не размно-
жается бесполым путем. Планозигота растет несколько дней и превращается
в большую клетку с длинными выростами. При первом делении мейоза воз-
никают ядра с половинным набором хромосом и образуются две жгутиковые
клетки с антапикальными и апикальными выростами. Через 2—3 дня про-
исходит второе мейотическое деление, в результате которого образуются
гаплоидные вегетативные клетки. Таков цикл развития у Ceratium horri-
dura Gran. Обычно же у динофитовых водорослей наблюдаются циклы
развития с преобладанием гаплоидной или диплоидной формы развития.
В случае преобладания гаплоидной фазы диплоидная форма развития суще-
ствует относительно короткий период. Переход зиготы в гипнозиготу (гип-
носпору) существует не у всех представителей динофитовых. Гипнозиготы
возникли у динофитовых не в связи с переходом от гаплоидного состояния
к диплоидному, а как форма приспособления к переживанию неблагоприят-
ных условий. Гипнозигота в ряде случаев составляет один из этапов суще-
ствования диплоидной формы развития [253].

Существуют разные мнения о филогенетических связях динофитовых.
Так, Г. Клеб.с [508] указывал на некоторые черты с х о д с т в а динофито-
вых с криптофитовыми. Ф. Шютт [624] предполагал их родство с диатомо-
выми, а Р. Веттштейн [693] объединял динофитовые, диатомовые и конъю-
гаты в один отдел (ствол) Zygophyta. A. Пашер [577] считал динофитовые
водоросли рода Peridinium и криптофитовые родственными группами и объе-
динил их в один ствол Pyrrhophyta, разделив его на три отдела: Crypto-
phyceae, Desmocontae, Dinophyceae [575, 579]. M. Шадефо [371] включал в
подотдел Pyrrophyta классы Cryptophyceae,, Dinophyceae, Raphidophyceàe
и Euglenophyceae, основываясь на их сходстве по некоторым признакам.
Как показал анализ литературных данных, наиболее распространен взгляд
на родство динофитовых с криптофитовыми. Основанием для этого явля-
ется сходная окраска хлоропластов, наличие в клетках крахмала как запас-
ного продукта и строение монадных форм, имеющих два неодинаковых жгу-
тика и продольный брюшной желобок. Однако, что касается окраски хлоро-
пластов, то, как отмечал Д. К. Зеров [120], криптофитовые резко отличаются
от динофитовых наличием фикобилинов, иным составом каротинов и ксан-
тофиллов. Монадные формы криптофитовых имеют ряд особенностей в строе-
нии, отличающих их от подвижных клеток динофитовых. Это дало основа-
ние ряду авторов исключить криптофитовые из состава динофитовых и рас-
сматривать последние в качестве самостоятельного обособленного отдела
Dinophyta.

В принятой нами к л а с с и ф и к а ц и и отдел Dinophyta делится на
два класса: Desmophyceae и Dinophyceae [120, 306, 414, 645]. Класс Des-
mophyceae включает 4 порядка: Desmomastigales, Prorocentrales, Dinophy-
sidiales, Desmocapsales. Спорное положение в системе Desmophyceae за-
нимает порядок Dinophysidiales, который некоторые авторы переносят в
класс Dinophyceae, поскольку у представителей этого порядка имеются по-
перечные и продольные бороздки, оболочка состоит из отдельных пластинок,
место прикрепления жгутиков несколько сдвинуто на брюшную сторону.
Но наряду с этими признаками у Dinophysidiales имеется характерный для
панцирных Desmophyceae продольный шов, разделяющий оболочку в са-
гиттальном направлении на две половины. Д. К. Зеров полагает, что раз-
витие сходных черт у Dinophysidiales и Peridiniales является конвергент-
ным приспособлением к сходным условиям существования и Dinophysi-
diales развились из панцирных форм типа Prorocentrales, имеющих такой
же сагиттальный шов. По Д. К- Зерову [120], классы Desmophyceae и
Dinophyceae представляют две параллельные ветви эволюции.
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Динофитовые п р о и с х о д я т от голых монадных форм со своеобраз-
ным ядром, двумя жгутиками и наличием определенных пигментов. В классе
Desmophyceae наиболее примитивный порядок Desmomastigales, a в клас-
се Dinophyceae — Gymnodiniales. Из форм, сходных с современными Gy-
mnodiniales, развились покрытые оболочкой, подвижные в вегетативном
состоянии Peridiniales, амебоидные Dinamoebidiales, пальмеллоидные
Gloeodiniales и паразитные Blastodiniales. Нитчатые Dinotrichales, очевид-
но, развились из коккоидных форм. Д. К- Зеров считает, что основным для
такого построения филогенетических отношений в классе Dinophyceae яв-
ляется тот факт, что представители всех порядков этого класса, как бы они
не отличались в вегетативной стадии, имеют зооспоры, сходные по строению
с Gymnodinium.

Экологические особенности, р а с п р о с т р а н е н и е и р о л ь в
п р и р о д е динофитовых изучены еще недостаточно. Большинство предста-
вителей с монадной структурой относятся к планктонным организмам, оби-
тающим обычно в прибрежье водоемов, в зарослях макрофитов, среди скоп-
лений нитчатых водорослей. Только некоторые виды достигают массового
развития в поверхностных слоях ила (Amphidinium rhynchocephalum).
Значительно меньше динофитовых среди эпифитов и типичных бентосных
форм. К широко распространенным относятся немногие виды — это Peri-
dinium cinctum (О. F. M.) Ehr., P. bipes Stein, P. willei Huitf-Kaas, Cera-
tium hirundinella (O. F. M.) Schrank, С. cornutum (Ehr.) Clap, et Lachra.
Известны пресноводные, солоноватоводные и морские динофитовые. Зна-
чительную роль в распределении динофитовых играют температурный и
световой факторы. Максимальное развитие большинства видов связано с
летним периодом, однако есть и такие холодолюбивые представители (Ре-
ridinium aciculiferum Lemm., Gymnodinium macronucleum Litv., G. hel-
veticum Penard и др.), массовое развитие которых наблюдается лишь в зим-
ний период. Встречаются и типичные криофилы (Gyrodinium pascheri (Such.)
Schil.), вегетация которых происходит в снегу. Большое значение в распре-
делении динофитовых имеют хлор, кальций, органические вещества и pH
среды. Некоторые виды предпочитают щелочные воды (Glenodinium be-
rolinense (Lemm.) Lind., G. pygmaeum (Lind.) Schill., Peridinium acicu-
liferum, Ceratium cornutum). Большинство видов не выносят загрязненных
вод (олигосапробы) [209].

11.1. Класс 2. Десмофициевые—Desmophyceae

Организмы преимущественно монадной формы с голыми или покрытыми
оболочкой клетками. Жгутики размещены на переднем конце клетки или
вблизи него. При наличии клеточной оболочки она состоит из двух полови-
нок (створок), соединяющихся по продольной (сагиттальной) оси клетки.

Класс включает 4 порядка.

11.1.1. Порядок 1. Десмомастиговые—Desmomastigales

Организмы одноклеточные, подвижные формы с голыми клетками, жгути-
ков 2, один из них при движении направлен вперед, другой — в сторону.

Порядок включает 1 одноименное семейство с 3 родами: Desmomastix
Hasch., Haplodinium Klebs, Pleromonas Pasch.

11.1.2. Порядок 2. Пророцентровые — Prorocentrales

Организмы одноклеточные, подвижные, покрытые двустворчатой оболоч-
кой, соединенной простым продольным швом. Жгутиков 2, один из них про-
дольный, при движении направлен вперед, другой, поперечный, направлен
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Порядок представлен 1 одноименным семейством и 2 родами: Exuvia-
ella Cienk. и Prorocentrum Ehr.

П.1.3. Порядок 3. Динофизидиевые — Dinophysidiales

Организмы одноклеточные, подвижные, с поперечным пояском и оболочкой,
состоящей из пластинок. Клетки сильно уплощенные, с двумя бороздками.

В порядке имеется 1 одноименное семейство. Наиболее распространен-
ные роды: Dinophysis Ehr., Phalacroma Stein, Ornithocercus Stein, Histio-
neis Stein.

11.1.4. Порядок 4. Десмокапсовые — Desmocapsales

Организмы неподвижные, с пальмеллоидным типом структуры.
Клетки покрыты толстой многослойной слизистой оболочкой.
Порядок представлен 1 семейством и 1 родом Desmocapsa Pasch.

П.2. Класс 3. Динофициевые — Dinophyceae

Организмы голые или имеющие целлюлозную оболочку (панцирь), однокле-
точные или реже колониальные в большинстве случаев подвижные в веге-
тативном состоянии. Встречаются также пальмеллоидные, амебоидные, кок-
коидные и нитчатые формы. Характерным для клеток является поперечный
желобок, часто наблюдается обычно менее выраженный продольный жело-
бок. Два жгутика выходят на брюшной стороне монады в месте пересече-
ния желобков. У многих представителей имеется стигма. Большинство пред-
ставителей фотоавтотрофные, однако известны формы с голозойным пита-
нием, а также симбионты и паразиты, обитающие в полости тела различных
копепод. ,

Класс включает семь порядков.

П.2,1. Порядок 1. Гимнодиниевые — Gymnodiniales

Преимущественно морские организмы, подвижные в вегетативном состоя-
нии, обычно без вторичной оболочки, с довольно плотной мембраной с ха-
рактерными бороздками. Размножаются делением в подвижном и непод-
вижном состоянии. Иногда образуют покоящиеся цисты.

Порядок объединяет около 10 семейств, только одно из них — Gym-
nodiniaceae включает, кроме морских, пресноводные виды, объединенные в
8 родов: Gymnodinium Stein, Amphidinium Clap, et Lachm., Gyrodinium
Kof. et Swezy, Katodinium (Conr.)Fott, BernardiniumChod.,Cochlodinium
Schutt, Oxyrrhis Duj., Woloszynskia Thomp.

П.2.2. Порядок 2. Перидиниевые — Peridiniales

Преимущественно морские организмы, подвижные в вегетативном состоя-
нии, с оболочкой, состоящей из эпивальвы, гиповальвы и пояска, образован-
ных пластинками, расположенными в определенном порядке. Размножают-
ся делением в подвижном и неподвижном состоянии; плоскость деления
обычно расположена косо. Новая клетка получает или половину материн-
ской оболочки, или же дочерние клетки выходят из панциря и образуют но-
вую оболочку. Описан гологамный и мерогамный половой процесс.

Известно 1 семейство с 7 родами: Peridinium Ehr., Glenodinium Ehr.,
Sphaerodinium Wolosz., Glenodiniopsis Wolosz., Gonyaulax Dies., Ceratium
Schrank.

281



11.2.3. Порядок 3. Бластодиниевые — Blastodiniaies

Паразитные морские организмы, обитающие или на поверхности, или внут-
ри тела различных морских животных: ракообразных, крылоногих мол-
люсков, кольчатых червей, оболочников и в клетках диатомовых водорос-
лей. Внутри тела хозяина организм имеет вид неподвижных, иногда аме-
боидных клеток, образующих у некоторых форм плазмодии. Размножаются
двужгутиковыми зооспорами, напоминающими своим видом гимнодиний.

Известно 1 одноименное семейство с 4 родами: Blastodinium Chat.,
Oodinium Chat., Apodinium Chat., Paulsenella Chat.

11.2.4. Порядок 4. Динамебидиевые—Dinamoebidiales

Морские бесхлорофилльные голозойные амебоидные организмы, питающие-
ся одноклеточными водорослями и простейшими. Образуют цисты. Размно-
жаются зооспорами типичного для динофитовых строения, несущими по
одному жгутику.

Известно 1 одноименное семейство с одним представителем Dinamoebi-
dium varians Pasch.

11.2.5. Порядок 5. Глеодиниевые — Gloeodiniales

Организмы с пальмеллоидным типом структуры. Клетки обычно шаровид-
ные или эллипсоидные, окруженные многослойной слизистой обверткой.
Размножение преимущественно вегетативное с образованием слизистых
скоплений из 2—4—8, изредка большим количеством клеток, покрытых
многослойной слизью. Наблюдается также размножение зооспорами.

Порядок включает 1 одноименное семейство с монотипным родом Gloeo-
dinium Klebs.

11.2.6. Порядок 6. Динококковые — Dinococcales

Прикрепленные или свободноплавающие коккоидные формы, не имеющие
жгутиков и характерных для динофитовых бороздок. Фотоавтотрофные и
гетеротрофные (паразитные) формы. Размножаются зооспорами или аплано-
спорами.

До сих пор известно одно одноименное семейство с такими наиболее из-
вестными родами: Dinococcus Fott, Cystodinium Klebs, Gymnocystidium
Baum., Hypnodinium Klebs, Phytodiniura Klebs, Tetradinium Klebs, Sty-
lodinium Klebs, Phytodinedria Pasch., Pyrocystis Murr.

11.2.7. Порядок 7. Динотриксовые — Dinotrichales

Наиболее высокоорганизованные нитчатые формы динофитовых с многокле-
точным, слаборазветвленным слоевищем и хорошо заметными перетяжками
между отдельными клетками. Размножение типичными двужгутиковыми
зооспорами.

Порядок включает 1 одноименное семейство с 2 родами: Dinothrix Pasch,
и Dinoclonium Pasch.
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12. ОТДЕЛ 3. КРИПТОФИТОВЫЕ ВОДОРОСЛИ —
CRYPTOPHYTA
(CRYPTOPHYCOPHYTA, CRYPTOPHYCEAE)

Криптофитовые представляют собой небольшую своеобразную группу прес-
новодных и солоноватоводных одноклеточных организмов, в большинстве
имеющих монадный тип структуры. Изредка встречаются пальмеллоидные
формы. Существование коккоидных форм оспаривается и нуждается в.под-
тверждении. Отдел объединяет около 100 видов, относящихся к 21 ррду.

И н д и в и д ы криптофитовых водорослей имеют обычно выпуклую
спинную и вогнутую брюшную стороны. Они могут быть яйцевидными,
обратнояйцевидными, эллипсоидными, бобовидными, клиновидными, лин-
зовидными, веретеновидными, грушевидными, обратноконусовидными, ша-
ровидными и т. п.; обычно уплощенные, часто винтообразно скрученные
(рис. 12.1), не метаболичные или метаболичные.

Размеры клеток сильно варьируют у видов разных родов:

Длина клетки (мкм) Ширина клетки
(мкм)

Cyanomonas Oltm. 6—11 4—7
Chroomonas Hansg. 7—24 3—7
Cryptochrysis Pasch. 8—25,5 3—12,5
Cryptomonas Ehr. 8—50 25
Cryptella Pasch. 14-23 5,5-12

Передний конец клетки с углублением — воронкой, он косо срезан,
от него проходит более или менее заметная продольная бороздка, не дохо-
дящая до заднего конца. Глотка мешковидная, по краю ее и на поверхно-
сти находятся трихоцисты (эдоюектосомы) в виде палочек или зернышек,
которые при раздражении выбрасывают тонкие нити.

К л е т к и криптофитовых имеют покров в виде першласта, довольно
плотного, часто продольно или спирально исчерченного в связи с наличием
в наружном слое цитоплазмы своеобразных, выделяющих слизь телец, кото-
рые расположены правильными рядами, Глотка преимущественно хорошо
развита, с расположенными рядами трихоцистами. Жгутиков 2, почти оди-
наковой длины, при движении или направленных вперед, или один — впе-
ред, другой — назад. Корешковая система наиболее детально исследована
У Cryptomonas ovata Ehr. Вся их сложная система образована ризостилем,
тремя микротрубочковыми и двумя фибриллярными корешками. Ризо-
стиль направлен к заднему концу клетки. Он образован лентой из 6—8.ми-
кротрубочек. От каждой из них отходит тонкий вырост, связывающий
микротрубочки с тонкой пластинкой. Три микротрубочковых корешка рас-
положены латерально. Изогнутая лента из 4 микротрубочек связана с дор-
сальной митохондрией. Корешок из 2 микротрубочек проходит рядом с
сократительной вакуолью. Третий корешок из 4 микротрубочек расположен
непосредственно под перипластом. К нему прилегает поперечно исчерчен-
ный фибриллярный корешок. Другой корешок из микрофиламентов не име-
ет исчерченности и связан с вентральной митохондрией. В целом у крипто-
фитовых корешковая система довольно своеобразна: в глубь клетки идет
ризостиль, представленный многослойной структурой. Форму его передне-
му концу придают боковые корешки, из которых 3—4 микротрубочковых; и
2 фибриллярных, один из которых ассоциирован с микротрубочковым ко-
решком. Корешковая система довольно однородна в пределах класса, все
отклонения молено объяснить вариациями размеров клеток.
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Рис. 12.1. Форма тела криптофитовых водорослей: .
/ — Cryptochrysls commutata Pasch, (а — вид сбоку, 6 — с вентральной сторои j
2 - С . pochmannli Hub.-Pest. (а - вид сбоку, б — с вентральной С™Р2™>' g -
Sentila parvula Skuja: 4 — Cyathomonas truncata (Fres ) From, (а- виД™° к у£ „ с
с брюшной стороны); 5 — Katablepharls hyalurum Skuja (о — ?и5,,^ о к{а _. ВИД
брюшной стороны, в — сверху); 6 — Cryptaulax acroporus (Skuja) SKUja к»
сбоку, б — со спинной стороны); 7 — Phyllomltus amylophagus Kleos
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Ядро эукариотического типа, одно, расположено в задней части клет-
ки или, реже, посередине, имеет ядрышко (рис. 12.2).

С помощью электронно-микроскопических исследований у криптофи-
товых водорослей обнаружена уникальная органелла — нуклеоморф. По
своей ультраструктуре она имеет сходство с ядром, находится в периплас-
тидном пространстве, окружена двойной мембраной, пронизанной порами
и содержит гранулярный матрикс и несколько плотных гомогенных гло-
бул или палочек [562]. В настоящее время нуклеоморф обнаружен у многих
видов криптомонад; у других групп водорослей он не обнаружен.

Предполагают, что наличие нуклеоморфа свидетельствует об эндо-
симбиотическом происхождении хлоропластов криптофитовых водорослей.
Основываясь на присутствии у криптофитовых продукта ассимиляции а-
1,4-глюкана, а в составе пигментов фикобилинов (фикоэритрина и фикоциа-
на), некоторые авторы постулируют принадлежность эндосимбионта к крас-
ным водорослям [441]. Установлено, что в нуклеоморфе имеется два типа
гранул: плотные, которые изредка соединяются в узкие ленты, и более круп-
ные фибриллогранулярные тела, имеющие сходство с ядрышками. Приме-
нение специальных красителей помогло обнаружить в нуклеоморфе ядер-
ную кислоту. Ядерноподобные свойства нуклеоморфа, по мнению некото-
рых авторов [441], подтверждают теорию об эндосимбиотической природе
хлоропластов криптомонад. Имеются сведения о том, что при делении ядра
нуклеоморф делится в препрофазе вслед за репликацией базального тела,
но раньше, чем происходит деление хлоропласта и хлоропласт-эндоплазма-
тического ретикулюма. При делении нуклеоморфа сначала впячивается
внутренняя мембрана, затем наружная, а микротрубочки в этот процесс не
вовлекаются. Колхицин, который ингибирует ядерное деление, не влияет
на деление нуклеоморфа [549].

Хлоропластов 1—2, реже больше; они окрашены в разные цвета от
сине-зеленого и оливково-зеленого до желто-бурого, коричневого и темно-
красного. Иногда хлоропласты отсутствуют. В составе пигментов обнару-
жены хлорофиллы, а и с, зеаксантин, каротины, а также фикоциан и фико-
эритрин. Пиреноиды окаймленные или голые, чаще они отсутствуют.

Продукт ассимиляции — крахмал, у некоторых представите-
лей масло и хризоламинарин.

Питание фотоавтотрофное или сапрофитное, редко голозойное.
Стигма обнаружена не у всех представителей, она является частью

хлоропласта, расположена в передней части под оболочкой и состоит из
большого числа пигментных глобул, расположенных параллельными ряда-
ми от 1 до 9.

На переднем конце клетки находится одна или несколько сократитель-
ных вакуолей, которые изливают свое содержимое в воронку или бо-
роздку.

Р а з м н о ж е н и е у криптофитовых происходит путем продольного
деления надвое в подвижном или неподвижном состоянии. При размножении
воронка и вакуоли делятся пополам, оба жгутика отходят к одной клетке,
а- другая образует их заново. Известны цисты и пальмеллевидные состоя-
ния. Половой процесс неизвестен.

Ц и к л р а з в и т и я у криптофитовых происходит двумя основными
путями. Обычно эти водоросли вегетируют в подвижном, реже в неподвиж-
ном пальмеллевидном состоянии. Пальмеллы округлой формы, состоят из
неподвижных клеток, окруженных толстым слоем слизи. В цикле разви-
тия некоторых видов (Cyanophora paradoxa Korsch.) известны шаровидные
цисты, покрытые толстой слизистой обверткой до 40 мкм в диаметре. Воз-
никают они попарно после деления клеток на 2 дочерние. Перед цистооб-
разованием клетки сбрасывают жгутики, округляются, покрываются перво-
начально тонкой, бесцветной, гладкой, позже двухконтурной окрашенной
оболочкой и заполняются многочисленными зернами крахмала. У Сгур-
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Рис 12 2 Строение клетки криптомонад
1 — Cryptomonas sp (a — вид клетки с брюшной стороны, б — сбоку, в — в ___
неречном разрезе, сп — спинная сторона клетки, бр — брюшная С Т°Р°"?' L^uvo-
продольная бороздка, жг — жгутики, гл — глотка, се — сократительны^ R * o _
ли, хл — хлоропласта, т — трихоиисты, п — пиреноиды, я •—_"*??''„,,„,. e r Osa
domonas tenuis Skuja, 3 - Chroomonas nordstedtil H a n w ; f~ P ' S ' t S ?
Ehr , fi — Cryptomonas ovata Ehr ; e — Cryptochrysls polychrysis Pascti
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tomonas frigorie Jav. et Hin. обнаружены сферические цисты с гладкой,
бесцветной, бесструктурной оболочкой до 10—15 мкм в диаметре. Возни-
кают они в природных условиях на снегу и существуют длительное время.
При наступлении благоприятных условий они прорастают, при этом содер-
жимое каждой цисты делится и образуется 2 дочерние клетки, которые пос-
ле разрыва оболочки выходят из цисты наружу и покрываются своими обо-
лочками.

Положение криптофитовых в современной к л а с с и ф и к а ц и и
растительного мира до сих пор дискутируется. Еще А. Патер [575] выска-
зывал предположение о их п р о и с х о ж д е н и и от хризомонад в ка-
честве боковой ветви, и от криптофитовых выводил перидиниевые. Родство
криптофитовых и перидиниевых предполагал и Г. Клебс [508]. Позже
А. Пашер [576, 577] включил криптофитовые как самостоятельный отдел
в филу Pyrrhophyta. Эту точку зрения поддержали и другие ученые [134,
381, 413]. Однако некоторые авторы считали включение криптофитовых в
группу пиррофитовых недостаточно обоснованным [423]. Так, X. Грехем
выделяет криптофитовые из пиррофитовых и рассматривает их как придаток
к этому отделу, Ф. Фрич рассматривает криптофитовые как самостоятель-
ный класс, а А. Смит [645] и Б. Фотт относят Cryptophyceae к группе орга-
низмов «неопределенного систематического положения». Б. Фотт считает
правильным вообще не относить их к растительным филам. Криптофитовые
водоросли существенно отличаются от пиррофитовых строением ядра, пиг-
ментным составом, что свидетельствует против их близкого филогенетичес-
кого родства. Учитывая ряд своеобразных и морфологических, и биохими-
ческих признаков, считается оправданным выделение криптофитовых в
самостоятельный отдел Crypfophyta [120].

Отдел включает 1 класс Cryptophyceae, 1 порядок Cryptomonadales,
в состав которого входит 5 семейств: Cryptornonadaceae, Cryptochrysidaceae,
Katablepharidaceae, Cyathomonadaceae и Senniaceae.

С экологических позиций криптофитовые водоросли — типичные пред-
ставители планктона. Изредка они встречаются в иле соленых озер (Сгур-
tomonas salina Wisl., С. stigmatica Wisl.) и в поверхностной пленке ила
пресноводных водоемов, среди детрита. Большинство криятофитовых жи-
вет в поверхностных, хорошо прогревающихся слоях воды, преимуществен-
но в прибрежной зоне. Они преобладают в небольших стоячих водоемах,
лужах, пойменных водоемах, рыбоводных, биологических и технических
прудах, бассейнах оранжерей ботанических садов, парков и зоопарков,
карт полей фильтрации очистных сооружений различных предприятий.
Нередко встречаются в старицах, каналах, болотах, реках, лиманах, озе-
рах, водохранилищах. Виды этих местообитаний обычно вегетируют осе-
нью и даже зимой (Cryptomonas obovata Skuja, Katablepharis ovalis Skuja).
Известны виды, живущие и на больших глубинах. Так, Chilomonas thioph-
ila Skuja обнаружен в планктоне озер на глубине 10—14 м. Особый инте-
рес составляют тиофильные виды (Cryptaulax thiophila Skuja), живущие в
озерах на глубине 13—22 м вместе с другими глубоководными видами сине-
зеленых, десмидиевых водорослей и тиофильными бактериями. В сероводо-
родной зоне озер на глубине до 25 м встречается Cryptomonas phaseolus
Skuja.

Типичным представителем нейстона является Cryptomonas platyuris
Skuja. Очень часто в пробах нейстона встречается Cryptomonas erosa Ehr.
Среди криптофитовых встречаются типичные сфагнофилы, живущие в бо-
лотах с низкими значениями pH, например, Cryptomonas cylindrica Ehr.
(pH 3,5—4,1). Некоторые виды могут развиваться в широком диапазоне pH,
например, Chilomonas paramaecium Ehr. (pH 4,1—8,4).

Преимущественное большинство криптофитовых — эвритермные фор-
мы. К стенотермным относятся виды рода-Rhodomonas Karst. Типичным
криофилом является такой вид, как Cryptomonas frigoris Jav. et Hindak,
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описанный из монокультуры «красного» и «зеленого» снега из Высоких
Татр, и Cryptomonas cryophila из Антарктиды.

Наиболее интересны в экологическом и практическом отношении виды,
живущие в сточных водах, загрязненных различными веществами. Они час-
то достигают здесь массового развития и даже вызывают «цветение» воды.
Это главным образом виды рода Cryptomonas: С. caudata Schill., С. compres-
sa Pasch., С. ovata Ehr., С. reflexa (Mars.) Skuja, С curvata Ehr., С. rufes-
cens Skuja. Особенно часто во всех типах стоков почти в течение всего гсда
в значительном количестве (до 200 млн кл/л) и с большой биомассой (до
600 мг/л) встречается С. ovata. Из других родов в сточных водах зарегист-
рированы Chilomonas paramaecium, Chroomonas caudata (Geitl.) Skuja.
Физико-химические показатели среды, в которой развиваются эти виды,
свидетельствуют о их высокой приспособляемости к таким условиям. Не-
которые из них могут быть показателями сапробности. Известны олиго-р-
мезосапробы, a-ß-мезосапробы и ß-мезосапробы из родов Cryptomonas,
Chroomonas, Rhodomonas и Cryptochrysis. В биохимическом и физиологи-
ческом отношении криптофитовые изучены очень слабо [209].

12.1. Класс 1. Криптофициевые — Cryptophyceae

12.1.1. Порядок 1. Криптомонадовые — Cryptomonadales

Одноклеточные организмы с монадным, реже пальмеллоидным типом^ струк-
туры. Дорсивентральные, уплощенные. Перипласт с одной бороздкой. Жгу-
тиков 2. Глотка хорошо развита, содержит трихоцисты. Продукты ассими-
ляции — крахмал, масло, хризоламинарин. Размножение бесполое. Извест-
ны покоящиеся клетки, цисты, а также пальмеллевидные состояния.

Порядок включает 5 семейств: Cryptomonadaceae, Cryptochrysidaceae,
Katablepharidaceae, Cyathomonadaceae, Senniaceae. В основу разделения
порядка на семейства положены такие признаки как расположение и на-
правление жгутиков, наличие или отсутствие глотки, хлоропластов, рас-
положение и число трихоцист [417].

К семейству Cryptomonadaceae относятся роды Cryptomonas Ehr.,
Rhodomonas Karst, Chilomonas Ehr., Chroomonas Hansg., Cyanomonas Oltm.;
к семейству Cryptochrysidaceae — Cryptochrisis Pasch., Cryptella Pascn.;
к семейству Katablepharidaceae — Katablepharis Skuja, Cryptaulax Skuja,
Phyllomitus Stein, Cyanophora Korsch.; к семейству Cyathomonadaceae —
Cyathomonas From.; к семейству Senniaceae — Sennia Pasch, et Skuja и
Protochrysis Pasch.

13. ОТДЕЛ 4. РАФИДОФИТОВЫЕ ВОДОРОСЛИ —
RAPHYDOPHYTA (RAPHYDOPHYCEAE,
CHLOROMONADOPHYCEAE,
CHLOROMONADINEAE, CHLOROMONADOPHYTINA)

Рафидофитовые водоросли представляют собой небольшую, четко обо-
собленную группу микроскопических одноклеточных жгутиковых организ-
мов, насчитывающих около 20 видов.

И н д и в и д ы рафидофитовых имеют различную форму: гРУ™ев|г"
ную, обратногрушевидную, эллипсоидную, обратнояйцевидную, б о О О В *£
ную, клиновидную, округлую, яйцевидную, эллипсоидно-яицевиднуи*
конусовидную, цилиндрическую, цилиндрически-эллипсоидную. Они оолев
или менее метаболичные, светло-зеленые или бесцветные. Передний коне«
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Рис, 13.1. Рафидофитовые водоросли:
/ — Vacuolarla virescens Cienk., вид клетки сбоку; 2 — Vacuolaria virldis Ctenk.,
вид клетки о брюшной стороны; 3 — Vacuolaria penardli Fott, вид клетки с брюш-
ной стороны

с углублением — воронкой, из которого выходят два жгутика неодинаковой
Длины; один из них при движении направлен вперед, другой, рулевой,
тянется сзади, прилегая к продольной бороздке на брюшной стороне
(рис. 13.1; 13.2). Характерной чертой корешковой системы жгутиков рафидо-
фитовых является сложный ветвящийся корешок, соединяющий кинетосомы
с ядром,— ризжласт. Он состоит по меньшей мере из двух частей: микро-
трубочковой и фибриллярной. Фибриллярные волокна у Gonyostomum
semem (Ehr.) Dies, и Vacuolaria virescens Cienk. содержат поперечно ис-
черченный и неисчерченный пучки микрофиламентов. Таким образом, к
ядру идут 3 прилегающих друг к другу корешка: микротрубочковый и 2
фибриллярных. Микротрубочковый корешок, достигнув вместе с фибрил-
лярными поверхности ядра, образует самостоятельную ветвь, проходя
вдоль ядра. Фибриллярные корешки заканчиваются на передней поверх-
ности ядра. Кроме ядерных, у рафндофнтовых есть еще 3—4 боковых ми-
кротрубочковых корешка, выстилающих плазмалемму жгутикового
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кармана. Установлено, что один из этих корешков имеет многослойную
структуру.

Размеры клеток сильно варьируют у представителей разных родов:

Род Длина клетки Ширина клетки
(мкм) (мкм)

Monomastix Scherff. 6—21 2—9,6
Hyalosene Skuja 16—42 6—15
Thaumatomastix Laut. 20—35 16—28
Goniostomum Dies. 20-^100 19—39
Vacuolaria Cienk. 26—85 15—39
Merotrichia Mereschk. 38—40 15—31

К л е т к и рафидофитовых покрыты сравнительно тонкой плазмалем
мой, обычно гладкой и бесцветной, под которой находятся слизистые тель-
ца или игловидные, радиально расположенные трихоцисты, выбрасываю-
щие при раздражении длинные слизистые нити (рис. 13.3; см. рис. 13.2).

Ядро довольно крупное, шаровидное или эллипсоидное, с одним или
несколькими ядрышками, расположено во внутреннем слое цитоплазмы.
На верхней части ядра находится широкополукруглое образование — су-
прануклеарный аппарат, с которым соединяются ризопласты. Ультраструк-
тура ядра и процесс митоза изучен у Vacuolaria virescens Cienk. [484].

Хлоропласты мелкие, преимущественно дисковидные или эллипсоид-
ные, многочисленные, светло-зеленые, без пиреноидов, расположены по
периферии протопласта одним слоем. Иногда хлоропласт 1 или 2. Пиреноид
слабо развит, расположен в средней части хлоропласта, покрыт скорлуп-
ками крахмала (род Monomastix).

В составе пигментов обнаружены хлорофиллы а и с, ß-каротип, лютеин
(моноэпоксид), антераксантин, диадиноксантин, гетероксантип.

П р о д у к т а с с и м и л я ц и и— масло. Стигма, как правило, «отсут-
ствует. У некоторых представителей семейства Monomastigaceae обнаруже-
на довольно крупная коричнево-красная стигма. У представителей этого
семейства продукт ассимиляции — крахмал и лейкозин.

В верхней части клетки под воронковидным углублением расположен
вакуолярный аппарат, состоящий из одной крупной и нескольких мелких
сократительных вакуолей, которые изливают свое содержимое в треуголь-
ную глотку, а затем через выводной канал наружу. Мелкие вакуоли нахо-
дятся в углах между большой вакуолью и супрануклеарным аппаратом.

Р а з м н о ж а ю т с я рафидофитовые продольным делением клетки в
подвижном состоянии без потери жгутиков (Goniostomum semem). Деление
начинается с переднего конца клетки. Известно деление в инцистированном
состоянии (Monomastix minuta Skuja) или в середине довольно широкой,бес-
цветной слизистой обвертки (Monomastix opisthostigma Scherf.). При деле-
нии дочерние клетки определенное время могут находиться в слизистых
скоплениях по 2—4, освобождаясь после полного исчезновения слизи. При
делении дочерние особи первоначально имеют по одному плавательному
жгутику, рулевой жгутик образуется дочерней клеткой позднее.

В ц и к л е р а з в и т и я рафидофитовые могут находиться в двух
основных состояниях: подвижном и неподвижном, пальмеллевидном.
У представителей рода Vacuolaria известны покоящиеся клетки, цисты и
пальмеллевидное состояние. Покоящиеся клетки округлой формы, со сли-
зистой оболочкой, причем жгутики сохраняются. Цисты рафидофитовых
внешне напоминают цисты криптофитовых. Обычно они шаровидные, с от-
верстием и пробочкой.

Питание у окрашенных рафидофитовых — фотоавтотрофное, у бес-
цветных представителей — сапрофитное и голозойное. Голозойиые формы
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Рис. 13.2. Goniostomum ovatum Fotl:
1 ~ продольный срез клетки с брюшной стороны; 2 — продольный срез клетки
сбоку; з — вид клетки сверху (тр — триходисты)

Рис. 13.3. Рафидофитовые водоросли:
1 ~ Merotrichia badilata Mereschk.; 2 — Goniostomum semem (Ehr.) Dies, (nip —
трнхоцисты, хл — хлоропласта; км — капельки масла)

питаются различными микроорганизмами, иногда одноклеточными водорос-
лями, вокруг которых образуют временные пищеварительные вакуоли.

Ф и л о г е н е т и ч е с к и е с в я з и рафидофитовых и их с и с т е -
м а т и ч е с к о е п о л о ж е н и е в растительном мире проблематичны.
Некоторые авторы [209, 371, 551, 636—638] включают рафидофитовые в ка-
честве класса или подотдела в отдел Pyrrhophyta, другие [65, 257,529, 626]
считают возможным связывать их с эвгленовыми. Многие [415—417, 645]
рассматривают рафидофитовые как группу невыясненного систематического
положения. Наконец, существует точка зрения, согласно которой рафидо-
фитовые следует считать самостоятельным классом [360, 423] или отделом
[8, 17, 120, 595].
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Изучение ультраструктуры клеток рафидофитовых [464, 553] показало,
что по ряду признаков они резко отличаются от других групп водорослей-
В первую очередь это касается строения жгутикового, ядерного и вакуоляр"
ного аппаратов, структуры клеточного покрова, состава пигментов, про-
дуктов ассимиляции и свидетельствует в пользу рассмотрения рафидофи-
товых в качестве самостоятельного отдела.

Рафидофитовые водоросли довольно широко р а с п р о с т р а н е н ы
преимущественно в небольших стоячих водоемах, особенно в сфагновых бо-
лотах, однако встречаются обычно в незначительных количествах, а чаще
единичными экземплярами. Это обитатели преимущественно пресных вод.
Очень редко встречаются в опресненных морских бухтах и лужах на бере-
гу моря.

Гораздо более характерны для прудов, озер, стариц, различных пой-
менных водоемов, прибрежья рек с чистой водой; в загрязненных водах
встречаются реже. Обычно вегетируют (преимущественно в толще воды и
на дне) в течение всего года, но чаще их можно найти весной и осенью, по-
скольку в теплое время года они не выдерживают конкуренции с другими
обильно развивающимися в этот период водорослями.

Следует указать, что экология, география и значение рафидофитовых
водорослей до сих пор изучены крайне слабо.

Отдел Raphidophyta включает 1 класс Raphidophyceae с 1 одноименным
порядком.

18.1. Класс 1. Рафидофициевые—Raphydophyceae

3.1.1. Порядок 1. Рафидовые — Raphydales

В состав порядка входят 3 семейства: Vacuolariaceae, Monomastigaceae,
Thauraatomastigaceae. В основу разделения семейств положен признак на-
личия или отсутствия хлоропластов, их форма и число.

К семейству Vacuolariaceae относятся роды: Vacuolaria Cienk., Tren-
tonia Stokes, Goniostomum Dies., Merotrichia Dies.

Семейство Monomastigaceae включает род Monomastix Scherf.
Семейство Thaumatomastigaceae объединяет 3 рода: Thaumatomastix

Laut., Hyalosene Skuja, Synoikomonas Skuja.

14. ОТДЕЛ 5. ЗОЛОТИСТЫЕ ВОДОРОСЛИ —
CHRYSOPHYTA (CHRYSOPHYCOPHYTA,
CHRYSOPHYCEAE)

Золотистые, или хризофитовые, водоросли представлены одноклеточными,
колониальными или многоклеточными организмами золотисто-желтого,
буровато-зеленого, реже зеленовато-желтого цвета. Имеются бесцветные
формы. В пределах отдела насчитывается около 800 видов.

Большинство и н д и в и д о в имеет монадный тип структуры теля, толь-
ко незначительное число форм имеют амебоидную, плазмодиальную1, паль-
меллоидную, коккоидную, нитчатую, разнонитчатую и пластинчатую струк-
туру. Монадные формы и стадии имеют 1—2, реже 4 жгутика, различных
по строению и длине, реже последние одинаковые.

1 Плазмодиальная структура соответствует амебоидной в разде-
ле 1,3, пластинчатая — паренхиматозной либо псевдопаренхиматозной.

292



Форма к л е т о к различная, преобладает яйцевидная, эллипсоидная,
веретеновидная, цилиндрическая, реже встречаются шаровидные, груше-
видные, булавовидные, кубические и другие клетки (рис. 14.1; 14.2).

Размеры клеток колеблются в пределах 2—120 мкм. Наиболее мелкие
клетки имеют представители родов Chromulina Cienk. (Ch. minima Dofl.—
2—3 мкм, Ch. elegans Dofl.— 3—3,5 мкм в длину) и Stenokalyx Schill
(S. parvula Schmidt.— 4—5 мкм в длину). Наиболее крупные клетки на-
блюла отся у родов Mallomonas Perty (M. insignis Penard — 85—100 мкм,
М. cylindracea Pasch.— 50—120 мкм в длину и Microglena Ehr. (-М. punc-
tifera Müll.) Ehr.—до 50 мкм в длину). Имеются значительные колебания
размеров клеток и в пределах одного и того же вида как одноклеточных
(Mallomonas akrokomos Ruttn.— 8—62 мкм в длину), так и колониальных
форм (Uroglena proxima Korsch. et Matv.— 9—19,5 мкм в длину).

Клетки в большинстве случаев лишены клеточной оболочки, иногда
покрыты лишь плазмалеммой, часто также мелкими кремнеземными че-
шуйками, нередко срастающимися в панцирь, реже выделяют домики
(Chrysococcus Klebs, Hyalobryon Laut.). Некоторые представители имеют
целлюлозную или целлюлозно-пектиновую, бесцветную или окрашенную
оболочку, иногда покрытую многочисленными известковыми тельцами —
кокколитами (Hymenomonas Stein), или кремнеземными чешуйками, а так-
же инкрустированную солями железа (Chrysotilos ferrea Pasch.). Некоторые
формы обладают особыми стрекательными структурами — дискоболоцис-
тами, организованными иначе, чем трихоцисты динофлагеллат.

Домики бывают шаровидные или яйцевидные, реже полушаровидные,
эллипсоидные, кодбовидные, вазовидные, цилиндрические и др. Размеры
их разные и колеблются в пределах от 2 мкм (Chrysococcus punctiformis
Pasch.) до 70 мкм (Hyalobryon ramosum Laut.). Стенки домиков состоят из
клетчатки, пропитанной углекислой известью и солями железа; последние
окрашивают домики в коричневый цвет (Eleutheropyxis fulva Scherff.).
У некоторых видов домики окружены слизью (Chrysocrinus hydra Pasch.)
или зернистыми образованиями (Heliochrysis eradians Pàsch.). Стенки до-
миков могут быть пропитаны и кремнием.

Домики могут иметь одно крупное отверстие или таких отверстий
2—11 и даже больше. Они расположены или на концах или по всей поверх-
ности домика, а также по экватору. У некоторых видов вокруг отверстия
образуется короткая или длинная шейка, трубочка, воротничок или другой
формы выросты стенок домиков. Поверхность домиков бывает гладкая или
орнаментированная единичными или несколькими выростами или утолще-
ниями. У представителей рода Hyalobryon Laut, наблюдаются воронко-
образные образования, т. н. кольца нарастания. Домики прикрепляются
к субстрату подошвой, окрашенной часто солями железа в бурый цвет и по-
этому хорошо заметной (Stephanoporos scherffelii Pasch.). Нередко при-
крепление осуществляется с помощью хорошо заметной толстой слизистой
ножки (Lepochromulina calyx Scherff.) или тонкого стебелька (Rhi-
zaster crinoides Pasch.), пропитанных солями железа. Клетки в домиках
к стенкам либо не прикрепляются (Dinobryon Ehr .Hyalobryon), либо при-
крепляются к внутренней стенке длинными стебельками.

Панцирь состоит из значительного числа кокколитов или кремнистых
скорлупок, реже кремнистых кольцевидных ободков. Строение панциря
имеет важное систематическое значение. Скорлупки панциря бывают яйце-
видные, эллиптические, округлые, ромбические, лопатовидные, в виде
часового стекла и подковы. Как правило они симметричные, гетеропольные,
или изопольные, реже асимметричные (Mallomonas robusta Matv.). У мно-
гих из них имеется особый придаток в виде подковы, служащий для соедине-
ния скорлупок в сплошной панцирь. Этот придаток становится заметным
только после специальной обработки панциря. У некоторых гадов скор-
лупки панциря имеют подковообразные (Mallomonas acaroides Perty),
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Рис. 14 1. Золотистые водоросли порядка Chromulmales (семейство Chromu-
lmaceae):
1 — Chromulina rosanoffii (Woronin) Bütschli (a — вид сбоку, б — циста); 2 —
Saccochrysis pyriformis Korsch , 3 — Sphaleromantls ochracea (Butschli) Pascli (a
вид спереди, б — поперечный срез), 4 — Amphichrysis compressa Korsch. (a -"
вид сбоку, б — вид спереди), 5 — Chrysococcus triporus Matv (клетка в разные
положениях), 6 — Kephyrion ovum Pasch , 7 — Mallomonas producta Iwan ; о -^
M acaroides Perty, ок — вегетативная клетка, ц — циста, кол — колония, « -*
чешуйки, и — иглы
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Рис 14.2. Золотистые водоросли порядка Chrysamoebales (семейства Chry
samoebaceae и Chrysocapsaceae):
1 — Chrysamoeba tenera Matv.; 2 — Stipitochrysis raonorhUa Korsch ; 3 — Lagl-
nion ampullaceum (Stokes) Pasch ; 4 — Chrysopyxls urna Korsch ; 5 — Epichrysis
paludosa (Korsch ) Pasch.

пальцевидные (Mallomonas clavata Conr.), или кольцевидные (Synura
sphagnicola Korsch.) утолщения. Иногда скорлупки снабжены выростами
в виде шипов, иголок или щетинок различной длины, тупыми или острыми,
прямыми или косо направленными, тонкими или толстыми. Размеры скор-
лхпокдо Юмкмв длину и 7,5 мкм в ширину; иногда они очень мелкие
(0,8 мкм в длину, 0,6 мкм в ширину) иобнаружптьпхможно только при
электронно-микроскопическом исследовании (Chrysochromulina).
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Скульптура скорлупок очень разнообразна. Их форма, размеры, коли-
чество и характер расположения используются в систематике для иденти-
фикации видов. На скорлупках очень часто встречаются различных разме-
ров отверстия и поры, а также углубления, служащие для прикрепления
шипов и иголок, соединения скорлупок в пределах панциря. Размещение
скорлупок неодинаково. Как правило многочисленные скорлупки образуют
сплошной панцирь (Mallomonas), реже скорлупки покрывают только пе-
реднюю часть клетки (Synura splendida Korsch.). Наиболее часто скорлупки
панциря расположены косыми рядами в виде черепицы, реже прямыми
рядами в виде кирпичной кладки (Mallomonas caudata Iwan.).

Кокколиты известны у нескольких родов, выделенных даже в отдель-
ный подкласс [204]. К ним относятся преимущественно морские формы.
Кокколиты также имеют разнообразную форму и мелкие размеры. У од-
них видов они расположены равномерно по всей клетке на определенном
расстоянии друг от друга, у других тесно соединяются своими краями
(Acanthoica ornata).

Некоторые представители образуют ризоподии, псевдоподии и аксо-
подии. Ризоподии — длинные тонкие образования на поверхности клеток
в виде простых или разветвленных выпячиваний, достигающих значительной
длины (до 140 мкм). Расположены они или равномерно по всей поверхности
(Chrysamoeba Klebs) или локализуются в определенных участках клетки
(Rhizaster crinoides Pasch.). У предсталителей, живущих в домиках, ризо-
подии выходят наружу через одну, несколько или много пор в стенках
домика (Derepyxis Stokes, Porochrysis Pasch., Chrysocrinus). У некоторых
видов ризоподии служат для прикрепления клеток к субстрату (Amphi-
rhiza epizooticaSkuja). Кроме участия в передвижении клеток, ризоподии
принимают участие в голозойном питании путем захвата твердых органи-
ческих частиц, бактерий и даже водорослей. Псевдоподии — короткие
широкоокруглые выпячивания клеток, хорошо выраженные у Brehmiella
chrysohydra Pasch. К псевдоподиям, по мнению А. М. Матвиенко [204],
следует также отнести и губовидные выпячивания, наблюдающиеся у неко-
торых хромулин (Chromulina pascheri Holer.) и многих охромонасов (Och-
romonas charkowiensis Matv., 0 . coronifera Matv. и др ). Назначение псев-
доподий такое же, как и ризоподии. Аксопсдии — выпячивания
с уплотненной осевой нитью, окруженной тонким слоем цитоплазмы. Внеш-
не они напоминают щупальца животных и встречаются у видов семейства
Pedinellaceae. Расположены они кругом. Число, длина и толщина их
всегда постоянны для одного и того же вида. В определенных условиях
аксоподии могут быть втянутыми и незаметными.

Преимущественное большинство золотистых водорослей имеют жгу-
тики. Наиболее часто встречаются одпожгутиковые или двужгутиковые
формы с жгутиками разной длины. Известны роды с тремя жгутиками,
причем все они разной длины, как у Prymnesium Mass., Platychrysis Geitl.,
или два из них одинаковы, а третий значительно длиннее (Ghrysochromu-
lina). Четырехжгутиковые формы имеются у представителей рода Didy-
mochrysis Pasch. (Didymochrysis paradoxa), причем жгутики образуют две
«разножгутиковые» пары. У представителей с одним или двумя неравными
жгутиками длинный называется главным, более короткий — боковым.
У видов с тремя разными жгутиками один из них, наиболее короткий, слу-
жит для приклеивания к субстрату (гаптонема), или он длинный и прини-
мает участие в захвате твердых органических частиц. Если жгутик один,
как, например у хромулины, он имеет перистое строение, если два, то один
из них обычно перистый, другой бичевидный (Ochromonas Wyssotz., Synu-
ra Ehr.). У некоторых родов (Chrysochromulina) оба жгутика бичевидные
и равной длины [120]. Во время деления клеток или перед образованием
цист жгутики могут или втягиваться, или сбрасываться. Втягивание харак-
терно для представителей, не имеющих плотных покровов.
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Ядро обычно одно, шаровидное или слегка эллипсоидное, расположено
в передней части клетки или в центре, реже в задней части. Размеры его
незначительны. Часто оно маскируется капельками масла. Наиболее круп-
ное ядро у представителей рода Mallomonas; оно может составлять 1/ 3

клетки (Mallomonas denticulata Matv.), достигая 10 мкм в диаметре (М. те-
solepis Skuja var. spinosa Matv.). Ядрышко одно. Особенностью митоза
является то, что ядерная оболочка сначала фрагментируется, а затем ис-
чезает. Веретено деления имеет типичный вид, но центриоли отсутствуют,
вместо них на полюсах расположен ризопласт.

Хлоропласты обычно пластинчатые, корытовидные, реже лентовидные
с неровным волнистым или ровным краем, дисковидные, сетчатые, звезд-
чатые и другой формы. Обычно в клетке находится 1—2, реже 4 (Amphich-
rysis compressa), 8 (Epichrysis nitellae Geitl.) и более (Pseudosyncrypta vol-
voxl. Kiss.). Пигменты представлены хлорофиллами a и с, ß-каротином и
ксантофиллами (антераксантином, лютеином, зеаксантином, неоксантином,
виолаксантином, фукоксантином, диадиноксантином, диатоксантином, дино-
ксантином и криптоксантином). В хлоропластах находятся пиреноиды
(обычно голые). У Ochrosphaera neapolitana обнаружен стебельчатый пире-
ноид, расположенный вне хлоропласта и соединенный с ним особым сте-
бельком, т. н. пиреноидоносителем.

Стигма является частью хлоропласта, расположена на его переднем
крае, непосредственно под боковым жгутиком, несущим фоторецептор.
Обычно она округлая, округло-овальная или в виде палочки, часового
стеклышка (Chromulina urophora Skuja) или червячка (Microglena ovum
Schill.). Размеры стигмы обычно незначительны, но встречаются виды с
крупной и хорошо заметной стигмой (Chrysoglena verrucosa Wish). Фор-
ма, размеры и расположение стигмы используются в систематике этих
водорослей. Ультраструктура этой органеллы изучена недостаточно.

Вакуолярный аппарат состоит из пульсирующих (сократительных)
или непульсирующих вакуолей-л«/зг/л. Сократительные вакуоли небольшие,
округлые по 2—5, реже по 1 в клетке, с тонкой оболочкой. У видов с более
плотной оболочкой система вакуолей образует сложный аппарат, состоя-
щий из 5—7 (Hymenornonas) или 4—8 (Microglena Ehr.) мелких и одинако-
вых по форме и размерам сократительных вакуолей, расположенных во-
кругодной пузулы. Размещены вакуоли у основания жгутиков,передков
средней или даже в задней части клетка. Однако сложный аппарат ва-
куолей всегда расположен в передней части клетки.

Продукты ассимиляции золотистых водорослей — внепластидные мас-
ла и хризоламинарин. Откладываются они в задней части клетки, реже за-
полняют всю клетку. Имеются сведения о наличии у некоторых золоти-
стых волютина и гликогена (Monochrysis aphanaster Skuja, Ochrosphaera
neapolitana), У некоторых видов рода Synura в передней части клетки на-
капливается гематохром [204].

У золотистых известно бесполое р а з м н о ж е н и е (вегетативное
или с помощью специализированных клеток — амебоидов, зооспор и ап-
ланоспор) и половое. Вегетативное размнооюение широко представлено
У одноклеточных форм. Осуществляется оно путем простого деления клет-
ки надвое. У амебоидны« форм деление происходит в подвижном состоянии,
без предварительного втягивания ризоподий (Chrysamoeba tenera Matv.,
Brehmiella chrysohydra Pasch., Chrysar^chnion insidiane Pasch, и др.). Веге;

тативное размножение с плазмодиалыюй морфологической структурой
(Myxochrysis paradoxa Pasch.) заключается в расщеплении плазмодия на
много одноядерных и реже многоядерных амеб, которые затем вырастают
во взрослый плазмодий. У монадных форм размножение происходит томе
в подвижном состоянии, по значительно медленнее. У многоклеточных
нитчатых, разнонитчатых и пластинчатых форм разрастание слоевища
может происходить за счет деления клеток в одном (Nematochrysis Pasch.),
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двух (Chrysomeris Cart.) и трех (Phaeodermatium Hansg.) направлениях.
Слоевище многоклеточных форм может размножаться путем фрагментации
на отдельные участки, способные к дальнейшему развитию. К вегетатив-
ному размножению относится также почкование, имеющее место у видов
рода Palatinella Laut.

Бесполое размножение с помощью амебоидов происходит, например,
у представителей порядка Rhizochrysidales, особенно имеющих домики.
Амебоиды очень мелкие, с короткими тупыми псевдоподиями, с одним
хлоропластом или беч него. Образуются они по 4 и более (Chrysocrinus,
Stephanoporos), выползают из отверстия домика и образуют затем свой соб-
ственный. Реже амебоиды возникают в значительном количестве в специ-
альных образованиях, напоминающих зооспорангий (Myxophrysis para-
doxa).

Зооспоры могут возникать в обычных вегетативных клетках или в осо-
бых органах — зооспорангиях (Apistonema commutatura Pasch.). Обычно
образуется по 2 зооспоры, реже по 4—8 (Phaeothamnion confervicola La-
gern.) и только у отдельных видов число зооспор может составлять 16 (Мо-
nochrysis aphanaster Skuja). Нередко в клетке возникает лишь одна зооспо-
ра (Celloniella palensis Pasch.). У большинства видов зооспоры яйцевидные,
реже шаровидные (Chrysostephanosphaera globiilifera Scherff.), тетраэд-
рические (Hydrurus foetidus (Vili.) Kirchn.) и др. В поперечном сечении
зооспоры округлые, у некоторых видов несколько сжатые (Chrysotylos
ferrea). Преобладают одножгутиковые — хромулиноподобные зооспоры,
реже встречаются двужгутиковые с неравными жгутиками — охромона-
соподобные (Phaeothamnion borzianum Pasch.).

У некоторых хризокапсовых и хризосферовых кроме зооспор обра-
зуются автоспоры. Развиваются они непосредственно в вегетативных клет-
ках по 4 и 7, реже по 16 (Chrysapion rhigophylos Pasch, et Vlk), и по форме
напоминают материнские клетки.

Половой процесс редок, представлен в виде гологамии, изогамии и авто-
гамии. При гологамии две одинаковые исходные с вегетативными клетки
сливаются в двуядерные зиготы, превращающиеся в кремнистые цисты,
которые после периода покоя прорастают в одну или несколько клеток
(Dinobryon borgei Lemm.). При изогамии сливаются гаметы с образованием
зиготы с диплоидным ядром, которое редукционно делится; из зиготы обра-
зуются 4 гаплоидные особи (Ochrosphaera neapolitana). Автогамный поло-
вон процесс отличается от предыдущих тем, что слияния протопластов не
происходит. Разрастающиеся двуядерные клетки превращаются в крем-
нистые цисты, как и при гологамии (Stenokalyx, Kephyrion Pasch, и другие
роды). Нередко у одного и того же вида одновременно образуются цисты
и происходит гологамный и автогамный половой процесс (Dinobryon bor-
gei, Stenokalyx inconstans Schmid, и др.). Вероятно, половой процессу зо-
лотистых водорослей не такое уж редкое явление [513], однако изучен он
еще недостаточно.

Характерной особенностью ц и к л а р а з в и т и я золотистых явля-
ется образование цист. Они бывают эллипсоидной, яйцевидной, цилиндри-
ческой или иной формы, с целлюлозной оболочкой, позже пропитывающей-
ся оксидом кремния. Стенки цист обычно толстые, бесцветные или окрашен-
ные в бурый цвет, гладкие или покрытые различными скульптурными обра-
зованиями в виде бородавочек, шипов, реже морщин (Chromulina echino-
cystis Conr.), крыловидных образований (Celloniella palensis Pasch.) или
экваториальных ободков (Hydrurus foetidus). Особенно разнообразны шипы,
короткие или длинные, заостренные или тупые и раздвоенные (Ochromonas
fragilis), Скульптурные образования размещены преимущественно равно-
мерно па поверхности цист_, однако у некоторых видов они локализуются
взадней части (Uroglenasoniaca Conr., Ochromonas echinulata).У большинст-
ва видов диаметр цист не превышает 20 мкм и только в пределах таких po'
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дов, как Mallomonas или Microglena, цисты больших размеров — 34 мкм
в длину и 23 мкм в ширину (Mallomonas allorgei (Dofl.) Conr., M. clava-
ta Conr.)- Реже размеры цист гораздо меньше — до 3 мкм (Chromulina
minima Dofl.).

Цисты снабжены отверстием или порой, которая иногда вытянута в во-
ротничок различной формы, шейку (Uroglena volvox Ehr.), крыловидный
вырост (Uroglena soniaca) и т.д.Циста сверху закрыта пробочкой различной
формы. Образуются цисты в разное время года, обычно летом и осенью
(май, октябрь). Прорастание цист изучалось недостаточно и на нескольких
видах. Известно, что при прорастании цист могут возникать от 1 до 4 и даже
до 8 клеток. Цисты бывают одноядерные бесполые, двухядерные бесполые
(потенциально аутогамные), двухядерные половые (зиготические). Все
цисты морфологически идентичны. Отдельные клоны в пределах видов спо-
собны к образованию цист всех типов или только одного.

Издавна золотистые водоросли р о д с т в е н н о с в я з ы в а л и
с желтозелеными и диатомовыми. Так, А. Пашер [576, 579] объединил эти
группы водорослей в одну филу под названием Chrysophyta. Особое значе-
ние он придавал образованию у представителей этих групп эндогенных
цист, оболочки которых пропитаны кремнеземом, а также тому, что обо-
лочки цист желтозеленых состоят из двух частей (створок), а цисты золо-
тистых закрыты пробочкой, которую А. Пашер рассматривает как гомолог
второй створки. Кроме того, золотистые, желтозеленые и диатомовые не
образуют крахмала и для всех этих групп характерно отсутствие хлоро-
филла с. Все это говорит в пользу предположения А. Пашера о родстве
золотистых, желтозеленых и диатомовых водорослей. Однако, как отме-
чал Д. К- Зеров [120], нельзя не отметить, что у этих групп имеются и су-
щественные различия. Так, у золотистых обнаружены ксантофиллы, кото-
рых нет у представителей двух других групп, и только у желтозеленых
обнаружен хлорофилл е. Диаюмовые резко отличаются от золотистых
и желтозеленых циклом развития и своеобразным строением ядра. Не-
смотря на черты сходства между золотистыми, желтозелеными и диатомовы-
ми водорослями, А. Пашер все же отмечал, что они представляют собой
самостоятельные стволы развития, обнаруживающие больше родственных
связен друг с другом, чем с другими отделами [576]. Поэтому Д. К. Зеров,
не отрицая общности происхождения по крайней мере золотистых и желто-
зеленых водорослей, рассматривал их как самостоятельные филы, а в систе-
матическом отношении — как самостоятельные отделы автотрофных эука-
риотических организмов. Этой точки зрения придерживается большинство
исследователей.

Что касается к л а с с и ф и к а ц и и золотистых, то, например, А. Па-
шер делит отдел на 5 классов: Chrysomonadineae с 3 подклассами — Chry-
somonadeae, SUicoflagellatae, Coccolithophoreae, Rhizochrysidineae, Chry-
socapsineae, Chrysosphaerineae, Chrysotrichineae. Систему А. Пашера
с незначительными и несущественными изменениями принимают многие
современные авторы. Основные таксоны золотистых, как и других отделов
водорослей, А. Пашер выделил на основании особенностей их морфологии.
Исходной группой он считал Chrysomonadineae, из которой выводил амебо-
идные Rhizochrysidineae, пальмеллоидныеСш-уБосарзтеае, коккоидные —
Chrysosphaerineae и нитчатые Chrysotrichineae. A. M. Матвиенко [203, 204],
принимая классификацию А. Пашера, в основании системы золотистых
ставит Rhizochrysidineae (Chrysopodinophyceae). Были н другие предложе-
ния, например, выделять золотистые с двумя бичевидными жгутиками и
часто с гаптонемой между ними в особый класс [573], который Хрнстенсен
1375] назвал Haptophyceae. П. Буррелли [358] дал несколько иную клас-
сификацию золотистых водорослей, также основанную на строении жгути-
ков. По Д. К. Зерову [120], отдел Chrysophyta делится на 2 класса: Hete-
rochrysophycoae и Isochrysophycèae. В пределах класса Heterochrysophy-
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сеае выделяется 7 порядков: Chrysomonadales, Coccolithales, Dictyocha-
les (Silicoflagellatae), Rhizochrysidales, Chrysocapsales, Chrysosphaerales,
Phaeothamniales (Chrysolrichales). Выделение их основано на различиях в
типе структуры, числе и строении жгутиков, на способности образовывать
кокколиты, особенностях строения скелета и панциря, на наличии или от-
сутствии слизистой обвертки и т. д. В основу разделения порядков на се-
мейства положены такие признаки: число жгутиков, наличие или отсутст-
вие псевдоподий или аксоподий, тип структуры и др. В пределах класса
Isochrysophyceae различают два порядка: Isochrysidales и Prymnesiales.

Д. К. Зеров предполагает, что среди золотистых водорослей намечается
две филогенетические ветви: изохризофитная и гетерохризофитная [120].
В гетерохризофитной ветви основной исходной группой следует признать
хризомонадовые (Chrysomonadales). От них, как боковые ветви, могли раз-
виваться, с одной стороны Coccolithales и Dictyochales (Silicophlagellatae),
а с другой — амебоидные Rhyzochrysidales, пальмеллоидные Chrysocap-
sales и коккоидные Chrysosphaerales, которые в свою очередь могли дать
начало нитчатым и пластинчатым Phaeothamniales. Классы Isochrysophy-
ceae и Heterochrysophyceae, очевидно, обособились на ранних стадиях ста-
новления отдела Chrysophyta.

Золотистые водоросли р а с п р о с т р а н е н ы по всему Земному
шару, в водоемах разных типов. Преимущественное большинство хризо-
фитовых обитает в пресных водах и только незначительное'число их обитает
в море. Пресноводные виды встречаются в стоячих водоемах: болотах,
озерах, прудах, старицах рек, водохранилищах, реже — в реках и в водо-
емах с текущей водой. Типичным местообитанием золотистых являются
сфаговые болота с кислой реакцией воды. Известны виды, обитающие в во-
доемах, богатых известью (Heliaktis conradiana Pasch.), а также при pH
воды 8,2 (Chrysapion rhigophylos, Koinopodium aggregatum Pasch, и др.).
Золотистые водоросли обычно обитают в чистой воде, немногие из них встре-
чаются в водоемах, загрязненных различными органическими веществами,
среди гнилых листьев и водорослей, в загрязненных водоплавающей пти-
цей прудах (Synochromonas pallida Korsch., Pseudokephyrion spirale
Schmid.

Э к о л о г и я золотистых водорослей довольно хорошо изучена.
Преимущественно это холодолюбивые организмы, встречающиеся в холод-
ное время года, ранней весной, поздней осенью, а также зимой, подо льдом.
Исключение составляют виды, обитающие в теплых, сильно прогревающих-
ся водоемах (Eleutheropyxis oblonga Pasch.). Некоторые виды вызывают
«(цветение» воды, придавая ей желтовато-коричневую окраску (виды родов
Mallomonas, Chromulina, Synura, Dinobryon, Uroglena, Uroglenopsis
Lemm.).

Золотистые водоросли встречаются в планктоне, бентосе и нейстоне.
Преимущественное большинство из них типичные представители п л ^ н К "
тона. К типичным бентосным формам относятся немногие виды родов Рпа-
eodermatium Hansg., Celloniella, Hydrurus. Как правило это прикрепленные
формы, живущие в холодных текущих чистых водах — на дне рек, каме-
нистой почве каналов, деревянных сваях и камнях. Здесь встречаются и
ползающие по дну с помощью ризоподий виды родов Chrysamoeba, Cnry-
sarachnion, Heliapsis Pasch. Среди золотистых есть и чпифиты, обитающие
на различных водорослях, а также на других золотистых водорослях (La-
gynion scherfelii Pasch., Lepochromulina calyx Scherff.) или на цистах ди-
нофитовых (Epicystis peridinearum Pasch.). Наиболее типичным представи-
телем нейстона является Chromulina rosanoffii (Woronin) Bütschh, весь
цикл развития которой проходит в поверхностной пленке воды стоя-
чих водоемов. Нередко этот вид встречается в массовом количестве, образуя
пленку почти монокультуры [204].

Золотистые водоросли принимают активное участие в накоплении opra-
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нических веществ, ила (сапропеля), который имеет большое п р а к т и -
ч е с к о е з н а ч е н и е для народного хозяйства. Определенное значение
они имеют в цепи питания рыб. Как обитатели чистых вод, некоторые виды
служат индикаторами на отсутствие загрязнения воды органическими ве-
ществами, т. е. могут быть использованы при санитарно-биологическом ана-
лизе воды. При массовом развитии, приводящем к «цветению» воды, неко-
торые виды золотистых водорослей играют отрицательную роль в деле во-
доснабжения (вода становится непригодной для употребления, приобретает
неприятный привкус и запах). Ископаемые остатки золотистых водорослей
представлены главным образом кокколитофоридовыми и кремнистыми
жгутиковыми, они играют определенную роль в образовании залежей
извести и мела, в формировании осадочных пород [204].

14.1. Класс 1. Гетерохризофициевые —
Heterochrysophyceae

Организмы с одним или двумя жгутиками. Один жгутик перистый, другой,
если он есть,— бичевидный. Монадные одноклеточные и колониальные,
амебоидные, пальмеллоидные, коккоидные и нитчатые организмы.

Класс объединяет 7 порядков.

14.1.1. Порядок 1. Хризомонадовые—Chrysomonadales

Одноклеточные или колониальные организмы, снабженные одним или двумя
жгутиками. Клетки или голые, часто метаболичные, способные поглощать
твердую пищу, или же имеют футляры (домики), либо слизистые, содержа-
щие пектин обвертки, покрытые кремнистыми пластинками с различными
скульптурными образованиями.

Порядок включает одноименное семейство с такими наиболее известны-
ми родами: Chromulina Cienk., Chrysapsis Rasch., Pseudochromulina Dofl.,
Chrysoglena Wisl., Chrysococcus Klebs, Kephyrion Pasch., Mallomonas
Perty, Microglena Ehr., Uroglena Ehr., Dinobryon Ehr., Synura Ehr., Ochro-
raonas Wys.

14.1.2. Порядок 2. Кокколитовые — Coccolithales

Одноклеточные монадные преимущественно морские формы. _ Клетки по-
крыты слизистой обверткой, на поверхности и внутри которой откладыва-
ются своеобразные известковые тельца — кокколиты. Слизистая оболочка
со временем превращается в панцирь. Клетки обычно с двумя хлоропласта-
ми и двумя жгутиками.

Порядок включает одно одноименное семейство, наиболее изученным
родом которого является Hymenomonas Stein.

14.1.3. Порядок 3. Диктиоховые — Dictyochales

Одноклеточные кремнистые организмы, монадные, преимущественно морские
представители, в теле которых находится скелет, состоящий из полых крем-
невых палочек. Клетки голые имеют один жгутик, образуют также очень
тонкие псевдоподии и снабжены мелкими хлоропластами. Представители
порядка диктиоховых были очень распространены в меловое и третич-
ное время.

Ныне известен один род Dictyocha Ehr. с тремя видами.
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14.1.4. Порядок 4. Ризохризидовые — Rhizochrysidales

Амебоидные формы, снабженные жгутиками или лишенные их; иногда об-
разуются футляры (Rhizaster Pasch.) или плазмодии (Myxochrysis Pasch.).

Порядок включает 3 семейства: Rhizochrysidaceae, Lagyniaceae и Му-
xochrysidaceae. К семейству Rhizochrysidaceae относятся роды: Chrysa-
moebä Klebs, Brehmiella Pasch., Chrysostephanosphaera Scher., Leucochry-
sis Pasch.; к семейству Lagyniaceae — Lagynion Pasch., Stephanopos Con.,
Rhizaster Pasch., Bitrichia Wol., Chrysopyxis Stein; к семейству Мухо'
chrysidaceae — Myxochrysis Pasch.

14.1.5. Порядок 5. Хризокапсовые — Chrysocapsales

Пальмеллоидные одноклеточные или колониальные организмы, в вегета-
тивном состоянии лишенные жгутиков.

Порядок включает 3 семейства: Chrysocapsaceac, Naegeliellaceae и
Kydruraceae. К семейству Chrysocapsaceae относятся роды: Chrysocapsa
Pasch., Geochrysis Pasch., Ruttnera Geitl., Phaeocystis Lag., Chalkopy-
xis Pasch., Tetrasporopsis Lemm.; к семейству Naegeliellaceae — Naege-
liella Cor.; к семейству Hydruraceae — Hydrurus.

14.1.6. Порядок 6. Хризосферовые—Chrysosphaerales

Одноклеточные или колониальные организмы, клетки которых покрыты
оболочкой. Неподвижны в вегетативном состоянии, однако в клетках, осо-
бенно при размножении, иногда образуются сократительные вакуоли и
стигма.

Порядок включает I одноименное семейство с родами: Chrysosphaera
Pasch., Stichogloea Chod., Sphaerochrysella Pasch., Pterosperma Pouchet,
Phaeodactylum Bohlin.

14.1.7. Порядок 7. Феотамниевые—Phaeothamniales

Нитчатые или дисковидные колониальные организмы.
К порядку относится 4 семейства: Sphaeridiotrichaceae, Phaeopla-

caceae, Phaeothamniaceae и Phaeodermatiaceae. К семейству Sphaeridiotri-
chaceae относится род Sphaeridiothrix Pasch.; к семейству Phaeoplaca-
ceae — Phaeoplaca Chod.; к семейству Phaeothamniaceae — Nematocn-
rysis Pasch., Phaeothamnion Lag., Apistonema Pasch., Chrysonepos Tay.1,
к семейству Phaeodermatiaceae — Phaeoderrnatium Hansg.

14.2. Класс 2. Изохризофициевые — Isochrysophyceae

Одноклеточные или колониальные морские организмы с двумя бичевид-
ными жгутиками. Клетки свободноживущие или снабженные футлярами.
Автотрофные и гетеротрофные организмы.

В классе содержится 2 порядка: Isochrysidales и Prymnesiales.

14.2.1. Порядок 1. Изохризидовые — Isochrysidales

Автотрофные и гетеротрофные, одноклеточные или колониальные орга-
низмы с двумя бичевидными жгутиками, без гаптоиемы. .

Порядок включает 1 одноименное семейство с родами: Chrysidaiis
Schil., Isochrysis Par., Derepyxis Stokes, Cladomonas Stein, Rhipidodena-
ron Stein, Spongomonas Stein.
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14.2.2. Порядок 2. Примнезиевые — Prymnesiales

Автотрофные и гетеротрофные одноклеточные монадные организмы с дву-
мя бичевидными жгутиками и гаптонемой.

Порядок объединяет 1 одноименное семейство с родами: Prymnesium
Mas., Platychrysis Geitl. и Chrysochromulina Lac.

15. ОТДЕЛ 6. ДИАТОМОВЫЕ ВОДОРОСЛИ —
BACILLARIOPHYTA (DIATOMEAE)

Диатомовые водоросли представлены одноклеточными и колониальными
микроскопическими и н д и в и д а м и светло-желтого или бурого цвета,
имеющими исключительно коккоидный тип структуры тела. Жесткая
оболочка диатомовых состоит из прозрачного, как правило, симметрич-
ного кремнеземного панциря. Размер клеток от 4 до 2000 мкм. В отделе,
по данным разных авторов, насчитывается 12—25 тыс. видов.

Структура панциря, его форма, соотношение осей и плоскостей сим-
метрии лежат в основе систематики диатомовых водорослей. Панцирь
состоит из аморфного кремнезема, напоминающего по составу опал (Si2 X
X хН2О, плотность 2,07), с примесью металлов (алюминия, железа, маг-
ния) и органического компонента, возможно, белка. Толщина стенок
панциря зависит от концентрации кремния в среде и изменяется в зна-
чительных пределах: у тонкостенных форм — от сотых до десятых долей
микрометра, у толстостенных — 1—3 мкм. Панцирь состоит из двух час-
тей — эпитеки и гипотеки. Большая часть—эпитека надвигается своими
краями на гипотеку как крышка на коробку. Эпитека состоит из плос-
кой или выпуклой створки—эпивальвы и поискового ободка — зпицин-
гулюма (рис. 15.1; 15.2). Гипотека имеет аналогичные части: створку —
гиповальву и поясковый ободок —- гипоцингулюм. Эпицингулгом и гипо-
цингулюм составляют вместе поясок панциря. Поясок панциря отсутствует
у некоторых ископаемых видов, спор и иногда у инициальных клеток.
Загнутая часть створки — загиб створки, бывает низким или высоким,
иногда он имеет характерную структуру. Поясковый ободок в виде узкой
ленты плотно охватывает край загиба створки, но не срастается с ним,
Элементы пояскового ободка, которые располагаются проксимально к
створке, называют вставочными ободками (копулами), иногда они отли-
чаются формой и структурой от дисталы-гых элементов. Вставочные обод-
ки бывают воротничковидные, кольцевидные, полукольцевидные пли
состоят из отдельных сегментов разнообразной формы (рис, 15.3). Вста-
вочный ободок, непосредственно примыкающий к створке, часто назы-
вают вальвокопулой. Форма вставочных ободков'— один из характерных
признаков некоторых родов (Mastogloia Thw.). Разрастание вставочного
ободка в полость клетки приводит к образованию неполной кремниевой
перегородки — септы (рис. 15.4), параллельной створкам. Вставочные
ободки обеспечивают увеличение объема клетки и ее рост за счет уве-
личения их числа или их раздвигания. Дистальные к створке элементы
пояскового ободка называются соединительными ободками, или плев-
рами. Поясковый ободок, состоящий из одного элемента,— также соеди-
нительный. В том случае, если загиб створки в виде неширокой закра-
ины углубляется внутрь панциря, образуется диафрагма, которая в от-
личие от септ, является частью створки.

Форма панциря разнообразна: в виде шара, диска, цилиндра и т. п.
Она определяется формой створок (рис. 15.5) и их высотой. Благодаря сим-
метричности строения панциря через него можно провести продольную,
поперечную и цещральную (первальпарную) оси симметрии, длина кото-
рых соответственно определяет длину, ширину и высоту панциря, а также

303



Рис. 15.1. Схема строения панциря диатомовых водорослей центрического
типа (род Coscinodiscus):
1 — вид со стороны эпятеки; 2 — вид со стороны пояска; ДД — диаметр панциря;
ВВ — центральная ось панциря; ct — створка эпитеки; э — эпитека; а — гипо-
тека; сг — створка гипотеки; зсг — загиб створки гипотеки; se, — загиб створки
эпитеки

Рис. 15.2. Схема строения панциря диатомовых водорослей пеннатного типа
(род Pinnularia):
/ — вид со стороны эпитеки; 2 — вид со стороны пояска; 3 — поперечное сечение
панциря; АА — продольная ось панциря; ББ — поперечная ось панциря; на—
вертикальная первальварная ось панциря; ку— конечный (полярный) узелок; о—
воронка; on — осевое поле; сп — среднее поле; р — ребра; ш — шов; п — поясок,
not — поисковый ободок эпитеки; по2 — поясковый ободок гипотеки; ct — створку
эпитеки; с2 — створка гипотеки; цу — центральный узелок; aci — загиб створки
эпитеки; нщ — наружная щель шва; вщ — внутренняя щель шва; э — эпитека,
г — гипотека; зс2 — загиб створки гипотеки

продольную (апикальную), поперечную (трансапикальную), створковую
(вальварную) плоскости симметрии (рис. 15.6). Если через панцирь можно
провести все три плоскости симметрии, то он полностью симметричный,
две — бисимметричный, одну — моносимметричный. Встречаются асим-
метричные панцири, через которые нельзя провести ни одной плоскости
симметрии.

Различают два основных типа створок: актиноморфные (круглые,
треугольные, многоугольные), через которые можно провести три и более
плоскостей симметрии (Centrophyceae) и зигоморфные, продолговатые
с бисимметричной (перистой) структурой, через которое можно провести не
более двух плоскостей симметрии (Pennatophyceae). Среди зигоморфных
преобладают створки с одинаковыми концами — изопольные (см. рис. 15.ь,
1—5, 8~16), реже — с разными — гетеропольные (см. рис. 15.5, о, /)•
Концы створок также имеют разнообразную форму (рис. 15.7).
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Рис. 15.4. Форма п расположение септ у диатомовых водорослей:
'"7? ~ вставочный ободок с септоп (/ — центрическая днатомея Thalassioslra
anugua (Qrun.) A. CI. var. septata Pr.-Lavr., 2, 3 — пеннатиые днатомеи Grammato-
pnora marina (Lyngb.) Kütz. и G. serpentina (Ralfs) Ehr.); 4 — центральная септа;
0 — полярная септа (Licmophora ehrenbergil (Kütz.) Grün.); 6 — септа, занимаю-
щая половину панциря (Tabellaria fenestrata (Lyngb.) Kütz.); 7 — септа с тремя
отверстиями (Rhabdonema adrlaticum Kütz.); 8 — септа с многочисленными от-
верстиями (Cllmacosphenia monillgera)

Наружный и внутренний рисунки панциря, наблюдаемые в световой
и электронный микроскоп, называют структурой панциря. Она специ-
фична для разных таксонов и образована различными структурными эле-
ментами, из которых всеобщими и наиболее важными являются перфора-
ции — система отверстий различного строения расположенных на створ-
ках, через которую происходит связь протопласта с внешней средой.

Наиболее распространенные из перфораций ареолы, бывают двух
типов: пороидные (пороиды) (рис. 15.8, /, 2), не имеющие заметных сужений
к поверхности створки, и популярные (локулусы), заметно суженные к одной
из поверхностей створки (рис. 15.8, 3, 4). С внутренней или внешней сто-
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Рис. 15.3. Форма вставочных ободков панцирей диатомовых водорослей:
1 — кольцевидная (Lauderia); 2 — воротничковидная (Stephanodiscus); 3 — тра-
" о з о Т п " А ) Н О " Ч е Ш у е В И Д Н а Я ; 4 ~ П 0 ЛУК 0 Л Ь 11ев"Дная; 5 — чешуевидная (3—5 Rhi-



Рис. 15.5. Форма створок панциря диатомовых водорослей:
1,2 — эллиптическая; 3 — широкоэллиптическая; 4 — гитаровидная; 5 — ли-
нейная; 6 — булавовидная; 7 — яйцевидная; 8, 9 — ланцетная; 10 — ромбиче-
ская; //, 13 — полуланцетная; 12 — полудугообразная; 14 — сигмоидная; /о —
прямоугольная; 16 — почковидная

Рис. 15.6. Оси и плоско-
сти оимметрии панциря
диатомовых водорослей.
Оси симметрии:
А А — продольная, ££_Г.
поперечная, ВВ - централь
пая; плоскости симметрии;
а — продольная, о - попе
речная, а — створковая
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Рис. 15.7. Концы створок панциря диатомовых водорослей:
S ~ °£трЬ1Й; * ~ тупой; 3 — клиновидный; 4 — клювовидный; 5 — головчатый;

Рис. 15.8. Схема строения ареол
панциря диатомовых водорослей:
Л 2 — пороидные; 3, 4 — локуляр-
ные (/, 4 — внешнее положение ве-
лума; 2, 3 — внутреннее положе-
ние велума); ф — форамен; в —
велум; с — стенки панциря

роны, иногда с обеих, ареолу закрывает тонкий перфорированный кремне-
земный слой — велум. Положение велума имеет важное значение в таксо-
номии крупных рангов класса Centrophyceae. Противоположное незамкну-
тое отверстие ареолы называется фораменом [230].

Удлиненная камера или одна из серии удлиненных камер, проходящих
от осевой части створки к краю и открывающихся внутрь панциря большим
отверстием с ареолированным наружным слоем, называется альвеолой. При
наблюдении в световой микроскоп перфорации имеют вид точек, либо при
плотном расположении в ряд — штрихов. У центрических диатомовых
перфорации образуют радиальные штрихи, проходящие от центра к краю
створки, пучковые, сгруппированные в параллельные радиальному штри-
ху ряды, и тангенциальные, образующие прямые или изогнутые не радиаль-
ные ряды (рис. 15.9). У пеннатных диатомовых перфорации образуют отно-
сительно края створки п а р а л л е л ь н ы е , р а д и а л ь н о - с и м м е т -
р и ч н ы е и к о н в е р г е н т н ы е ш т р и х и (рис. 15.10). Иногда штри-
хи взаимно пересекаются.

На створках панциря большинства пеннатных диатомей имеется шов
в виде пары сквозных щелей, каждая из которых называется ветвью шва.
Швы имеют различную длину, разнообразное строение и могут располагать-
ся на обеих створках или на одной ич них. Хорошо развитый щелевид-
ньш шов характерен для представителей семейства Naviculaceae. Он со-
стоит из пары коленчато согнутых в толще створки щелей, заметно суженных
в колене и расширяющихся наружу (наруоюная щель) и внутрь (внутренняя
щель) панциря (рис. 15.11; 15.12), На середине створки ветви шва соединя-
ются в центральном узелке (внутреннее утолщение стенки створки) горизон-
тальным и вертикальным воронковидным каналами, причем наружный вы-
ход последнего имеет вид точки — центральная пора. В конечных (поляр-
ных) узелках — внутренних утолщениях стенки створки или обычно губо-
образно выпяченных образованиях — хоботках (см. рнс. 15.11; 15.12) —
наружная щель заканчивается извитой, обычно короткой полярной щелью.

_ Каналовидный шов представителей семейств Nitzschiaceae, Epithe-
miaceae, Surirellaceae и других в виде трубковидной полости проходит
в толще створки, гребневидном утолщении ее — киле, или крыловидном
выросте —• крыле, окружающем створки по краю (рис. 15.13—15.15). На-
РУжу каналовидпый шов открывается узкой щелью, а от внутренней поло-
сти панциря отделяется рядом кремнеземных пластинок — фибул, откры-
тые пространства между которыми называются интерфибулами.
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Рис. 1Б.9. Перфорационные штрихи центрических диатомовых водорослей.
/ — радиальные (а — отдельные ареолы, б — ареолы с вторичными спиральным
рядами); 2 — пучковые (а — прямые пучки, б — изогнутые пучки); з — jam R

циальные (а — прямые ряды — линейный тип, б — вогнутые по направленш
краю ряды — эксцентрический тип)

Швы обеспечиваю! сообщение протопласта с внешней средой и саос° '
ность к движению. В филогенетическом отношении наличие шва — прог|з
сивный признак, характерный для эволюционно более молодых^ вид •

Исследование диатомовых водорослей с помощью сканирующей э л е '
ронной микроскопии позволило открыть разнообразные выросты, с0™*
няющие протопласт с внешней средой, число и расположение котор
на створке может быть различным. Большинству центрических и oecmoBf
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Рис. 15.10. Перфорационные штрихи пеннатных диатомовых водорослей:
/ — гладкие; 2 — пунктирные; 3 — линеолированные, 4 — ребровидные, 5 —
параллельные; 6 — радиально-симметричные, 7 •— конвергентные

Рис. 15.11. Строение щелевидного шва створок панциря диатомовых водо-
рослей:
1 — створка со щелевндным швом; 2—5 — щели шва в поперечном разрезе; в ~
продольный срез через центральны!! узел; 7 — шов в pallone конечного узелка
(вид сверчу); нщ — наружная щель; ащ — внутренняя щель; к — канал, соеди-
няющий наружную и внутреннюю щели; с — канал, соединяющий две ветви шва
в центральном узелке; кщ — полярная щель; в — конец внутренней щели шва
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Рис 15 12. Строение щелевид-
ного шва створок панциря Na-
vicula gracilis Ehr

/ — внешняя поверхность створки
(ЧУ — центральный узелок, цп —
центральная пора, нщ — наружная
щель, кщ — полярная (конечная)
щель), 2 — внутренняя поверх-
ность створки (цу — центральный
узелок, вщ — внутренняя щель),
3 — внутренняя поверхность конца
створки (х — чоботок, кщ — ко-
нечная щель)

Рис. 15.13 Строение каналовид-
ного шва у диатомовых водо-
рослей:
/ — створка с каналовидным швом,
2 — средняя часть каналовпдного
щва (я — канал-шов, щ -* Щ*»»
цаналовидпого шва, ф — т°Х"ы'
НИ — центральный узелок, и<р
интерфиСулы)
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Рис. 15.14. Строение каналовидного шва у Nitzschia sp.:
1 — внутренняя поверхность створки; 2 — внутренняя поверхность конца створ-
ки (х — хоботок, щ — щель шва, ф — фибулы, иф — нитерфибула)

диатомей свойственны двугубые выросты, конец внутренней части трубки
которых сплющен, или трубка укорочена до щели, имеющей иногда валико-
видно утолщенные края («губы»): внешнее отверстие обычно округлое
(рис. 15.16; 15.17). Выросты с опорами — трубки, окруженные2—5 камера-
ми или сопутствующими порами, изолированными изогнутыми опорами
(рис. 15.18),— характерный признак только семейства Thalassiosiraceae.
У некоторых видов выявлены полые наружные трубки, замкнутые с одного
конца — замкнутые выросты [263, 272].

Гладкие, свободные от перфорации участки створки образуют гиали-
новые поля: осевое — в направлении продольной оси, среднее — расшире-
ние осевого поля на его середине, центральное — в центре створки, радиаль-
ное — между радиальными штрихами, боковое — прерывающее штрихи
параллельно осевому полю.

Утолщения, выступающие над наружной или внутренней поверхностью
створки называются ребрами, они обеспечивают прочность панциря. У мно-
гих диатомовых водорослей на внешней поверхности панциря образуются
выступы, щетинки, шипы, шипики, которые увеличивают его поверхность
и служат для соединения клеток в колонию.

Большое биологическое значение имеет выделяемая диатомовыми водо-
рослями слизь, которая не только способствует образованию колоний и
прикреплению водорослей к субстрату, но и защищает их от высыхания,
воздействия других неблагоприятных условий среды, способствует, вероят-
но, процессам деления и ауксоспорообразования. Химический состав слизи
У различных видов неодинаков: в трубках колоний Berkeleya rutilane
слизь состоит из соединений маннозы и ксилозы со следами рамнозы, в кап-
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Рис. 15.15. Строение канало-
видного шва у Surirella sp.".
/ — внешняя поверхность створки
(нщ — наружная щель, к - крыло*!
2 — внутренняя поверм ость ствон
ки, 3 - часть этой же створки при
большем увеличении (* - Фиоула,
р — ребро, иф — интерфибула, щ
щель шва)
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Рис. 15.16. Строение двугубого,
выроста и его положение на
створке Diatoma vulgäre Bory:
' — внешняя поверхность створки;
* — внешняя поверхность конца
створки (лг — ложный глазок, но —
наружное отверстие); 3 — внутрен-
няя поверхность конца створки (во — внутреннее отверстие укороченной труб-
ки, ву — валиковидное утолщение края трубки)

судах Navicula pelliculosa (Bréb.) Hilse — из полиуронида (полимера тлю-
куроновой кислоты). Слизь диатомей имеет различную консистенцию — от
плотной, хрящеватой, до жидкой.

Диатомовые водоросли, имеющие шов, способны к активному движению
по субстрату, иногда в толще воды (Bacillaria paradoxa Gmel., Ni+zschia
seriata CI., N. closterium (Ehr.) W. Sm.). Относительно механизма движения
выдвинут ряд гипотез. Предполагают, что движение обусловлено током
Цитоплазмы в щели (канале) шва, либо током воды в полости шва. Предпо-
лагают также, что в результате сокращения фибрилл из полости шва на-
ружу выталкивается некоторый материал, как бы приклеивающий клетку
к субстрату и оставляющий на нем след. Вещества, растворяющие слизь
(эфедрин, изопреиелин, бензодрин), обладающие наркотическими свойства-
ми (папаверин, антропин, кофеин) нарушают и останавливают движение
Диатомей.

Основное условие существования диатомовых водорослей в толще
воды — способность препятствовать погружению — парение. Это обеспечи-
вается небольшим объемом протопласта и содержанием многочисленных
капелек масла, наличием тонкого панциря, часто снабженного разнообраз-
ными выростами, щетинками, другими структурными элементами, увели-
чивающими поверхность. У некоторых крупных диатомей выявлена спо-
собность к активному удалению из клеточного сока ионов тяжелых метал-
лов и уменьшению суммарной концентрации ионов всех компонентов в кле-
точном соке по сравнению с их концентрацией в морской воде.
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Рис 15 17 Строение двугубого вы-
рос га у Synedra sp :
/ — внешняя поверхность створки;
2 — внешняя поверхность конца створ-
ки (г — глазок, но — наружное отвер-
стие), 3 — внутренняя поверхность
конца створки (г — глазок, во — внут-
реннее отверстие укороченной труб-
ки, ву — валиковидные утолщения края
щели)

Колонии диатомовых образуются из одной клетки в результате" ряда
делений и имеют свойственную виду форму (рис. 15 19) Распад колонии
не приводит к гибели составляющих ее клеток — каждая из них может
дать начало новой колонии. Как правило, колонии образуют виды, лишен-
ные способности к движению1 не имеющие шва, с зачаточным швом, со швом
на одной из створок. В случае образования колонии подвижными диато-
меями они и внутри колонии сохраняют способность к движению.

В слизистых колониях клетки целиком погружены в выделяемую ими
гомогенную слизь и расположены беспорядочно, при этом колонии имеют
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Рис. 15.18. Строение выроста с опорами и его положение на створке Сус-
lotella sp.:
1 ~ внутренняя поверхность створки (eco — выросты с опорами, дв — двугубый
вырост); 2 — увеличенная часть той же створки (с» — сопутствующая пора, во —
внутреннее отверстие трубки)

вид бесформенных комочков или пленок, простых или разнообразно
разветвленных трубок, обычно прикрепленных к субстрату (рис. 15.19,
4, 5, 12).

Форма колоний, не имеющих общей слизи, зависит от формы створок
и способов соединения в колонию. При соединении створок всей поверхно-
стью (соединения поясками бывают чрезвычайно редко, так как в плоскости
пояска происходит деление клетки) образуются нитевидные (панцирь ци-
линдрический, створка округлая — Melosira Ag., Stephanodiscus Ehr.),
лентовидные (панцирь плоский, створка удлиненная —Fragilaria Lyngb.,
Achnanthes Вогу), вееровидные (панцирь клиновидный, створка булаво-
видная — Meiidion Ag., Licmophora Ag.) колонии. При соединении ство-
рок удлиненной формы участками, на которых расположены слизевые
поры, образуются зигзаговидные (Tabellaria Ehr., Diatoma D. С.) или
звездчатые (Synedra Ehr., Asterionella Hass.) колонии (см. рис. 15.19,
2, 3). Клетки в таких колониях скреплены слизью, выделяемой порами
главка или ложного глазка. Особенно распространены цепочковидные коло-
нии, в которых смежные клетки соединены слизистыми подушечками или
тяжами, короткими или длинными трубковидными выростами, рогами,
Щетинками и другими способами (см. рис. 15.19, 6—8, 13). Рыхлое распо-
ложение клеток в цепочковидной колонии на некотором расстоянии обеспе-
чивает лучшие условия парения и фотосинтеза.

В результате обильного выделения слизи на базальном конце клетки
образуется общая слизистая подошва, на которой делящиеся клетки сидят
пучками или, в случае ветвления подошвы, каждая из них имеет индивиду-
альную слизистую ножку.

Уникальную колонию из 200—500 клеток, соединенных в поясковой
зоне перегородками органической природы, образует Coenobiodiscus mu-
riformis. Эти колонии воспроизводятся без прохождения одноклеточной
стадии.

К л е т к и диатомовых водорослей имеют типичное эукариотическое
строение. Цитоплазма в них образует пристенный слой либо скапливается
У полюсов или в центре клетки, соединяясь цитоплазматическими мости-
ками. У центрических диатомей ядро лежит в центральной массе цитоплаз-
мы или в пристенном слое ближе к гипотеке, а у пеннатных — в цитоплазма-
тическом мостике в непосредственном контакте с хлоропластом ближе к
эпитеке. В клетке имеется одна или несколько" вакуолей с клеточным со-
ком, пронизанных многочисленными тяжами цитоплазмы.
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Рис. 15.19. Формы ко-
лоний подвижных ди-
атомовых водорослей:
А 9, 10, 16 — нитевид-
ная (/ — Nitzschia seria-
ta CI., 9 — Melosira ita-
lica (Ehr.) Kiitz., IO —
M. varians Ag., 16 —
Leptocylindrus danicus
CI.); 2, 3— зигзаговидная
цепочка (2 — Diatoma
elongatum (Lyrtgb.) Ag.,
S — ThaJassionema nitz-
schioides Grun.); 6, 7,
15 — прямая цепочка
(6 -Biddulphia mobilien-
sis Bailey, 7 — Porosira glactalis (Grun.) Jörg., 15 — Rhizosolenia fragilIssima))
*, 13 — гибкая цепочка (S — Thalassiosira polichorda (Grün.) Pr.-Lavr., 13 — Th.
exentrica (Ehr.) CI.); 4 — студенистая бесформенная (Thalassiosira subtilis (Ostf,)
Gran.); 5, 12 — студенистая ветвистая (5 — Navicula divergens, 12 — Cymbella
caespitosa (Kütz.) Grun.); / / — лентовидная (Bacillaria paradoxa Gmel.; Ila —
сжатая колония, 116 — раздвинутая колония)

Плазмалемма плотно прилегает к панцирю. Галофильные виды очень
хорошо пропускают через плазмалемму ионы солей. Проницаемость плазма-
леммы для неэлектролитов выше, чем у других растительных клеток, но не у
всех диатомей одинакова. Так, у некоторых из них высока проницаемость
Для Сахаров, а у Caloneis obtusa (W. Sm.) CI. и Cymbella aspera (Ehr.) CI.
плазмалемма почти непроницаема для них. Целлюлозной оболочки, в от-
личие от большинства водорослей, у диатомовых нет.

У подробно наученных таксонов ядро грушевидное, но описаны и дру-
гие формы ядер: овальные (Cylindrotheca fusiformis Reiman et Lewin),
чечевицеобразные (Melosira varians Ag.),H-образные (Surirella ovalis Bréb.),-
гантелевидные CLauderia annulata Cl.).

Ядро окружено двойной пористой мембраной. Многочисленные поры
пронизывают боковые поверхности ядра и отсутствуют в его основании.
У Strepthothoca thamesis ядро имеет 6—7 тыс, пор [93]. Размер пор^ 80—
100 нм. Отверстие поры окружено тонкой диафрагмой с центральной гра-
нулой около 19 нм в диаметре. В ядре расположены I—8 ядрышек — наибо-
лее плотных образований из всех клеточных органоидов. Из-за отсутствия
мембраны границы ядрышек не имеют резких очертаний.

Хлоропласты. диатомовых водорослей разнообразны по форме, разме-
рам и положению в клетке. Обычно они располагаются в пристенном слое
цитоплазмы, прилегая к створкам, реже к пояску; у колониальных диато-
мей с лентовидными колониями они всегда сдвинуты в сторону пояска.
У большинства центрических диатомовых хлоропласты мелкие, многочис-
ленные, в виде зернышек или дисков. Такие же хлоропласты характерны
и для бесшовных из класса Pennatophyceae. У более высокоорганизованных
пеннатных хлоропласты крупные, немногочисленные, часто с лопастными
краями или перфорированные. Форма и размеры хлоропластов у диатомо-
вых водорослей изменчивы.

Хлоропласт окружен системой мембран. Его оболочка состоит из двух
мембран. Кроме того, к нему прилегает одна или несколько цистерн
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эндоплазма!ического ретикулюма и выросты ядерной оболочки. В этом слу-
чае оболочка ядра на некоторых участках становится одновременно и обо-
лочкой хлоропласта, внутренняя мембрана оболочки хлоропласта одновре-
менно является внешней мембраной ядра и наоборот. Этот признак выявлен
не у всех диатомовых, например, связь хлоропласта ядра не удалось обна-
ружить у Melosira varians Ag. Ha некоторых участках внешней мембраны
хлоропласта находятся рибосомы.

В строме хлоропласта расположены тилакоиды — двухмембранные
уплощенные цистерны. Тилакоиды диатомовых, в отличие от высших расте-
ний и некоторых водорослей, не организованы в граны, а образуют пачки
из трех, иногда большего числа цистерн. Количество тилакоидов в пачке
непостоянно и зависит как от систематической принадлежности, так и от
условий жизни организма. Характерно образование анастомозов — от-
ветвлений тилакоидов — между пачками. Один или несколько тилако-
идов расположены по периферии хлоропласта, непосредственно под его
оболочкой. Это опоясывающие тилакоиды, которые помимо диатомовых
обнаружены у красных, бурых и золотистых водорослей. Под опоясыва-
ющими тилакоидами, обычно на полюсах хлоропласта, выявлены светлые
•юны электронно-плотного фибриллярного материала. Считают, что это
нуклеоиды или генофоры хлоропласта, содержащие ДНК.

У диатомовых с многочисленными хлоропластами обнаружены связан-
ные с ними структуры — микрофиламенты, которые расположены в слое
цитоплазмы между хлоропластом и плазмалеммой. Считается, что они об-
условливают движение хлоропластов от периферии к ядру при усилении
освещения и наоборот. То, что это микрофиламенты, а не микротрубочки
подтверждается ингибированием движения хлоропластов цитохалазином
В, но не колхицином.

Хлоропласт содержит один или несколько пиреноидов, имеющих фор-
му линзы, веретена, вогнутой пластинки и расположенных на участках
хлоропласта, контактирующих с вакуолями. Тилакоиды хлоропласта
обходят пиреноид, прерываются перед ним или пронизывают его в различ-
ных направлениях. У некоторых диатомовых обнаружены перфорирован-
ные участки в пачках тилакоидов между пиреноидом и оболочкой хлоро-
пласта, обращенной к вакуоли. У ряда видов выявлена мембрана, окружаю-
щая пиреноид. Матрикс пиреноида состоит из гранулярного материала,
более электронно-плотного, чем матрикс хлоропласта. Иногда пиреноид
имеет упорядоченную кристаллическую структуру, ламеллярное строение.

Окраска хлоропласта, обусловленная составом пигментов, изменяется
от светло-желтой, золотистой до зеленовато-бурой и посмертно приобретает
зеленый цвет вследствие растворения бурых пигментов в мертвых клетках.
Более интенсивно окрашены бентосные виды, массовое развитие которых
создает бурый налет на других гидробионтах, дне водоема и различных
погруженных в воду предметах. Подверженные сильному освещению
планктонные виды не окрашивают воду даже при массовом развитии, а при
наблюдении в микроскоп имеют светло-желтый, золотистый цвет.

В хлоропластах диатомовых содержатся пигменты: хлорофиллы а и с,
ß- и s-каротины, ксантофиллы (фукоксантин, диатоксантин, неофукоксан-
тины А и В, диадиноксантин). Есть указание о наличии следов феофитина.
Пигментная система диатомовых водорослей обеспечивает фотосинтез
на глубине до 50 м благодаря дополнительным пигментам из группы фукок-
сантинов, которые передают поглощенную ими энергию хлорофиллу «•
У гетеротрофных бесцветныч диатомовых водорослей (Nitzschia) пигменть
отсутствуют.

Продукты ассимиляции диатомовых — липиды, волютин, хризолами-
нарин — располагаются в цитоплазме в вакуолях. Капли липидов ооы ш
окружены мембраной. Крупные голубоватые капли волютина (тельца
Бючли) занимают определенное положение: у полюсов клетки у родов «-•
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мейства Nitzschiaceae, по обе стороны цитоплазматического мостика у ро-
дов семейства Naviculaceae. Хризоламинарин близок к ламинарину бу-
рых водорослей. По продуктам ассимиляции диатомовые резко отличаются
от других водорослей, образующих в ходе фотосинтеза углеводы.

Всюду в цитоплазме располагаются митохондрии, имеющие вид па-
лочкообразных, нитевидных и зернистых элементов. Митохондрии диа-
томовых имеют трубчатые кристы.

В небольшой впадине на одной из сторон ядра расположена центро-
сома (постоянный полярный комплекс, центр микротрубочек), которая
у разных представителей диатомовых отличается в деталях строения, но
всегда содержит цитоплазматические микротрубочки. Центросома форми-
рует веретено деления при кариокинетическом делении клетки.

Вблизи ядра, со стороны, удаленной от хлоропласта, располагается
аппарат Гольдоюи, состоящий из нескольких диктиосом. Диктипсома со-
стоит из 4—12 цистерн, образующихся при слиянии пузырьков, которые
отпочковывает внешняя мембрана ядерной оболочки. В различных диктио-
сомах одной и той же клетки число цистерн одинаково. Со стороны, про-
тивоположной ядру, диктиосомы отпочковывают пузырьки нескольких
типов: 1) пузырьки разнообразной формы с гладкой поверхностью; 2) круп-
ные пузырьки с гранулярным содержимым; 3) мелкие опоясанные пузырь-
ки с гранулярным содержанием и палочковидными частицами на поверх-
ности.

Диктиосомный аппарат диатомовых очень развит. Отмечена высокая
активность диктиосом в стадии гаметогенеза клетки, когда продуцируемые
ими пузырьки лизируют пикнотические постмейотические ядра. По мнению
ряда авторов, диктиосомы принимают участие в отложении кремниевого
панциря и выделении слизи — функциях, ярко выраженных у диатомовых.

Между плазмалеммой и диктпосомой многих диатомовых, чаще в ста-
реющих клетках, обнаружен везикулярный комплекс — совокупность мно-
гочисленных пузырьков различной формы и размеров. Предполагают, что
эго продукт активности диктиосомы, пул мембран клетки.

В периферической части клетки находится силикалемма — сложная
система цистерн и трубочек, в которых обнаружены элементы кремниевого
панциря. Внешняя мембрана цистерн силикалеммы тесно примыкает к плаз-
малемме. По мнению одних исследователей, пузырьки силикалеммы форми-
руются диктиосомами, по мнению других,— эндоплазматическим ретику-
люмом и даже плазмалеммой. Элементы силикалеммы несут, вероятно, двой-
ную функцию; формирования панциря за счет их содержимого и образова-
ния новой плазмалеммы за счет мембран пузырьков.

Основной способ р а з м н о ж e н и я диатомовых водорослей — веге-
тативное деление клетки надвое. Деление обычно происходит ночью и на
рассвете и осуществляется по-разному у разных видов, а также у одних
и тех же видов в зависимости от условий среды. В культуральной среде
планктонные диатомовые могут делиться 3—8 раз в сутки, бентосные —
один раз в 4 суток. Наиболее интенсивного развития диатомовые водо-
росли достигают весной и осенью.

Перед делением в протопласте скапливаются капли масла, он увели-
чивается в размерах, раздвигает эпитеку и гипотеку так, что они соприка-
саются лишь краями поисковых ободков. У многих видов митозу пред-
шествует деление хлоропласта. При некоторых различиях в деталях у ис-
следованных центрических и пеннатных диатомовых общая схема митоза
на ультраструктурном уровне одинакова (рис. 15.20).

Многократные вететативиые деления приводят к постепенному умень-
шению размеров клеток, получающих гипотеку материнской клетки. У не-
которых видов они уменьшаются в 3 раза по сравнению с первоначальными.
Восстановление первоначальных размеров клеток происходит во время
прорастания покоящихся спор, покоящихся клеток и в результате поло-
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Рис 15 20. Схема митоза Melosira vanans Ag :
/ — интерфаза, 2 — профаза (в выемке на вершине ядра располозкено веретен^
деления с центрнолячи, радиальные микротрубочки проникают в "^"нъ„^пя
поры), 3 - поздняя профаза (микротрубочки проникают в глУб°''ие

по

в

г

п

0

я

ужаются
ядерной оболочки, при этом разрушаемой, и вместе с центриолями ™ГНУ^ м т .
в матрикс ядра; хроматин конденсируется, ядрышко разрушает<*»>• * ХВома-
фаза (веретено достигает полного развития, микротрубочки погру ж е ,'е„ед5и)ке-
тин, асимметрично расположенный покруг веретена), 6 — анафаза 4}^.уа л ещ.
ние хроматина к полюсам веретена; появление широкого впячиванняим Яр.
мы; начало цитокинеза), 6 — телофаза (концентрация хроматина BO!:pj'.,.D0Tpy-
ных центриолеи), 7 — поздняя телофаза (освобождение цетриолеи от " " ' р

п 0 ^ л е
бочек, формирование оболочки ядра; завершение цитокинеза;, а— '""-'
цитокинеза j >j ,

вого процесса, сопровождающегося образованием ауксоспор В кУ^ъ^е.
переход к образованию ауксоспор сопровождается м ° Р Ф о л о г и ч е с к И 7 ) л а ( 1 1 т
нениями отдельных клеток и колоний в целом: у Sceletonema cosi
(Grév ) CI. за 2—3 недели образовывались изогнутые, спиралевидные
лонии; у Melosira moniliformis (О Mull ) Ag.— длинные веревкооора^и
КОЛОНИИ; у Actinocyclus ehrenbergu Ralfs — удлиненные, сильно п и г"^ с е | 1.
рованные клетки (материнские клетки ауксоспор); у Thalassios1Г» * 0.
trica (Ehr.) CI.— за 10—14 дней — нежизнеспособные ауксоспоры (««£ев£0.
ауксоспоры») [178] Считается, что до начала спорообраювания клетки v^
ходят внутреннюю перестройку, направленную на ликвидацию откдоi
в метаболизме, вызванных нарушением соотношения объемов ядра ф.
плазмы в результате митотических делений При этом происходи» л ^
ференциация клеток по их роли в репродуктивном процессе, таи• '. з0.
все клетки, достигшие определенного размера, переходят к спороиц
ванию. оТСЯ

Перед началом полового процесса две клетки сближаются, n 0 KP^;,e Hiis
общим слизистым чехлом и раздвигают створки. После оплодотвиу

320



Рис. 15.21. Положение и связь ауксоспор диатомовых с материнской клет-
кой:
/ — свободная ауксоспора Lithodesmium undulatum Ehr. (а — вид со стороны
пояска с первой инициальной клеткой, б — вид со стороны створки); 2 — конеч-
ная ауксоспора Rhizosolenia alata Bright с первой инициальной клеткой, образо-
вавшейся внутри ауксоспоры и разорвавшей ее стенку; 3 — боковая ауксоспора
Rhizosolenia shrubsolii CI. (a — общий вид, б — дистальная часть сброшенной
стенки ауксоспоры, замещенной первой инициальной текой); 4 — полуинтерка-
лярная ауксоспора Odontella regia; б — интеркалярная ауксоспора Melosira
varians Ag.

образуется зигота, которая без стадии покоя начинает расти, увеличивается
в размерах и превращается в ауксоспору («растущую спору»1. При созре-
вании ауксоспора превращается в инициальную клетку, значительно пре-
восходящую по размерам исходную материнскую и иногда отличную от
нее по форме. По положению относительно материнской клетки и связи
с ней различают свободные, боковые, конечные, интеркалярные и полу-
интеркалярные ауксоспоры (рис. 15.21). Следует подчеркнуть, что диато
мовые водоросли — единственная группа растительных организмов, в жиз-
ненном цикле которых есть стадия ауксопорообразования.

У диатомовых выявлено несколько типов полового процесса. При
изогамном половом процессе (рис. 15.22, 1—3) в двух материнских клетках
образуется по две неподвижные гаметы, которые копулируют (сливаются)
попарно (виды родов Amphora Ehr., Epithemia Bréb., Rhopalodia О. Müll.,
Surirella Turp.).

Анизогамный (гетерогамный) половой процесс протекает двояко. В пер-
вом случае в ходе последовательных мейотического и митотического делений
в каждой материнской клетке образуется по одной подвижной и одной не-
подвижной гамете. Подвижные гаметы передвигаются к неподвижным
и сливаются с ними. Этот тип характерен для большинства представителей
семейства Naviculaceae и некоторых видов рода Nitzschia. Во втором слу-
чае в одной клетке обе гаметы неподвижные, в другой — обе подвижные,
переходящие в клетку с неподвижными гаметами. Такой тип анизогамии
характерен для Navicula halophila (Grun.) CI. и Synedra ulna (Nitzsch.)
Ehr.

При оогамном половом процессе (рис. 15.22, 4, 5) женская репродуктив-
ная клетка (оогоний) производит одну яйцеклетку (виды рода Stephano-
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'-> S r a l ü n « "°fOBOro процесса у диатомовых водорослей:
ВаПеу) а " И 3 0 г а м н ы й (Plnnularia s p . ) ; 4, Б - оогамный (Biddulphla mobiltensis

аУмужЭаГя SennnÌ,wV a r Ì a n s А ^ и л и Д в е (Biddulphia mobiliensis Bail.).
sira varians Ae)°Д

н

У™вная '<летка (сперматогониК) образует два (Me о-
'ella sp) сперм тозомП Я

Ч е Т Ы р е fBiddufphia rhombus Ehr!) W. Sin., Cyclo-
Диатомей, в отличие £ опл°Д°™оряющих яйцеклетку. У деитричес»«
число мелких сперматогПми

РУГИХ в о Д ° Р о с л е й - С 1 1 а ч а л а образуется большое
мент, непосредственно n I " e B ' Ì м е й о а происходит в самый последний во
ческой или спД™.рскойпР е Д о б о с о б л е н и е м гамет. Обычно же при гамей
«йоз, затем при ПтХТ У Д р у г и х в°Д°Рослей с " а ч а л а М Ж Е
после этого формипуетея «„ д е л е " и я х Увеличивается число ядер и лнш

армируется большое число гамет или гаплоидных зооспор.
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Рис. 15.23. Образование и прорастание мик-
роспор у диатомовых водорослей:
1~? — последовательные стадии образования микроспор у Coscinodiscus Jone-
sianus (Grév ) Ostf S —13 — последовательные стадии прорастания микроспор
У Chaetoceros danicus CI.; 14 — различные стадии образования микроспор
У unaetoceros curvlsetus CI.
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Рис. 16.24. Последовательные стадии (1—4) образования покоящейся споры
У Chaetoceros heterovalvatus Schutt

У диатомовых в ходе редуцированного полового процесса репродук-
тивная клетка развивается в зиготу и ауксоспору через апомиксис или авто-
гамно (Chaetoceros borealis Bailey, Cyclotella meneghiniana Kütz.).

Клетки, связанные с половым процессом, имеют некоторые структурные
отличия от обычных клеток. Так, в сперматозоидах Lithodesmium undu-
latum Ehr. отсутствуют диктиосомы, а хлоропласта более мелкие и упрощен-
ные; в аксонеме жгутиков сперматозоидов Lithodesmium undulatum Ehr.
и Pleurosira laevis (Ehr.) Compere нет двух внутренних микротрубочек,
жгутики покрыты мастигонемами — волосками диаметром 11 им.

У многих морских планктонных диатомей в клетках возникают мелкие
тельца — микроспоры (рис. 15.23). Они бывают со жгутиками и без жгу-
тиков, с хлоропластами и бесцветные. Образование микроспор особенно
характерно для видов рода Chaetoceros Ehr., у которых наблюдалось и их
прорастание. Пути образования и природа микроспор не установлены.

При неблагоприятных условиях диатомовые водоросли переходят
в состояние покоя. В ходе образования п о к о я щ и х с я к л е т о к про-
топласт передвигается к одному из концов клетки и, вследствие потери
клеточного сока, сильно сжимается. Жизнедеятельность этих клеток во-
зобновляется при наступлении благоприятных условий. Некоторые прес-
новодные планктонные озерные виды в зимний период погружаются на
дно водоемов, где пребывают в состоянии покоя или пониженной жизне-
деятельности до начала нового вегетационного периода.

У большинства диатомей образованию покоящихся спор (рис. 15.24;
15.25) предшествует деление вегетативной клетки на две, каждая из кото-
рых в дальнейшем становится материнской клеткой споры. Протопласт ма-
теринской клетки сжимается, округляется, на поверхности его возникает
первичная створка споры, затем вторичная, которая выдвигается своими
краями в края первичной. Содержимое споры гомогенно. Структура створок
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ис. 15.26, Виды покоящихся спор (tic) диатомовых водорослей:
nnm,M1tC30lìeHII,ble (Detonula confervacea (CI.) Gran); 2 — полуэндогенная (Stepha-
Lauti!) "' ( V l e t A r t l l > R a U s ) ; 3 ~ эндогенная (Chaetoceros compressus
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споры постоянна для каждого вида и отличается от структуры вегетатив-
ной клетки. Это один из наиболее важных видовых признаков. Как правило,
материнская клетка производит одну экзогенную, полуэндогенную или
эндогенную спору (у Rhizosolenia setigera Braight.— две). Зрелая экзоген-
ная спора находится вне материнской клетки; одна створка зрелой полу-
эндогенной покоящейся споры включена в материнскую клетку, другая
остается свободной; зрелая эндогенная покоящаяся спора находится внут-
ри материнской клетки (рис. 15.26). Спора прорастает в вегетативную клет-
ку, размер которой значительно превышает размер самой споры.

Ц и к л р а з в и т и я диатомовых водорослей проходит в диплоид-
ной фазе с гаметической редукцией.

Диатомовые не имеют прямых р о д с т в е н н ы х с в я з е й с другими
отделами водорослей, но ряд признаков (общность пигментного состава и
продуктов ассимиляции, наличие кремния в клеточных покровах и покоя-
щихся спор) указывает на их отдаленное родство с желтозелеными, золотис-
тыми и бурыми водорослями. Все указанные отделы, вероятно, произошли
от общих фотосинтезирующих жгутиковых (мужские гаметы центрических
диатомовых одножгутиковые с редуцированной центральной парой фиб-
рилл в жгутике по схеме «9 + 0») эукариотических предков с преоблада-
нием бурых пигментов. Впервые это сходство обосновал А. Пашер, выделив
единую филу Chrysophyta с отделами Chrysophyceae, Diatomeae, Hetero-
contae. M. Шадефо [371] рассматривает диатомовые как один из классов
подотдела Chrysophyceae, разделенного на 5 классов: Chrysophycineae,
Xanthophycineae, Bacillariophycineae, Silicophycineae, Craspedophycineae
(Choanoflagellatae). E. Эттл [405] также выделяет диатомовые в ранге
класса из отдела Chrysophyta: Chrysophyceae, Haptophyceae, Xanthophy-
ceae, Eustigmatophyceae, Bacillariophyceae. В отечественной литературе
принято рассматривать диатомовые в ранге самостоятельного отдела [73,
239). Новейшую классификацию диатомовых — см. [105; Т. 2].

Хорошая сохранность панциря диатомовых водорослей в ископаемом
состоянии позволяет проследить пути и х э в о л ю ц и и на основе палеон-
тологических данных. Наиболее древние ископаемые диатомовые водоросли
известны из отложений раннего мела (мезозойская эра). Находки, отно-
сящиеся к юрскому периоду [105], оказались ошибочными или требуют до-
полнительных исследований.

Существует две точки зрения на древность диатомовых. Согласно пер-
вой гипотезе, основанной на возрасте ископаемых остатков, диатомовые
считаются относительно молодой группой водорослей, появившейся в мезо-
зое, около 200 млн лет назад. Согласно второй гипотезе, основанной на
богатстве и разнообразии меловой флоры, — это древняя группа, суще-
ствовавшая в палеозое, прошедшая длительное эволюционное развитие
до мелового периода. В позднем мелу уже насчитывается около 397 видов
и 200 родов центрических, появляются первые бесшовные пеннатные диато̂ -
мовые водоросли [299]. С конца палеоцена — начала эоцена (палеогеновый
период кайнозойской эры) известны шовные пеннатные формы, ажурное
их развитие начинается с нижнего миоцена (неогеновый период кайнозой-
ской эры). На территории СССР известно 1580 видов и 189 родов палеоге-
новых диатомовых водорослей. Совершенствование шва занимает централь-
ное место в эволюции диатомовых, так как именно это обеспечило быстрое
развитие пеннатных форм и их преобладание над центрическими.

В пресных водоемах первые диатомовые зарегистрированы в поздне-
палеогеновых озерных отложениях, в неогене они достигли здесь наиболь-
шего развития. Современная флора диатомовых имеет наибольшее сходство
с флорой морей и континентальных водоемов плейстоцена (четвертич-
ный период кайнозойской эры) и характеризуется господством пеинат-
ных форм.

Современная к л а с с и ф и к а ц и я диатомовых водорослей, основан-
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ная на морфологии и структуре панциря, оформлена к 30-м годам XX ст.
Ф. Хустедтом li-базируется на системах Ф. Шготта, Е. Эструпа и Дж. Карс-
тена [189]. Исследования диатомовых с помощью сканирующей и-трансмис-
сионной электронной микроскопии позволили выявить новые элементы
структуры панцирей, критически подойти к таксономической значимости
признаков, обнаруженных с помощью световой микроскопии. Накопление
этих данных привело к необходимости пересмотра существующей системы,
предложению ряда новых систем и схем (цит. по: [189]).

В настоящем издании диатомовые водоросли рассматриваются как са-
мостоятельный отдел Bacillariophyta с двумя классами: центрических
(Centrophyceae), включающем 5 порядков, и пеннатных (Pennatophyceae),
включающем 4 порядка [188].

Диатомовые водоросли имеют широкое р а с п р о с т р а н е н и е и на-
селяют всевозможные биотопы: пресные и соленые, стоячие и текучие во-
доемы, влажные скалы, почву и даже пахотные земли. Широкое распростра-
нение обусловлено пластичностью группы в целом по отношению к различ-
ным экологическим факторам и стенобионтностыо отдельных видов к тем
же самым факторам внешней среды.

В водных экосистемах диатомовые водоросли — круглогодичные до-
минанты; они участвуют в образовании различных фитоценозов всех типов.
В планктоне морей и океанов преобладают центрические, встречаются
бесшовные диатомовые: в литоральном — обычно более крупные, толсто-
стенные, лишенные выростов и щетинок, Actinoptychus Ehr., Aliscus Ehr.;
в неритическом (прибрежном) — Leptocylindrus CI., некоторые Chaetho-
ceros Ehr., Rhizosolenia Ehr., Actinocyclus Ehr.; в океаническом (пелаги-
ческом) — обычно тонкостенные, с длинными щетинками и выростами
Planctoniella Schutt, Sceletonema Grév., Lauderia CI., Chaetoceros Ehr.,
Rhizosolenia Ehr., Bacteriastrum Schadb. В открытой части океана диа-
томовые могут распространяться до глубин 80—350 м, где они образуют
глубоководный «теневой планктон». Это обусловлено способностью некото-
рых видов переходить на гетеротрофное питание при обилии органических
веществ в воде. В планктоне пресных водоемов преобладают пеннатные ди-
атомовые; глубина их распространения зависит от прозрачности воды.

Бентосные (донные) фитоценозы отличаются большим разнообразием
и количеством диатомовых водорослей, среди которых преобладают пен-
натные диатомеи (Navicula Bory, Campylodiscus Ehr. ex Kütz., Surire-
Па Turp., Pinnularia Ehr., Gyrosigma Hass.). Они обычно обитают на глуби-
не не более 50 м.

Наиболее богаты по видовому и количественному составу ценозы об-
растаний. Диатомовые господствуют среди обрастаний макроскопических
водорослей пресных водоемов (Cocconeis Ehr., Cymbella Ag., Gompho-
nema Ag.) и морей (Lycmophora Ag., Rhabdonema Kütz., Achnanthes Bory,
Mastogloia Thw.). Особенно многообразны диатомовые среди эпифитов.
Известны случаи обрастаний диатомовыми водорослями животных, причем
иногда наблюдается приуроченность определенных видов диатомовых к оп-
ределенным видам животных: Synedra cyclopum Brutschy обитает на цик-
лопах, Bennettella ceticola (Nelson et Bennet) R. Holes — на коже китов.

Есть указания на случаи комменсализма: Nitzschia dissipata (Kütz.)
Grün, обнаружена в слизи Cymbella lacustris (Ag.) CI., C. prostrata (Berk.)
CI., С. ventricosa Kütz.; Navicula endophytica Hasle обитает в межклеточ-
ном пространстве рецептакулов макрофита Ascophyllum nodosum (L.)
Le Jolis. Описаны случаи экзосимбиоза с недиатомовыми: Solenicola se-
tigera обитала на Dactyliosolen mediterraneus H. Perag., жгутиковая Bio-
caeca mediterranea на Sceletonema costatum (Grév.) CI., Chaetoceros anas-
tomosans Grun., Ch. lorensianus Grun., Cerataulina bergonii H. Perag.,
Nitzschia seriata CI., Thalassiothrix frauenfeldii Grun. Диатомовые водорос-
ли способны эндосимбиотически существовать в протопласте фораминифер.
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Нередко диатомовые становятся хозяевами паразитов, причем наблю-
дается приуроченность паразита к определенным видам. Известно 17 видов
низших грибов, паразитирующих на 41 виде диатомовых водорослей (цит.
по: [105, кн. 1]). Перидинея Paulsenella chaetoceratis (Pauls.) Chatton па-
разитирует на Chaetoceros borealis Bail, и Ch. decipiens CI.

Среди диатомовых выявлены облигатные гетеротрофы с бесцветными
.пластидами или вовсе без них: Nitzschia alba Lewin, N. putrida, Synedra
hyalina Provasch и N. leucosigma, причем два последних вида способны
•развиваться в анаэробной среде, усваивать лактат и гидролизованный
протеин.

Диатомовые водоросли вегетируют в диапазоне 0—70 СС, но способны
переносить в состоянии покоя более высокие и более низкие температуры.
Оптимальная температура и пределы ее изменения индивидуальны и очень
разнообразны для разных видов.

У некоторых диатомовых водорослей температура влияет на форму ко-
лоний и структуру панциря: у Asterionella летом образуются только звезд-
чатые колонии, зимой — звездчато-зигзаговидные и зигзаговидные. На-
стоящий сезонный диморфизм (сезонные изменения структуры панциря) от-
мечены у Rhizosolenia hebetata (Bail.) Gran, Rh. semispina Hensen, Core-
,thron inerme Karst., Chaetoceros concavicornis Mangin.

По отношению к солености воды выделены четыре группы диатомовых
водорослей (по шкале галобности Кольбе): полигалобы (соленость более
40 °/00), эвгалобы (30—40 °/Оо). мезогалобы (5—20 %о)> олигогалобы (0—
5 % 0 ) [2681.

Наиболее богата диатомовыми флора эвтрофных озер (преимущест-
венно, равнинных) с большим содержанием солей. В планктоне распрост-
ранены Melosira islandica О. Müll., Cyclotella comta (Ehr.) Kütz.; на дне—
•виды родов Navicula, Nitzschia, Gyrosigma, Pinnularia; в обрастаниях —
виды родов Cymbella Ag., Gomphonema Ag., Synedra Ehr., Achnanthes
Bory, Cocconeis Ehr. Диатомовая флора водохранилищ, отчасти прудов,
близка к флоре эвтрофных озер.

На постоянно увлажняемых субстратах (влажные скалы, камни, по-
душки мхов и лишайников) диатомовые развиваются в большом количест-
ве. Часто они заключены в выделяемую ими слизь. В почве диатомовые рас-
пространены до глубины 1 м, преобладают мелкие подвижные формы (Na-
vicula atomus (Näg.) Grün., Hantzschia amphioxys (Ehr.) Grün., Pinnula-
ria borealis Ehr.). В почвах обнаружено более 50 различных видов, обычно
убиквистов. Свыше 30 видов диатомовых способны обитать на снегу и льду.
выдерживая понижение температуры до —36 °С.

В водах Мирового океана, где каждой широтной зоне свойственна спе-
цифическая флора, особенно богат видовой состав диатомовых бе-реальной
зоны, отличающейся оптимальной для их развития температурой (10—-Д) ^>-

Космополиты особенно часто встречаются в континентальных водо-
емах. В некоторых континентальных водоемах (например, в оз. Байкал) есть
эндемики. В Черном, Азовском и Каспийском морях известны реликты,
сохранившиеся от верхнетретичных морей Черноморского бассейна.

Р о л ь в п р и р о д е и п р а к т и ч е с к о е з н а ч е н и е диа-
томовых водорослей очень велики.В альгофлоре морей и океанов они с 0 " а ° ;
ляют до 80 % и более систематического состава водорослей, создают ои/о
всей органической массы океана и почти V4 глобальной продукции жи-
вого вещества Земли, ежегодно поглощая из Мирового океана окол
10 млрд т углерода. „

Диатомовые водоросли — основное звено трофических цепей в о д н "
экосистем. Они играют основополагающую роль в продуктивности вод
емов. В 100 г органического вещества диатомовых содержится 40 А ое "
ков, 30 углеводов, 30 % липидов [19]. Их калорийность составляет Ыо кал-
т. е. превышает калорийность всех других групп водорослей. Высокая
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лорийность сопровождается легкой усвояемостью органического вещества.
В составе белков присутствуют все незаменимые аминокислоты. В составе
липидов много ненасыщенных жиров, свободных жирных кислот, в том чис-
ле незаменимая линолевая кислота. Диатомовыми водорослями 'питаются
различные животные, низшие ракообразные — веслоногие и ветвисто1-
усые рачки, которые составляют наиболее важную часть зоопланктона по'
его значению в питании промысловых рыб. При отмирании диатомовые1

дают массу детрита и растворимых органических веществ, используемых
для питания бактериями и простейшими.

Эти одноклеточные водоросли способны интенсивно делиться, давая
до четырех поколений в сутки, что нередко вызывает цветение воды, появле-
ние неприятных запахов в питьевой воде. Так, массовое развитие Stepha-
nodiscus hanlschii Grün, обусловливает рыбный запах, Cyclotella meneghi-
niana Kütz.— травянисто-тинистый [236].

Ежегодно поглощая из Мирового океана около 3 млрд т кремния,
диатомовые водоросли играют основную роль в его круговороте.

Особое значение имеют диатомеи в экологическом мониторинге, яв-
ляясь индикаторами загрязнения водной среДы. В настоящее время извест-
но около 100 таксонов — индикаторов загрязненности воды (например,
среди ксенобионтов — Achnanthes flexella (Bréb.) Brun., Amphora normanii
Rabench., Cymbella cesatii (Rabench.) Grun.; среди мезосапробионтов —
Nitzschia angustata (W. Sm.) Grun., N. palea (Kütz.) W. Sm., N. hunga-
rica Grun., Cyclotella meneghiniana Kütz.).

Важнейшая роль принадлежит диатомовым в осадконакоплении.
При их отмирании на дне водоемов образуются диатомовые и сапропелевые
илы, диатомиты мощностью в несколько сот метров. Твердые кремнеземные
оболочки диатомовых сохраняются длительное время в ископаемом со-
стоянии, поэтому диатомовый анализ широко применяют как один из пале-
онтологических методов. Видовой состав створок диатомеи в осадках поз-
воляет, используя принцип актуализма, судить об условиях осадконакоп-
ления и климате прошедших эпох.

15.1. Класс 1. Центрические диатомеи — Centrophyceae

Клетки одиночные или соединенные в нитевидные или цепочковидные
колонии. Форма панциря различная: цилиндрическая, дисковидная, лин-
зовидная, шаровидная, эллипсовидная, бочонковидная, реже призмати-
ческая, со вставочными ободками различной формы. Створки в очертании
круглые, эллиптические, треугольные и многоугольные, их поверхность
плоская или выпуклая, иногда вогнутая, реже волнистая. Ареолы на
створках расположены беспорядочно или радиальными, спиральными,
тангенциальными рядами. По краю створки размещаются крупные или мел-
кие выросты или шипы, с помощью которых клетки соединяются в колонии,
кроме того имеются рога, щетинки и другие элементы структуры. Преиму-
щественно морские формы, обитающие в неритическом и океаническом
планктоне. В пресноводных водоемах встречаются реже.

15.1.1. Порядок 1. Косцинодисковые—Coscinodiscales

Клетки одиночные или соединены в нитевидные или цепочковидные коло-
нии. Панцирь линзовидный, эллипсоидный, шаровидный, цилиндрический.
Створки в очертании круглые. Структура створок представлена ареолами
и ребрами, имеются трубковндные выросты различного строения,

Порядок включает 4 семейства. В пресноводных и срлоноватоводных
водоемах часто встречаются виды: Thalassiosira lacustris (Grun.) Hasle
(рис. 15.27, 1), Stephanodiscus hantzschii Grun. (рис. 15.27, 2), Cyclotella
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Рис. 15.27. Центрические диато-
мовые водоросли:
/ — Thalassiosira lacustris (Grun.)
Hasle: 2 — Stephanodiscus hantz-
schii Grun.; 3 — Chaetoceros mülleri
Lemm.i 4 — Atteya zacharlasil
Brun.; 5 — Rhlzosolenla longiseta
Zach.; а — вид со стороны створки;
о — вид со стороны пояска
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Рис. 15.28. Микрофотографии диатомовых водорослей:
1 г Cyclotella meneghinlana Kütz.; 2 — Surirella ovalls Bréb.; 3 -~ Plnnularla
microstauron (Ehr.) Cl. var. brebissonli (Kütz.) Hust.; 4 — Calonels amphlsbaena
Bory; 5 — Gomphonema tergestlnum (Grün.) Frlcke; 6 — Nltzschia angustata
(W, Sm.) Grün.; 7 — Cymafopleura solea (Bréb.) W.Sm.; S — Synedra ulna
(Nilzsch.) Ehr. (a — общий вид водоросли, б — внутренняя поверхность централь-
ной части створки; в — внутренняя гюверхность конца створки)
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meneghiniana Kütz. (рис. 15.28, 1; 15.29, /), С. ocellata Pant. (рис. 15.29,
2), Sceletonema costatum (Grév.) CI. (рис. 15.29, 4), Melosira variane Ag.
(рис. 15.29, 8).

15.1.2. Порядо« 2. Актинодисковые — Actinodiscales

Клетки одиночные или соединенные в короткие цепочки. Панцирь низко-
цилиндрический или эллипсоидный. Створки в очертании круглые, эл-
липтические, реже треугольные или многоугольные. Структура представ-
лена ареолами, гиалиновыми ребрами, которые делят поверхность створок
на радиальные секторы. По краю створок нередко развиты шипы, на полю-
сах — выросты.

Порядок включает 4 семейства, из которых наиболее широко представ-
лены в современной и ископаемой флоре Actinoptychaceae и Asterolamp-
raceae. <»

15.1.3. Порядок. 3. Аулакодисковые — Aulacodiscales

Клетки одиночные, панцирь низкоцилиндрический, реже призматический.
Створки в очертании круглые, редко трех-, четырехугольные, плоские
или выпуклые, иногда волнистые. Структура представлена ареолами, рас-
положенными радиальными рядами, часто образующими пучки, реже тан-
генциальными рядами. Имеются выросты, от одного до многих, иногда
есть ребра.

Порядок включает 3 семейства преимущественно с вымершими ро-
дами.

15.1.4. Порядок 4. Солениевые—Soleniales

Клетки одиночные или соединенные в нитевидные колонии. Панцирь удли-
ненно-цилиндрический, часто с многочисленными вставочными ободками
различной формы, поэтому он почти всегда виден сбоку. Створки в очерта-
нии круглые или эллиптические, часто очень выпуклые, нередко в виде
заостренного колпачка с шипом на вершине. Структура очень нежная, из
мелких ареол, обычно невидимых в световой микроскоп.

Порядок включает 2 семейства, которые объединяют, главным образом,
современные морские планктонные виды. В пресноводных водоемах часто
встречаются Rhizosolenia longiseta Zach. (см. рис. 15.27, 5).

15.1.5. Порядок 5. Биддульфиевые — Biddulphiales

Клетки одиночные или соединенные в цепочковидные колонии щетинками,
рогами и шипами. Панцирь цилиндрический или призматический, реже
эллипсоидный. Створки в очертании круглые, эллиптические, трех- или
многоугольные, на полюсах с выростами в виде рогов, полых шипов или
с длинными щетинками. Структура из очень нежных или крупных ареол.
Известны ауксоспоры, микроспоры и покоящиеся споры.

Рис. 15.29. Микрофотографии диатомовых водорослей:
{ — Cyclotella meneghiniana Kütz.; 2 — С. ocellata Pant.; 3 — Melosira variane
Ag.; 4 — Sceletonema costatum (Grev.) Cl.; 5 — Navicula cryptocephala Kfitz.;
6 — Gomphonema olivaceum (Lyngb.) Kütz.; 7 — Cytnbella prostrata (Berk.)
Cl.; в — Nitzschla aplculata (Greg.) Grun.; 9 — Rholcoshaenla curvata (KMz.)
Grun. (Pa — внешняя поверхность створки, 96 — увеличенная часть той же
створки — видна ветвь шва с крупной центральной порой, 9в — вид со сторо-
ны пояска); 10 — Dentlcula elegans Kütz. .
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Обширный порядок, включающий 5 семейств преимущественно морских
видов. В пресноводных водоемах встречаются: Chaetoceros mülleri Lemm.
(см. рис. 15.27, 3), Atteya zachariasii Brun. (см. рис. 15.27, 4).

15.2. Класс 2. Пеннатные диатомеи — Pennatophyceae

Клетки одиночные или соединенные в колонии различного типа. Панцирь
симметричный по продольной оси, изопольный, реже гетеропольный, иног-
да дорсивентральный, редко асимметричный, с пояска линейный, таблит-
чатый, клиновидный, прямой, иногда S-образно изогнутый, часто со вста-
вочными ободками и септами. Створки в очертании линейные, ланцетные,
эллиптические, реже булавовидные, симметричные по отношению к продоль-
ной ^поперечной плоскостям, реже по отношению только к одной из плос-
костей. Структура створок симметричная, представлена мелкими или круп-
ными ареолами, расположенными обычно параллельными рядами, кото-
рые у полюсов створки несколько сходятся или радиально расходятся к ее
краям. Иногда имеются поперечные ребра, слизевые поры и одиночные
щелевидные выросты, мелкие и многочисленные шипики. По продольной
оси створки проходит осевое поле, в середине створки оно расширяется,
образуя среднее поле. У большинства видов вдоль середины осевого поля
расположен щелевидный шов, иногда шов сдвинут к краю створки или на-
ходится в киле. Пресноводные и морские формы, обитающие в бентосе
или на различных субстратах, единичные виды — в планктоне. Четыре
порядка, составляющие класс различаются по степени развития шва.

15.2.1. Порядок 1. Бесшовные — Araphales

Клетки одиночные или соединенные в пучки, звездчатые или зигзаговидные
колонии. Панцирь прямой, иногда со вставочными ободками и септами.
Створки от эллиптических до линейных, иногда булавовидные. Структура
створок представлена ареолами, расположенными поперечными рядами,
иногда чередующимися с поперечными грубыми ребрами. Осевое поле от
нитевидного до широколинейного. Шов отсутствует.

Порядок включает 2 семейства: Tabellariaceae и Fragilariaceae. В прес-
ных водоемах распространены виды Tabellaria flocculosa (Roth) Kütz.
(рис. 15.30, /), Т. fenestrata (Lyngb.) Kütz. (рис. 15.30, 2), Fragilatia ca-
pucina Desm. (см. рис. 15.30, 3), Meridion circulare Ag. (рис. 15.30, 4),
Opephora martyi Herb. (рис. 15.30, 5), Asterionella formosa Hass. (рис. 15.30,
6), Ceratoneis arcus (Ehr,) Kütz. (рис. 15.30, 7), Synedra ulna (Nitzsch.)
Ehr. (см, рис. 15.28, 8).

15.2.2. Порядок 2. Одношовные — Monoraphales

Клетки одиночные, прикрепляющиеся к субстрату нижней створкой или
студенистой ножкой, реже собраны в лентовидные колонии, также при-
крепляющиеся к субстрату. Панцирь прямой или изогнутый в продольном
или поперечном направлении. Створки линейные до широкоэллиптических.
Структура створок различная: нижняя створка имеет щелевидный шов,

Рис, 15.30. Бесшовные диатомовые водоросли:
/ - Tabellari flocculosa (Roth) Kütz,; 2 — Т. fenestrata (Lyngb.) Kütz.; 3—
Fragilarla capucina Desm.; 4 — Meridion circulnre Ag.; S — Opophora martyi
Herb.; 5 — Asterlonello formosa Hass.; 7 — Ccratoneis arcus (bhr.) Kütz.; о —
вид со стороны пояски; б — под со стороны створки; о — септа; г — колония
(клетки индны с пояска)
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расположенный по продольной оси створки, верхняя — без шва, но с про-
дольным осевым полем; обе створки с поперечными ребрами, чередующимися
с поперечными рядами ареол.

Порядок включает 1 семейство Achnanthaceae, объединяющее ископае-
мые и современные морские и пресноводные виды: Achnanthes lanceolata
(Breb.) Grün. (рис. 15.31, 1), Eucocconeis flexella Kütz. (рис. 15.31, 2),
Eunotia arcus Ehr. (рис. 15.31, 3), Rhoicosphaenia curvata (Kütz.) ' Grün,
(см. рис. 15.29, 9).

15.2.3. Порядок 3. Двушовные— Diraphales

Клетки большей частью одиночные, подвижные, реже собранные в лентовид-
ные или кустиковидные колонии. Панцирь изопольный, реже гетерополь-
ный, иногда с камерами вдоль краев ободка. Створки в очертаниях линейные
до эллиптических, изредка S-образно изогнутые. Обе створки со щелевид-
ным простым или сложным швом. Шов прямой или изогнутый,"реже сигмо-
идный. Структура обеих створок одинаковая: из штрихов и ребер или ареол,
расположенных поперечными рядами.

Обширный порядок, включающий 3 семейства. Наиболее распростра-
ненные виды: Navicula cuspidata Kütz. (рис. 15.32, 1), N. radiosa Kütz.
(см. рис. 15.28, 3), N. binodis Ehr. (рис. 15.32, 2), Neidium affine Ehr.
(рис. 15.32,4), Frustulia rhomboides (Ehr.) De Toni (рис. 15.32,5), Djdymo-
sphenia geminata (Lyngb.) Schmidt (рис. 15.32, 6), Gyrosigma acuminatum
(Kütz.) Rabenh. (рис. 15.32, 7), Pinnularia viridis (Nitzsch.) Ehr. (рис. 15,
32, 8), P. major (Kütz.) CI. (рис. 15.32, 9), Р. microstauron (Ehr.) CI. var.
brebissonii (Kütz.) Hust. (см. рис. 15.28,3), Anomeoneis sphaerophora (Kütz.)
Pfitz. (рис. 15.32, 10), Scolipleura peisonis Grün. (рис. 15,32, 11), Pleuro-
sigma elongatum W. Sm. (рис. 15.32, 12), Mastogloia smithii Thw.
(рис. 15.32,13), Diploneis elliptica (Kütz.) Cl. (рис. 15.32,14), Stauroneis pho-
enicenteron (Nitzsch.) Ehr. (рис. 15.32, 15), Tropidoneis lepidoptera (Greg.)
Cl. (рис. 15.32, 16), Amphiprora paludosa W. Sm. (рис. 15.32, 17), Cymbel-
la prostrata (Berk.) Cl. (см. рис. 15.29, 7), Caloneis amphisbaena Bory
(см. рис. 15.28, 4), Gomphonema tergestinum (Grün.) Fricke (см. рис. 15.28,
5), G. olivaceum (Lyngb.) Kütz. (см. рис. 15.29,6).

15.2.4. Порядок 4. Каналошовные — Aulonoraphales

Клетки обычно одиночные, подвижные, реже сидячие, неподвижные, иног-
да бывают соединены в подвижные лентовидные и нитевидные колонии.
Панцирь продольно-, поперечно- или диагональносимметричный. Створки
разнообразной формы: линейные, эллиптические, круглые или полулун-
ные. Обе створки с каналовидным швом, "расположенным в киле или кры-
ловидном выросте створки. Структура обеих створок одинаковая, представ-
ленная ареолами, ребрами и другими элементами, расположенными попе-
речными рядами.

Обширный порядок включает 3 семейства: Epithemiaceae, Nitzschia-
сеае, Surìrellaceae. Представители порядка: Cylindrotheca gracilis (Bréb.)

Рис. 15.31. Диатомовые водоросли семейств Achnantaceae, Eunotiaceae,
Nitzschiaceae, Surirellaceae и Epithemiaceae:
I — Achnanthes lanceolata (Bréb.) Grun.; 2 — Eucocconeis flexella Kütz.; 3 —
Eunotia arcus Ehr.; 4 — Cylindrotheca gracilis (Bréb.) Grun.; 6— Baci »aria pa-
radoxa Gmel.; 6 — Stenoplerobia Intermedia Lewis; 7 — Rhopalodla glbba (Ehr.)
О. Müll.; 5 — форма панциря Campilodlscus; 5 - С. norìcus Ehr., 10 — строение
панциря Rhopalodln; // - Epithemia zebra (Ehr.) Kütz,; я, б - вид со стороны
стпорки; а — вид со стороны пояска; г — колония, клетки видны с пояска; о —
поперечное сечение панцири
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Рис. 15.32. Диатомовые водоросли семейства Naviculaceae:
(тТ.1,Мачг'сУ]а ««snidata Kütz.; 2 — N. bitiodis Ehr.; 3 — N. radiosa Kütz • 4 —
Neidium affine Enr.; 5 _ Frustulia rhomboides (Ehr.) De Toni; 6 - D dymosphe-
я J f™'? 3 ' ? ( ^ ^ b > ) M f x c h f f l J ^ t : J - Gyi-osigma acuminatum (Kütz.) ilabenh!;
8 - Pinnularia viridis Nitzsch.) Ehr.; 9 - P. major (Kütz.) CI.; 10 — Anomeo-
neis sphaerophora (Kütz.) Pütz.; / / - Scoliopleura peisonis Grün.; 12 - P l e u r a -
sgma elongatum W. Sm.; 13 - Mastogloia smithii Thw.; 14 - Diploneis elllp-
l i ,<K"'Z-) c l - : / 5 . — S t a u r o n e i s phoenicenteron (Nitzsch.) Ehr.; 16- Tropido-
neis lepidoptera (Grev.) CI.; 17 - Amphiprora paludosa W. Sm.; а - вид со сто-
роны створки; б — вид со стороны пояска; в — детали структуры панциря

Grun. (см. рис. 15.31, 4), Stenopterobia intermedia Lewis (см. рис. 15.31, 6),
Bacillaria paradoxa Gmel. (см. рис. 15.31, 5),. Rhopalodia gibba (Ehr.)
О. Müll. (см. рис. 15.31, 7). Campilodiscus noricus Ehr. (см. рис. 15.31, 9),
Nitzschia angustata (W. Sm.) Grun. (см. рис. 15.28, 6), N. apiculata
(<Jreg.) Grun. (см. рис. 15.29, 8), Cymatopleura solea (Bréb.) W. Sm.
(см. рис. 15.28, 7).

16. ОТДЕЛ 7. ЖЕЛТОЗЕЛЕНЫЕ ВОДОРОСЛИ -
XANTHOPHYTA1

(CONFERVALES, HETEROCONTAE,
XANTHOPHYCEAE, XANTHOPHYCOPHYTA,
TRIBOPHYCEAE, BOTRYDIOPHYTA)

Отдел объединяет около 600 видов преимущественно микро-, реже макро-
скопических эукариотических водорослей желто-зеленого, светло- или теу-
но-желто-зеленого, реже зеленого цвета, иногда бесцветных. Размеры их
колеблются от 0,5—1,5 мкм (Chloridella glaciales Kol) до нескольких мил-
лиметров в диаметре (Botrydium Wallr.) или до десятков сантиметров в
Длину (нити Tribönema Derb, et Sol., Vaucheria D. С.). И н д и в и д ы од-
ноклеточные, многоклеточные и неклеточные, либо колонии индивидов (в
том числе ценобиальные), активно подвижные и неподвижные, прикреп-
ленные и свободноживущие.

Наблюдаются почти все типы структуры вегетативного тела от монадно-
го до сифоналыюго, исключая сифонокладальный (рис. 16.1). Преобладаю-
щее большинство желтозеленых водорослей имеет коккоидный тип струк-
туры (Mischococcales), реже наблюдаются монадный (Chloramoebales) и
гемимонадный (Heterogloeales), ризоподиальный (Rhizochloridales), cap-
Циноидный (Chlorellidium Visch. et Pasch., Chlorellidiopsis Pasch.), нит-
чатый (Neonemataceae, Tribonemataceae), разнонитчатый (Heterococcus
Chod.), псевдопаренхиматозный (Chaetopedia Pasch.), паренхиматозный
(Chloropedia Pasch.) и сифональный (Botrydiales).

В цитологическом отношении желтозеленые водоросли изучены не-
достаточно. Отрывочные ультраструктурные данные свидетельствуют
об отсутствии у них единого типа клеточной организации. Разнообразны
клеточные покровы желтозеленых водорослей. У видов, обладающих аме-
боидной, монадной и отчасти гемимонадной структурой вегетативного тела,
к л е т к и покрыты лишь плазмалеммой; они легко изменяют свою форму,
образуя лобоподии или ризоподии (Rhizochloris Pasch.). У Chlorocardion
Pasch., Phacomonas Lohm. клетки мало метаболичны, что позволяет пред-

1 В системах многих авторов — клаее Xanthophyceae [413, 415, 417,
423, 578, 581 и др.].
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полагать наличие у них более сложных клеточных покровов типа перипла-
ста [2071. Это предположение нуждается в электронно-микроскопическом
подтверждении. Иногда «голые» клетки находят в домиках (Stipitococcus
W. et Q. S. West), стенки которых могут быть окрашены в бурый цвет соля-
ми железа или марганца. У преобладающего большинства желтозеленых
водорослей клетки имеют плотную клеточную оболочку, цельную или дву-
створчатую; в последнем случае створки могут быть равными или неравными
(рис. 16.2). Иногда верхняя часть оболочки прикрывает нижнюю, по-
добно крышечке (см. рис. 16.2, 3). Нередко протопласт формирует наперст-
ковидные вставочные образования, благодаря которым оболочка удлиняет-
ся по мере роста клетки. Это создает косую слоистость оболочки, заметную
.на одной или на обеих створках (см. рис. 16.2, /). У нитчатых водорослей
с двустворчатыми оболочками дезинтеграция нитей ведет к распаданию
клеточных оболочек на Н-образные участки, представляющие собой тесно
соединенные половинки оболочек двух соседних клеток. Двустворчатое
строение оболочек иногда трудно различимо и может быть выявлено лишь
с помощью 60 %-го раствора гидроксида калия или специального окраши-
вания. Клеточная оболочка пектиновая, иногда с примесью целлюлозы
или гемицеллюлозы (Tripanochloris clausilie Geitl., Tribonema), у Vau-
icheria — целлюлозная. Тонкая и нежная у молодых клеток с возрастом
•клеточная оболочка утолщается, становится многослойной. На ее поверх-
ности может отлагаться известь, сначала в виде отдельных гранул, кото-
рые затем сливаются, образуя сплошную корку. Нередко оболочка насыщена
соединениями железа, окрашивающими ее в желтоватый, красноватый,
ржаво-красный, бурый или коричневый тона. Иногда она покрыта коричне-
выми пятнами (Chloridella ferruginea Pasch.) или бородавками (Centri-
tractus brunneus Fott). Еще чаще в клеточных оболочках обнаруживается
кремнезем, придающий ей особые твердость, хрупкость и блеск.

Плотная клеточная оболочка обеспечивает определенную форму кле-
ток, нередко видоспецифичную: от шаровидной и полушаровидной до шаро-
•видно-ограненной, эллипсоидной, яйцевидной, грушевидной, клиновид-
ной, веретеновидной, цилиндрической, червеобразной, тетраэдрической,
трех- или многоугольной, лопастной, почковидной; чашевидной, серпо-
видной, бубликовидной, звездчатой и др. Многообразие внешнего вида кле-
ток умножается благодаря разнообразной скульптурированности клеточ-
.ной оболочки (в виде ячеистой или сетчатой скульптуры, выпячиваний,
•утолщений, бородавок, шипов, шипиков, щетинок, зубчиков, палочко-
видных, сосочковидных или иной формы выростов). У прикрепленных
форм оболочка обычно образует вырост — ножку с прикрепительным дис-
ком {подошвой).

Обычно оболочка плотно прилегает к протопласту по всей поверхности.
Иногда она ослизнена и далеко отстоит от протопласта (Merismogloea Pasch.)
или имеет многочисленные поры (Sklerochlamys fragilis Pasch.). Иногда
клетки полностью покрыты бесструктурной или слоистой слизью, объе-
диняющей их в колонии (Gloeobotrydaceae Pasch.), либо находятся на
концах слизистых ветвящихся тяжей, образующихся в результате ослизне-
ния оболочек или одностороннего выделения слизи протопластами клеток
(М llleodendron. Pasch., Mischococcus Näg.).

Рис. 16.1. Типы структуры вегетативного тела желтозеленых водорослей:
1 — моиадный (Pedinomonadopsis minor Massjuk et Guk); 2 — ризоподиальный
(Stipitococcus calix Etti); 3 — гемимонадпый (Helminthogloea ramosa Pasch.,
апикальная часть слизистого шнура); 4—8— коккондный (4 — Pseuücpjlyed-
riopsis slcujae Gollerb., 5 — Ducelliera chodntii (Ducei.) Teil., ff— Mischococcus
confervicola Nag., 7 -- OphìocyUum mucronati™ (A. Br.) Rabenh., 8 — Diplo-
chloris decussata Korsch.); 9 — сарциноидныП (Chlorellldlum tetrabotrys Visch.
et Pasch.); 10 — нитчатый (Heterodendron squarrosum Pnsch.); // — разнрнит-
чатый (Heteroccoccus sp ); 12 — сифональноп (Botrydium granulatum (L.) Grev.)
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Обычно клетки одноядерны. С возрастом количество ядер может увели-
чиваться (Perone Pasch., Exentrochloris Pasch.). Число ядер возрастает
также при подготовке к размножению (Botrydiopsis Borzi, Chlorocloster
Pasch.). Многоядерность свойственна плазмодиям Myxochloris Pasch, и
Chlamydomyxa Arch., а также сифональным талломам Botrydium и Vau-
cheria.

Как и у бурых водорослей, наружная мембрана ядерной оболочки
у многих (но не у всех) видов переходит в канал эндоплазматического рети-
кулюма, окружающий хлоропласта. У представителей класса Eustigma-
tophyceae канал эндоплазматического ретикулюма, окружающий хлоро-
пласт, не связан с ядром.

Митоз изучен у немногих видов, и неизвестно, окажутся ли описанные
картины типичными для всего отдела. Во время деления ядерная оболочка

Рис. 16.2. Двустворчатые клеточ-
ные оболочки желтозеленых водо-
рослей:
1 — Tribonema sp.; 2 — Chlorallantus
oblongus Pasch.; 3 — Chlorothecium
gladlus Pasch.; 4 — Centritractus belo-
nophorus Lemm.

остается интактной, ядрышко фрагментируется; веретено деления центри-
ческого типа, на полюсах его располагаются центриоли. Между дочерними
ядрами сохраняется межзональное веретено. Кинетохоры не обнаружены.

Хлоропласты разнообразны по форме и тонкому строению. Они бывают
дисковидными, пластинчатыми, корытовидными, кольцевидными, цилиндри-
ческими, лентовидными, звездчатыми, чашевидными. Края их ровные,
лопастные или глубоко рассеченные на дольки, которые иногда отделяют-
ся, образуя несколько мелких хлоропластов. Лишь изредка хлоропласты
занимают в клетке центральное положение (Heterogloea minor Pasch.,
Gloeoskene turfosa Fott), обычно они располагаются пристенно одним или
несколькими слоями. Число их колеблется от одного до нескольких сот
в одной клетке и может изменяться в онтогенезе; чаще всего их несколько.

Хлоропласты окружены каналом эндоплазматического ретикулюма,
который вместе с оболочкой хлоропласта образует четырехмембранную
систему. В строме хлоропласта продольно располагаются ламеллы, состоя-
щие из трех параллельных дисков каждая. На периферии пластиды наблю-
дается одиночный огибающий диск, хотя иногда (у представителей класса
Eustigmatophyceae) он может отсутствовать. По тонкой структуре хлоро-
пласты желтозеленых напоминают пластиды золотистых, диатомовых и оу-
рых водорослей.

Комплекс фотосинтетических пигментов своеобразен. Он включает
хлорофиллы а а с, хлорофилл b отсутствует. Из каротиноидов отмечены Р"
и ^-каротины. В качестве основного ксантофилла выступает вошериаксан-
тин. У представителей класса Xanthophyceae ксантофилловый цикл осу-
ществляют диадиноксантин — диатоксантин, к которым присоединяется
гетероксантин, в то время как у Eustigmatophyceae в ксантофилловом
цикле участвуют преимущественно виолаксантйн — антераксантин — зеа*
ксантин. Характерный для бурых, золотистых и диатомовых водорослей
коричневый пигмент фукоксантин у желтозеленых отсутствует. Наряду
с окрашенными наблюдаются бесцветные недостаточно изученные формы.
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Пиреноиды наблюдаются редко. Они бывают двух типов: полупогру-
женными, с проходящими сквозь них многочисленными ламеллами, являю-
щимися прямым продолжением пластидных (у представителей класса Ха-
nthophyceae: Miscnococcus, Bumilleriopsis Printz, Botrydium) и выступаю-
щими, сидящими на выросте внутренней поверхности хлоропласта, имеющем
форму подушечки или тоненькой ножки, без ламелл (у представителей
класса Eustigmatophyceae: Polyedriella helvetica Visch. et Pasch,, Pse-
udocharaciopsis texensis Lee et Bold). В обоих случаях пиреноиды «голые»,
не покрытые ассимиляционной обкладкой.

Продукты ассимиляции — внепластидные масла, жиры, хризола-
минарин, белковые кристаллы; наблюдаются также сильно преломляющие
свет кристаллы неизвестной природы. Хризоламинарин, отлагающийся
главным образом в покоящихся клетках, представляет собой ß-1,3(1,6)-

Рис. 16.3. Основные типы строения
жгутикового аппарата желтозеле-
ных водорослей:
/ — Heterochloris Pasch.; 2,3 — Vau-
cheria D. С. (2 — антерозоид, 3 —
фрагмент синзооспоры); 4 — зооспора
Eust igmatophyceae (а -г парафлагел-
лярное тело; б — стигма)

полиглюкан, идентичный с обнаруженным у Chrysophyta и Bacillariophyta
и близкий к ламинарину бурых водорослей.

У подвижных монадных и амебоидных форм и стадий, а также у некото-
рых гемимонадных водорослей наблюдается стигма красного, коричнева-
того или оранжево-красного цвета, округлой, эллипсоидной-или линейной
формы, точно сориентированная с базальным утолщением на заднем рулевом
жгутике, предпо южительно выполняющим функцию фоторецептора. У пред-
ставителей класса Xanthophyceae стигма является частью хлоропласта, рас-
полагаясь на его переднем конце, под его оболочкой, и состоит из одного
слоя осмиофильных капель. В зооспорах Eustigmatophyceae обнаружена
крупная внепластидная стигма, состоящая из осмиофильных глобул раз-
ных размеров, не окруженных мембранами.

Монадные формы и стадии обладают двумя гетероконтными, гете-
роморфными, гетеродинамичными о/сгутиками (рис, 16.3, 1, 2). Один из
них, обычно более длинный, перистый, при движении направлен вперед
(главный, передний, или «плавательный», жгутик), второй, обычно более
короткий, гладкий — назад (побочный, задний, или рулевой, жгутик).
Длина главного жгутика в 1,5—8 раз превышает длину побочного; послед-
ний может быть полностью редуцированным (Nephrochloris incerta Geitl.
et Gim.). У Pedinomonadopsis minor Massjuk et Guk соотношение длин
жгутиков обратное: передний очень короткий, едва заметный, задний —
длинный [200]. Оба жгутика выходят из апикальной, субапикальной или
вентральной жгутиковой ямки. Передний жгутик несет два ряда трубчатых
мастигонем, каждая из которых заканчивается двумя длинными и тонкими,
одинаковой или неравной длины терминальными волосками. Наличие
мастигонем существенно влияет на направление движения клетки, У осно-
вания заднего жгутика находится вздутие —• парабазальное тело, рас-
положенное в мелком углублении на поверхности клетки, как раз над
стигмой.

Жгутиковая аксонема имеет типичную для всех эукариот структуру
«9 + 2». Базальные тела, как обычно, содержат 9 триплетов микротрубо-
чек. В переходной зоне выявлена характерная спиралевидная электронно-
плотная структура, состоящая из 3—4 витков [467, 470], напоминающая
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таковую у Chrysophyta [466, 467, 469]. От базальных тел отходит два типа
корней: единственный поперечно-полосатый тонкий фиброзный корень
(ризопласт), тесно прилегающий к внутренней поверхности переднего вы-
роста ядра, и 3 микротрубчатых корня из 3—4 микротрубочек каждый,
расходящихся в цитоплазме в разных направлениях.

Синзооспоры и антерозоиды Vaucheria D. С. обладают разными типами
строения жгутикового аппарата (см. рис. 16.3, 2, 3). В синзооспоре все
многочисленные жгутики почти равной длины, гладкие. Антерозоид имеет
одну пару гетероморфных, гетероконтных, гетеродинамичных жгутиков и,
кроме того, «х о б о т о к», который содержит кольцо из 8—9 микротрубочек,
берущих начало от базальных тел, и который напоминает аналогичное обра-
зование сперматозоидов Fucus L.

Зооспоры Eustigmatophyceae имеют один, реже два неравных жгутика
с парабазальным телом, расположенным у основания главного, более длин-
ного жгутика, имеющего план строения «9 + 1» и покрытого трубчатыми
мастигонемами.

Монадные, гемимонадные и амебоидные формы и стадии имеют сокра-
тительные вакуоли; лишь у морских и солоноводных видов они отсутствуют.
Число их в клетке у разных видов колеблется от 1—2 до многих. В одетых
оболочками клетках коккоидных, нитчатых или псевдопаренхиматозных во-
дорослей сократительные вакуоли могут наблюдаться лишь на ранних стади-
ях развития таллома. Во взрослых клетках они отсутствуют, а вместо
них появляется центральная вакуоль с клеточным соком, образующаяся
в результате слияния многих более мелких вакуолей. В делящихся клет-
ках наблюдаются многочисленные мелкие выделяющие слизь тельца.

Р а з м н о ж е н и е желтозеленых водорослей осуществляется преиму-
щественно бесполым путем с помощью вегетативных или специализи-
рованных клеток. Бесполое (вегетативное) размнооюение одноклеточных,
лишенных клеточной оболочки, происходит делением клеток надвое (Rhi-
zochloris Pasch., Ankylonoton Pasch.), колониальных (неценобиальных)
и многоклеточных — фрагментацией таллома или отчленением отдельных
конечных клеток таллома (Heteropedia polychloris Pasch.). У Heterococcus'
gemmatus (Snow) Bourr. наблюдается образование боковых пальцевидных
одно- или многоклеточных отростков, которые, отчленяясь от материн-
ского растения, дают начало новым растениям. Вегетативное размножение
Vaucheria D. С. осуществляется благодаря хорошо выраженной регенера-'
ционной способности. При отмирании части таллома оставшиеся жизне-
способными участки отделяются перегородками от отмерших или повреж-
денных участков, и затем регенерируют в целое растение. Кроме того,
у вошерии наблюдается образование выводковых почек [604]. У нитчатых
желтозеленых известны акинеты [405] (см. рис. 16.6).

Наиболее широко у желтозеленых водорослей представлено бесполое
размножение с помощью специализированных клеток: амебоидов, зооспор
и синзооспор, гемизооспор и гемиаетоспор, автоспор и синавтоспор (см.
рис. 16.5), апланоспор (см. рис. 16.5) и синапланоспор, гипноспор. раз-
множение амебоидами наблюдается редко, преимущественно у водо-
рослей, обладающих амебоидной структурой вегетативного тела (oti-
pitococcus vas Pasch.). Обычно, кроме амебоидов, в цикле развития
известны и зооспоры (Stipitococcus vas Pasch., Perone dimorpha "а?0}1^1

Нередко зооспоры некоторых видов (Tribonema viride Pasch., T, i n t e r \
mixtum Pasch., Pleurochloridella vacuolata Pasch., Botrydiopsis arniza
Borzi), сбрасывая жгутики, переходят в амебоидное состояние (см. рис.
16.5, /, г, д).

Наиболее распространенный способ размножения связан с образовани-
ем зооспор. Обычно зооспоры имеют дорсивентральную форму, одно ядро,
два гетероконтных, гетероморфных и гетеродинамичных жгутика, С™™У'
сократительные вакуоли, один хлоропласт (реже их несколько) (см.
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рис. 16.5, 2, г; рис. 16.6, /, в, 3, в, 4, в, 7, в). Иногда форма зооспор может
быть иной, например широковеретеновидной (Pleurochloris polyphem Pit-
sch.), один из жгутиков может быть редуцирован до полного исчезновения
(uloeochloris planctonica Pasch., Pleurochloris magna Boye-Pet.), стигма мо-
жет отсутствовать (Botrydiopsis eriensis Snow) (см. рис. 16.6, 2, e).

Многоядерные зооспоры Vaucheria, co многими парами изоморфных
гладких жгутиков почти равной длины и многочисленными хлоропластами
получили название «синзооспоры» (см. рис. 16.7, 3—5). Случайное образо-
вание синзооспор отмечено также у видов родов Botrydiopsis, Tribonema,
Bumilleria Borzi, Heterococcus и др. У некоторых желтозеленых водорослей
(Botrydiopsis) наблюдается образование недоразвитых зооспор, лишенных
плотных клеточных покровов и жгутиков, с сократительными вакуолями
я стигмой, получивших название «гемиавтоспоры» [403, 405]. В цикле раз-
вития многих видов, особенно с коккоидной структурой тела, наблюдается

Рис. 16.4. Эндогенные
цисты желтозеленых
водорослей:
1 — Myxochloris sp.; 2 —
Chloromeson agile Pasch.

образование автоспор (Botrydiopsis, MonodusChod., Chlorocloster, Tetra-
plektron Fott и др.). Размножение апланоспорами свойственно многокле-
точным — нитчатым, разнонитчатым и псевдопаренхиматозным врдорос-
лям; у представителей с сифональной структурой (Botrydiura, Vauche-
п'а) наблюдается образование синапланоспор.

Ультраструктурное изучение апланоспорогенеза у Vaucheria longi-
caulis Hopp. var. macounii Blum показало, что апланоспоры у этого рода
не являются потенциальными зооспорами, отличаясь от последних рядом
существенных признаков [410]. У ряда видов (Botrydiopsis antarctica Kol,
Chlorocloster pachychlamys Pasch., Monodus pyreniger Pasch, и др.)
образуются покоящиеся споры, или гипноспоры, с толстой, нередко слои-
стой, насыщенной кремнеземом, иногда шиповатой, двустворчатой и (или)
окрашенной в темный цвет оболочкой и с богатым запасом питательных
веществ в протопласте. Разнообразные типы спор образуются в одно-
клеточных спорангиях, не отличающихся от обычных вегетативных кле-
ток или превышающих их по своим размерам.

Наряду с акинетами и гипноспорами, одновременно выполняющими
репродуктивную и защитную функции, наблюдается образование других
стадий покоя, например, эндогенных цист (рис. 16.4) с плотной блестящей
насыщенной кремнеземом двустворчатой оболочкой, прорастающих зоо-
спорами или амебоидами (Chloramoeba heteromorpha Bohl., Heterogloea
endochloris Pasch., Chloromeson agile Pasch, и др.). Наряду с типичными
одноядерными наблюдаются многоядерные цисты (Myxochloris sphagni-
cola Pasch.). У видов рода Botrydium Wallr. весь протопласт может превра_-
щаться в крупную многоядерную макроцисту или распадаться в подземной
части слоевища на ряд более мелких ризоцист. Иногда желтозеленые водо-
росли переживают неблагоприятные условия в пальмеллевидном состоянии
(Neonema quadratura Pascn.). Если слизь, объединяющая водоросли,
имеет концентрическую слоистость и состоит из системы вложенных друг в
Друга пузырей, такие образования называют глеоцистами [403].
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Половой процесс (оогамного типа) с достоверностью известен лишь у ви-
дов рода Vaucheria 1. Половые органы — антеридии и оогонии — образу-
ются либо на одном и том же растении (однодомные; см. рис. 16.7, /0),
либо на разных (двудомные). Образующиеся в антеридии двужгутиковые
антерозоиды, проникая в оогоний, оплодотворяют яйцеклетку. Зигота,
или ооспора, покрывается толстой многослойной оболочкой и после периода
покоя прорастает в новое растение. Хотя зиготический мейоз с точностью
не доказан, считают, что цикл развития вошерии гаплофазный [604].

Ц и к л р а з в и т и я остальных Xanthophyta, у которых отсутствует
половой процесс, проходит без смены ядерных фаз. Иногда он простой и
состоит из вегетативной и репродуктивной фазы, представленной одним
из известных способов бесполого размножения (Rhizochloris Pasch., Sti-
pitoporos Etti, Chloridella Pasch, и др.). Однако нередко цикл развития
усложнен наличием у одного и того же вида различных форм бесполого
размножения, сочетание и последовательность которых может варьиро-
вать в широких пределах. Поливариантность циклов развития свойственна
видам Tribonema Derb, et Sol., Botrydium Wall., Myxochloris Pasch, и др.

На основании большого морфологического с х о д с т в а с зелеными
водорослями, желтозеленые до 1899 г. относили к Chlorophyta в качестве
класса Heterocontae наряду с Isocontae, Acontae, Stephanocontae. В 1899 г.
они были выделены А. Лютером в самостоятельную группу под тем же на-
званием Heterocontae [120]. Однако название «разножги тиковые», обоснован-
ное как противопоставление «равножгу тиковым» пока их включали в состав
:е!еных водорослей, потеряло свой смысл, когда их отделили от зеленых,
так как разные жгутики имеют также золотистые, бурые и другие водо-
росли. В 1930 г. им было присвоено новое название Xanthophyceae. A. Па-
шер [576, 579] впервые обосновал родство желтозеленых с золотистыми
и диатомовыми водорослями, объединив их в одну филу (ствол) под назва-
нием Chrysophyta. Особое значение он придавал наличию у этих групп эндо-
генных цист, оболочки которых пропитаны кремнеземом. Впоследствии
эта точка зрения была подтверждена сравнительными биохимическими и
цитологическими исследованиями, установившими ряд других общих для
них признаков: отсутствие хлорофилла b и наличие хлорофилла с, отсутст-
вие крахмала и наличие хризоламинарина, особенности тонкой структуры
клетки, в первую очередь хлоропластов и др. [348, 392]. Поэтому точка зре-
ния А. Пашера принимается многими авторами [54, 356, 371, 374, 403, 405,
413, 414, 417, 483, 484, 653 и др.], объединяющими Xanthophyceae, Chry-
sophyceae и Bacillariophyceae (иногда к ним присоединяют также Рпаео-
phyceae) в отделе Chromophycophyta [371], либо Chrysophyta [356, 40о,
413, 414], Chromophyta [417, 484], Heteroconthophyta [584] или в подцарст-
ве Chrysobionta [54J. В отечественной литературе [99, 207] желтозеленые
рассматриваются как самостоятельный отдел Xanthophyta. Д. К. Зеров,
хотя и подчеркивал родство желтозеленых с золотистыми, диатомовыми
и более отдаленное — с бурыми водорослями, оставляет за всеми этими груп-
пами статус отдела.

Данные биохимических [378, 451, 497, 664, 694-696, 697 и др.] и элек-
тронно-микроскопических [352, 384, 465—468, 474—478] исследовании
привели к выводу о гетерогенности желтозеленых водорослей [470—4/4.
476, 478]. Предложено выделить из их состава ряд видов с коккоиднои
организацией вегетативного тела, отличающихся своеобразными У£ьГ?.'
структурными и биохимическими признаками, в отдельный класс Eustig-
matophyceae [472, 474] или отдел Eustigmatophyta [472]. Уникальное со-
четание химических и ультраструктурных признаков у Chlorarachnion rep-

1 Сведения об изогамном половом процессе у видов родов Botrydium,
Tribonema и Monodus нуждаются в подтверждении [207].
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tans Geitl. послужило основанием для выделения его в самостоятельный
класс Chlorarachniophyceae и отдел Chlorarachniophyta [478].

К л а с с и ф и к а ц и я желтозеленых водорослей на уровне порядков
со времен А. Пашера [577, 581] базируется на морфологических признаках
(тип структуры вегетативного тела). Эти же признаки другими авторами
[207, 585] используются для разграничения классов. Использование одних
и тех же признаков на различных таксономических уровнях привело к то-
му, что таксономический ранг одних и тех же таксонов желтозеленых водо-
рослей (включая наивысшие) в системах разных авторов неоднозначен.
Еще одним источником нестабильности системы желтозеленых является дис-
куссионность вопроса об исходных первичных организмах и в связи с этим —
о месте в системе монадных и ризоподиальных организмов. В настоящем
издании принято предложение о выделении класса Eustigmatophyceae
[472]; система Xanthophyceae дана по X. Эттлу [403].

Желтозеленые р а с п р о с т р а н е н ы в воде, почве, в наземных
местообитаниях (включая толщу воздуха), на разных географических
широтах, на всех континентах земного шара. Большинство видов — прес-
новодные организмы, и лишь немногие принадлежат к солоноводным (Rhi-
zolekane sessilis Pasch.) и морским (Rhizochloris mirabilis Pasch., Nephro-
chloris salina Cart.). Некоторые обитают в водоемах с необычным солевым
составом, например, Chlorocardion salinarum Kómàromy — в выщелоченном
натриевом растворе урановых руд. Они встречаются в водоемах с различ-
ной степенью трофности, загрязненности органическими остатками, при
различных концентрациях водородных ионов, однако предпочитают чистые
воды стоячих водоемов с кислой реакцией среды. Чаще всего это сфагновые
и торфовые болота, канавы, ямы и лужи на торфяниках, заболоченные лес-
ные и луговые лужи и канавы, пруды, речные старицы и запруды, водохра-
нилища и озера, реже — водоемы с проточной водой. Некоторые виды раз-
виваются в сточных и загрязненных водах водоемов системы биологической
очистки (Centritractus belonophorus Lemm., Ophiocytium capitatimi Wolle,
Goniochloris mutica (A. Br.) Fott и др.).

Желтозеленые — преимущественно эвритермные организмы, пред-
почитающие теплые сезоны года, но есть виды, развивающиеся при низких
температурах (Ellipsoidion simplex Pasch., Monodus subglobosa Pasch.,
Gloeochloris planctonica Pasch., Mischococcus confervicola Näg., Ophiocy-
tium arbuscula (A. Br.) Rabenh. и др.), а также типичные криофилы (Chlo-
ridella glacialis Kol, Ellipsoidion perminimum Pasch, var. cryophila Kol).
Термофилы среди желтозеленых не выявлены.

В водных биотопах желтозеленые обитают преимущественно в толще
воды, или входят в состав перифитона. Бентосных и нейстонных форм из-
вестно немного. Разнообразие, численность и биомасса их в водных ценозах
обычно незначительны. Лишь изредка в связи с эвтрофикацией водоемов
численность желтозеленых возрастает, и они выходят на доминирующее по-
ложение в биоценозе, вызывая «цветение» воды (Botrydiopsis arhiza Borzi).

Значительно разнообразнее и обильнее представлены желтозеленые
в почвах разных типов, где они могут составлять до 50 % общего числа
видов и нередко при массовом развитии вызывают «цветение» поверхности
почвы. Наиболее распространенными во всех растительно-климатических
зонах и типах почв СССР являются Botydiopsis arhiza Borzi, В. eriensis
Snow, Heterothrix bristoliana Pasch., H. exilis (Klebs) Pasch., Bumilleria
sicula Borzi, виды родов Pleurochloris Pasch., Polyedriella Pasch., Monal-
lantus Pasch., Monodus Chod., Ellipsoidion Pasch., Botrydium Wallr.,
Vaucheria D. C. [85, 327]. Аэрофитные желтозеленые водоросли поселяются
на стволах деревьев, скалах, стенах домов, вызывая иногда их позелене-
ние [200].

Разнообразны формы взаимоотношений желтозеленых с другими
организмами, Эпифиты поселяются на других водорослях (Peroniella
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eudorinae Skv., P. hyalothecae Gobi, Characiopsis anabaenae Pasch., Ch. mic-
rocysticola Skuja и др.), высших водных растениях (Chadefaudiothrix mi-
nouchetii Bourr., Peroniella curviceps Pasch.) и сфагновых мхах (Perone
dimorpha Pasch.), эпизоиты — на корненожках, ракообразных и коло-
вратках (Characiopsis diffugicola Hub.-Pest., Ch. rossica (Elenk.) Dedussi,
Ch. saccata Cart.). Эндофшпы произрастают в водоносных клетках сфаг-
новых мхов (Myxochloris sphagnicoia Pasch.) или интеркалярно в листьях
и черешках ароидных (Phyllosiphon КиппЭ/иногда вызывая галообразова-
ние на вегетативных органах у представителей Utricaceae и Solanaceae
(Phytophysa Boss., Chlorocloster solarii- George). Известны случаи внутри-
клеточного симбиоза («зооксантеллы» в клетках Protozoa). В целом сравни-
тельно небольшой по числу видов отдел Xanthophyta отличается широтой
экологической амплитудой.

Желтозеленые водоросли играют определенную р о л ь в п р и р о д е
как продуценты кислорода и органических веществ, агенты самоочищения
загрязненных вод и почв; они входят в состав первичного звена трофических
цепей, принимают участие в почвообразовательных процессах, в созданий
почвенного плодородия. Х о з я й с т в е н н о е з н а ч е н и е желто'-
зеленых определяется их использованием в качестве показательных орга-
низмов в системе экологического мониторинга, в составе комплекса ми-
кроорганизмов;- осуществляющих очистку сточных вод.

16.1. Класс 1. Ксантофициевые — Xanthophyceae
(Tribophyceae)

Одноклеточные, многоклеточные и неклеточные организмы, преимуществен-
но коккоидной структуры, реже наблюдаются монадная, гемимонадная,
амебоидная, сарцииоидная, нитчатая, разнонитчатая, паренхиматозная,
псевдопаренхиматозная или сифональная структура вегетативного тела.
Монадные формы и стадии с двумя неравными жгутиками и стигмой, распо-
ложенной на переднем крае хлоропласта, под его оболочкой. Парафлагел,-
лярное тело находится на побочном жгутике. Хлоропласта окружены ка-
налом эндоплазматического ретикулюма, продолжающимся в наружную
мембрану ядерной оболочки, и имеют периферическую огибающую ламел-
лу. Пиреноиды полупогруженного типа, пронизанные ламеллами хлоро;
пласта. В составе фотосинтетических пигментов выявлены хлорофиллы
а и с. Из ксантофиллов обнаружены диатоксантин, диадиноксантин, гетеро-
ксантин, вошериоксантиновый эфир, следы неоксантина и моноэпоксидз
криптоксантина; преобладающий каротиноид — диатоксантин.

16.1.1. Порядок 1. Хлорамебовые — Chloramòebales
(Heterochloridales, Heterochlorophyceae, Heterochlorophytldàe,
Xanthomonadophyceae)

Одноклеточные, подвижные в вегетативном состоянии организмы монадной
структуры с двумя неравными жгутиками. Клеточная оболочка отсутствует.
Клетки моно- или асимметричные, метаболичные, нередко образуются псев-
доподии. Ядро одно. Стигмы нет, Одна--две сократительные вакуоли. Раз-
множение делением надвое. Известны цисты.

Включает 2 семейства: Chloramoebaceae (10 родов) и Bothrochlori-
daceae (2 рода). В СССР обнаружен лишь Pedinomonadopsis minor Massjuk
etGuk(cM. рис. 16.1,7). v
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16.1.2. Порядок 2. Ризохлоридовые — Rhizochloridales
(Heterorhizidinae, Rhizochloridineae, Rhizochlorophyceae,
Rhizochlorophycidae, Xanthorhizophyceae)

Одноклеточные, колониальные или плазмодиальные, подвижные в вегета-
тивном состоянии организмы амебоидной структуры. Клеточная оболочка
отсутствует, форма клеток очень метаболичная, с постоянно образующими-
ся лобоподиями или ризоподиями. Иногда клетки находятся в домиках
(см. рис. 16.1, 2). В клетке обычно несколько хлоропластов, от одного до
нескольких ядер и сократительных вакуолей. Стигма находится на одном
из хлоропластов, иногда она отсутствует. Размножение делением надвое,
с помощью амебоидов или зооспор. Известны цисты.

Включает 3 семейства: Rhizochloridaceae (2 рода), Stipitococcaceae
(3 рода) и Myxochloridaceae (2 рода). Большинство представителей за исклю-
чением Stipitococcus urceolatus W. et G. S. West, на территории СССР не
обнаружено.

16.1.3. Порядок 3. Гетероглеевые—Heterogloeales
(Heterocapsineae, Heterocapsales, Heterocapsophyceae,
Heterocapsophycidae, Xanthocapsophyceae)

Одноклеточные и колониальные, неподвижные в вегетативном состоянии
организмы гемимонадной структуры. Клетки одноядерные, покрыты кле-
точной оболочкой или она отсутствует, тогда клетки погружены в слизь.
Сократительных вакуолей 1—2, иногда они отсутствуют. Хлоропластов
от одного до многих. Стигма наблюдается редко. Колониальная слизь бес-
структурная или слоистая, иногда наблюдается одностороннее выделение
слизи протопластами клеток, в результате чего образуются колонии дре-
вовидной формы (см, рис. 16.1, 3). Рост колоний происходит в результате
делений протопластов клеток и ослизнения их оболочек. Размножение
фрагментацией колоний, с помощью зооспор или гемиавтоспор. Известны
цисты.

Включает 4 семейства: Heterogloeaceae (3 рода), Malleodendraceae
(1 род), Pleurochloridellaceae (1 род) и Characidiopsidaceae (1 род). В поч-
вах СССР обнаружены Heterogloea' minor Pasch, и Characidiopsis ellip-
soidea Pasch.

16.1.4. Порядок 4. Мисхококковые— Mischococcales
( Heterococcineae, Heterococcales, Heterosphaerlneae,
Heterococcophyceae, Heterococcophycldae,
Xanthococcophyceae)

Одноклеточные или колониальные, в том числе ценобиальные, неподвиж-
ные в вегетативном состоянии, обладающие коккоидной или сарциноидной
(см. рис. 16.1, 9) структурой, организмы, свободноживущие или прикреп-
ленные к субстрату. Клетки разнообразной формы, одноядерные или много-
ядерные, покрытые цельной или двустворчатой клеточной оболочкой,
часто слоистой, насыщенной кремнеземом, нередко сложноскульптурирован-
ной, с локальными утолщениями и инкрустациями (рис. 16.5). Сократитель-
ные вакуоли и стигма в зрелых вегетативных клетках отсутствуют. Хлоро-
пластов от одного до многих, пристеино или центрально расположенных,
разнообразных по форме, иногда с пиреноидами. Колонии образуются
с помощью слизи или без нее. Колониальная слизь гомогенная или слоистая;
при одностороннем выделении слизи образуются колонии древовидной
формы (Mischococcus Nà'g.).
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Размножение с помощью зооспор, гемизооспор, амебоидов, гемиавто-
спор, автоспор иди апланоспор. Наблюдаются акинеты, цисты, пальмел-
левидное состояние.

Самый большой, вероятно, гетерогенный порядок, включающий 10
семейств: Pleurochloridaceae (37 родов), Botrydiopsidaceae (4 рода), Botry-
ochloridaceae (10 родов), Gloeobotrydaceae (7 родов), Gloeopodiaceae (1 род),
Mischococcaceae (1 род), Characiopsidaceae (8 родов), Trypanochloridace,- e
(1 род), Centritractaceae (2 рода), Ophiocytiaceae (1 род), объединяющих
свыше 80 % всего видового состава желтозеленых водорослей. Предста-
вители порядка широко распространены в почвах и водных местообита-
ниях СССР.

16.1.5. Порядок 5. Трибонемовые — Tribonematales
(Heterotrichineae, Heterotrichales, Heterotrichophycidae,
Heterotrichophyceae, Xanthotrichophyceae, Confervales sensu auct.)

Многоклеточные свободиоживущие или прикрепленные организмы нигча-
той, разнонитчатой, паренхиматозной или псевдопаренхиматозной струк-
туры, слоевище которых в течение вегетативной фазы цикла развития
способно к неограниченному росту в результате вегетативного деления кле-
ток надвое. У наиболее простых нитчатых неветвящихся форм все клетки
функционально и морфологически равноценны (Neonema Pasch., Hete-
rothrix Pasch.; рис. 16.6, 1—4), у ветвящихся прикрепленных дифферен-
цируется специальная базальная клетка (Heterodendron Steinecke, Micro-
thamnion Nag.; рис. 16.6, 5; см. рис. 16.1, 10). Дальнейшее усложнение
проявляется в функциональной и морфологической дифференциации слое-
вища на участки, распростертые на субстрате и приподнимающиеся
над ним (Heterococcus Chod.; см. рис. 16.6, 6). При срастании отдельных
нитей разветвленного нитчатого таллома образуются псевдопаренхиматоз-
ные слоевища (Chaetopedia Pasch., Heteropedia Pasch.; см. рис. 16.6, 7).
Вегетативное деление клеток в разных плоскостях приводит к образованию
паренхиматозных пластинчатых слоевищ (Chloropedia Pasch.).

Клетки цилиндрические, боченковидные до полигональных или почти
шаровидных. Клеточная оболочка цельная или двустворчатая. Клетки
одноядерные, при подготовке к спорообразованию становятся многоядер-
ными. Хлоропластов от одного до нескольких. Пиреноиды наблюдаются
редко. Размножение фрагментацией слоевища, а также с помощью зооспор,
апланоспор, акинет. Наблюдаются цисты, пальмеллевидное состояние.

Порядок включает 5 семейств; Neonemataceae (2 рода), Tribonema-
taceae (5 родов), Heterodendraceae (1 род), Heteropediaceae (6 родов),
Chloropediaceae (1 род). К числу наиболее распространенных в эдафофиль-
ных и водных ценозах СССР принадлежат виды рода Tribonema Derb, et
Sol.: T. viride Pasch., Т. minus (Klebs) Hazen; (см. рис. 16.6, 3, 4).

Рис. 16.5. Одноклеточные желтозеленые водоросли коккоидной структуры:
I — Botrydlopsls arhiza Borzl; 2 — Pleurogaster lunarls Pasch.; 3 — Tetraedrl-
ella splnigor Skuja; 4 — Trachychloron chlorallanthoides Pasch.; 5 — Goniochlorls
mutlca (A. Br.) Fott; 6 — Isthmochloron lobulatum (Näg.) Skuja; 7 — Tetraplekt-
ron tribulus (Pasch.) Loeb.; 8 — Chytrldiochloris vlrldis (Scherff.) Etti; 9 — Pse-
udostaurastrum hastatum (Retnsch,) Chod.; 10—Dloxys bivorruca Pasch.; / / —
Characiopsls subulata (A. Br.) Borzl; 12 — Ch. acuta (A. Br.) Borzi; 13 — Pero-
niella minuta Rich; 14 — Akanthochloris bacilllfera Pasch.; 15 — Bumillerlopsls
brevls (Gern.) Prlntz; a — вегетативная клетка; б — образование автоспор; в —
образование зооспор; г — зооспора; д — амебоидное состояние зооспоры; e —
образование аплппоспор; ис — структура клеточной оболочки; s — оболочка
спорангия после выхода автоспор

351



Рис. 16.6. Tribonematales:

viddeHSParsOchh"X4briTOiiana Pa?ch.; 2 - Bumlllerla slcula BorzI; 3 - Trlbonema
Nag7 6 - HetPrnTnJ;,, m T s , ДОеЭД H a z e " i 5 - Mlcrothamnión kuetzlnglanuffl
» - W e t a r Z ? » ? chodatil Vlsch ; 7 - Hsteropedia polychloris Pasch.;
делениш клеток- а ' н Г а к и н е™. » - зооспора, г - нить с продольным
спора- ж - обший п Т „ Н " о б р а з н ы е ФРвгменты клеточных оболочек; e - апла.ю-
шомР упеличеЙГ" Л С Г а н ^ ^ о с п о Г ^ 0 В е Г е Т а т и в н ы х к л м о к ПрЯ б°ЛЬ"
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10
Рис. 16.7. Vaucheria sessilis (Vauch.) D. C :
Л 2 — образование зооспорангия; 3, 4 — выход зооспоры, 5 — участок
зооспоры при большом увеличении; 6—8 — различные стадии прора-
стания зооспоры; 9 — общий вид молодого растения; 10 — фрагмент
таллома с двумя оогоннями (о) и антеридием (а)
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16.1.6. Порядок 6. Ботридиевые — Botrydiales (Heterosiphonineae,
Heterosiphonales, Heterosiphonophyceae, Heterosiphonophycidae,
Xanthosiphonophyceae)

Неклеточные водоросли сифональной структуры. Талломы макроскопи-
ческие пузыревидные (Botrydium; см. рис. 16.1, 12) или нитевидные (Vau-
cheria; рис. 16.7), прикрепленные или неприкрепленные. Оболочка плотная,
слоистая. Ядер много. Хлоропласта многочисленные, пристенные, диско*
видные, пластинчатые, иногда центральные, с пиреноидами или без них.
Центральную часть таллома обычно занимает одна крупная или несколько
мелких вакуолей с клеточным соком. Размножение зооспорами, син-
зооспорами, гемиавтоспорами, апланоспорами, фрагментацией таллома.
Известны цисты. У видов рода Vaucheria наблюдается оогамный половой
процесс (см. рис. 16.7,10).

Порядок включает 2 монотипные семейства: Botrydiaceae (1 род) и
Vaucheriaceae (1 род). Представители его широко распространены по всей
планете в морях, солоноватых и пресных водах, а также на влажной
почве.

16.2. Класс 2. Эустигматофициевые—Eustigmatophyceae
(Eustigmatophyta)

Одноклеточные и колониальные организмы коккоидной структуры. Мо-
надные стадии с одним, реже двумя неравными жгутиками и экстрапластид-
ной стигмой уникального типа, состоящей из осмиофильных глобул, не
окруженных мембранами. Парафлагеллярное тело находится на переднем
жгутике (см. рис. 16.3, 4). Хлоропласт окружен каналом эндоплазмати-
ческой сети, не связанным с ядром. Периферическая огибающая ламелла
отсутствует. Пиреноиды выступающего типа обнаружены только в вегета-
тивных клетках. В составе фотоассимиляционных пигментов выявлены
хлорофилл а, ß-каротин; из ксантофиллов преобладает виолаксантин,
обнаружен также вошериаксантиновый эфир.

16.2.1. Порядок 1. Эустигматовые— Eustigmatales

Единственный порядок класса включает 4 семейства, объединяющих 12 ви-
дов, широко распространенных в почвах, в пресных и морских водах, отпо-

Рис. 16.8. Eustigmatales:
/ — Vischerla stellata (Chod.) Pasch, (a — вегетативная клетка, вид с поверх-
ности, о — вегетативная клетка в оптическом сечении, в — образование авто-
спор); 2 - Pseudocharaclopsls minuta (A. Br.) HIbberd; S — Chlorobotrys regu-
lans (w. westj oonl.
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сящихся к родам Eustigmatos Hibberd, Vischeria Pasch., Pseudocharaciopsis
Lee et Bold, Chlorobotrys Bohl., Monodopsis Hibberd, Nannochloropsis Hib-
berd (рис. 16.8) [470, 472-474, 477].

17. ОТДЕЛ 8. КРАСНЫЕ ВОДОРОСЛИ —
RHODOPHYTA
(RHODOPHYCOPHYTA, RHODOPHYCEAE)

Красные водоросли, или багрянки,— преимущественно морские растения.
Это самая обширная группа растений, насчитывающая около 4000 видов,
относящихся более чем к 600 родам. В пресных и солоноватых континен-
тальных водоемах, а также в аэрофитных условиях обитает немногим более
50 видов.

Морские багрянки в подавляющем большинстве многоклеточные круп-
ные и н д и в и д ы , сложного морфологического и анатомического строе-
ния, достигающие в длину от нескольких сантиметров до метра. Окраска
талломов разнообразна — от розового до темно-красного, почти черного
цвета, часто с синевато-фиолетовым оттенком, в некоторых случаях голу-
боватого, голубовато-зеленого, иногда желтого цвета. Среди морских баг-
рянок имеется также много мелких микроскопических форм, но лишь
очень немногие, наиболее примитивные из них, имеют одноклеточные или
колониальные талломы.

Форма тела красных водорослей весьма разнообразна. Здесь можно
встретить нитевидные и пластинчатые, цилиндрические и корковидные,
пузыревидные и кораллоподобные формы, в разной мере рассеченные и раз-
ветвленные, Нитевидные талломы могут быть очень тонкими, волосовидными,
состоящими из однорядных нитей, либо более грубыми, состоящими из
нескольких рядов клеток. Цилиндрические талломы плотные или с поло-
стью внутри, слизистые, хрящеватые или кожистые, в виде шнуров или
обильно разветвленных кустиков. Большого разнообразия достигают плас-
тинчатые формы: встречаются цельные пластины, сложно рассеченные, с до-
полнительными выростами по краю и по поверхности таллома. Мелкие
бородавчатые выросты называют папиллома, более крупные, напоминаю-
щие по форме основные ветви,— пролифжациями. Некоторые пластинчатые
талломы имеют листовидную форму, пронизаны «нервами» и «ребрами»,
напоминающими жилкование листьев цветковых растений.

Пресноводные багрянки преимущественно .мелкие, нередко микро-
скопические водоросли, одноклеточные, колониальные или нитчатые, од-
норядные, простые или разветвленные; макроскопические формы — много-
рядно нитевидные, кустиковидные, шнуровидные или щетинковидные,
высотой от нескольких сантиметров до нескольких дециметров. Встречаются
также талломы в виде небольших, тонких корочек или пленочек, прижатых
к субстрату. Пресноводные багрянки преимущественно оливково-зеленого,
зеленовато-голубого или серовато-стального цвета.

Все многообразие внешних форм красных водорослей молено свести
к нескольким основным, отчетливо выраженным, морфологическим струк-
турам вегетативного тела.

Коккоидный тип структуры наблюдается у наиболее примитивных
пресноводных багрянок класса Bangiophyceae. В виде отдельных свобод-
но существующих шаровидных клеток встречаются Cyanidium calda-
rium (Tild.) Geitl. (рис. 17.1) и частично Porphyridium aerugineura
Gutl.

Усложненный вариант коккоидной структуры, проявляющийся в об-
разовании большого количества слизи, объединяющей в колонии непо-
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Рис. 17.1. Красные водоросли с коккоидной и пальмеллоидной
структурой таллойа:
1, 2 — Cyanldlum caldarlum (Tild.) Celti, (/—группа клеток, 2 — авто-
споры); 3 — фрагмент таллома Porphyrldlum purpureum (Вогу) Drew et
Ross; 4 — фрагмент таллома Chroothece mobUis Pasch, et Popova; ь —
фрагмент таллома Chroodactylon wolleanum Hansg.j 6 — фрагмент тал-
лома. Gonlotrlchum elegans (Ghauv.) Zanard.
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движные, непосредственно не связанные между собой клетки. Пальмел-
лоидная структура [78] также свойственна примитивным, преимуществен-
но пресноводным бангиевым водорослям. Если слизь выделяется всей по-
верхностью клетки, то возникают слизистые скопления клеток (см. рис. 17.1,
3), или образуются пленки неопределенных очертаний (виды родов
Porphyridium Nag., Flintiella Ott., Rhodospora Geitl.). Если слизь выделя-
ется лишь отдельным участком оболочки клетки (Chroothece Hansg.),
возникают своеобразные слизистые ножки, на которых и размещаются
клетки (см. рис. 17.1, 4). У колониальных форм пресноводных бангиевых
водорослей наблюдается тенденция к нитевидному росту талломов. Клетки,
заключенные в общую довольно толстую слизистую обвертку, не плотно
соединены друг с другом и располагаются преимущественно в один, местами
в два ряда. Нитевидные колонии Chroodactylon Hansg. и Goniotrichum
Kütz. могут быть простыми или ветвиться по типу ложного ветвления
(см. рис. 17.1, 5, 6)

Нитчатая (трихальная) структура встречается преимущественно
как среди морских, так и пресноводных представителей класса Bangiophy-
сеае. В простейшем случае таллом состоит из однорядной, местами двуряд-
ной нити, все клетки которой, кроме базальной, морфологически одинаковы
и способны к делению преимущественно в одной, реже в двух плоскостях
(Erythrotrichia Aresch.; рис. 17.2, /—5). Дальнейшее усложнение строения
вертикальной нити заключается в приобретении клетками способности де-
литься в трех взаимно перпендикулярных плоскостях, в результате чего
однорядная нить преобразуется в многорядную (Bangia Lyngb.).

Вместе с усложнением строения вертикальной нити, усложняется и
строение органа прикрепления — у базальной клетки появляются ризо-
идные выросты. У более продвинутых форм ризоидные выросты отходят
не только от базальной, но и от соседних с ней клеток (см. рис. 17.2, 7).
Что касается представителей класса Florideophyceae, то нитчатая структура
свойственна лишь немногим примитивным видам порядка NemaHales. Это
преимущественно мелкие организмы, живущие обычно на других водорос-
лях и животных.

Пластинчатая структура1 таллома встречается преимущественно
У морских водорослей класса Bangiophyceae и, особенно, класса Flori-
deophyceae. У наиболее примитивных бангиевых она представлена одно-
слойными микроскопическими многоклеточными пластинками, состоящими
из однорядных разветвленных в одной плоскости нитей, тесно сросшихся
друг с другом боковыми поверхностями (Erythxocladla Rosenv,). У более
совершенных бангиевых — видов рода Porpnyra Ag,— таллом в виде до-
вольно 'крупной однослойной или двуслойной пластины паренхиматозной
структуры с ровными или складчатыми краями (рис. 17.3, 1—S). В нижней
части пластина сужается в маленький стебелек, переходящий в подошву,
образованную многочисленными ризоидами. У флоридеевых водорослей
крупные пластинчатые талломы сложного анатомического строения псев-
допаренхиматозной структуры свойственны преимущественно представи-
телям семейств Phyllophoraceae, Rhodymeniaceae, Delesseriaceae (см.
рис. 17.3, 4, 5),

Разнонитчатая (гетеротрихальная) структура лежит в основе строе-
ния многих сложно организованных бангиевых и флоридеевых водорослей.
В простейшем случае гетеротрихальный таллом у бангиевых состоит из
однорядных вертикальных свободных нитей (скудно или обильно разветв-
ленных) и горизонтальных, стелющихся по субстрату, обычно срастающих-
ся в плотный диск или пластину неопределенных очертаний (Kyliniella
Skuja; рис. 17.4, 1). У бангиевых водорослей из рода Compsopogon Mont,
таллом кустнковидпый, основные (главные) нити состоят из крупных

1 Строение тела особи дано по Голлербаху (1977).
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Рис. 17.2. Красные водоросли с нитчатой структурой тал-
лома:
1—5 — Erythrotrichia carnea (Dillw.) J. Ag. (/ — верхушка нити,
2, 4 — средние части нитей, 3, 5 — базальные части нитей без
ризоидов и с ризоидами); 6—10 — Bangla atropurpurea (Roth) Ag.
(6 — фрагмент средней части многорядной нити; 7 — базальная
часть однорядной нити с ризоидными выростами, 8—10 — много-
рядные части талломов в поперечном сечении, видны спермации —а)
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Рис. 17.3. Красные водоросли с пластинчатой структурой таллома:
!~3 — Porphyre leucosticta Thur. (/ — общий вид; 2 — вид сверху, заметны
карпоспоры; З — D поперечном разрезе); 4 — фрагмент таллома Delesseria san-
guinea Lamour.; 6 — фрагмент таллома Chondrus Stack.

бесцветных клеток, окруженных однослойной или многослойной мелкокле-
точной пигментированной корой. Слоевище прикрепляется к субстрату по-
дошвой, а также ризоидными выростами (см. рис. 17.4, 2, 3).

Дальнейшим усложнением строения однорядного нитчатого таллома
флоридеевых водорослей явилось возникновение большого числа обильно
разветвленных веточек ограниченного роста, отходящих супротивно или
мутовчато от каждой клетки основной нити и растущих лишь до определен-
ного предела. В отличие от них основные нити (ветви), растущие в длину в
течение всего вегетационного периода, называют нитями (ветвями) неогра-
ниченного роста. Талломы багрянок с большим количеством веточек огра-
ниченного роста обильно пропитываются слизистой субстанцией, скрепляю-
щей все разветвления, и принимают вид слизистых шнуров, простых или
разветвленных.
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Рис. 17.4. Красные водоросли с разнонитчатой структурой таллома:
/ — общий вид таллома Kyliniella latvlca Skuja; 1, 3 — Compsopogon chalybeus
Kütz. (2 — фрагмент таллома, 3 — базальиая часть таллома с ризоидами, оора-
зующими подошву); 4 — фрагмент таллома Chantransia pygmaea Klìtz.
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Рис. 17.5. Таллом красных водорослей с одноосевым типом строения
(Sirodotia Kylin, Batrachospermum Roth):
a — инициальная клетка; б — клетки центральной нити; в — кольца веточек
ограниченного роста; г — образование побегов междоузлий; о — нити коры
на междоузлиях

Рис. 17.6. Таллом Lemanea Bory:
1— в продольном разрезе; 2 — в поперечном разрезе; а — клетки осевой нити;
о ~ крестообразно расположенные клетки; в — боковые нити; г — карпогон; д —
трихогина; e — гонимобласт; ж — подкоровые клетки; s — коровые клетки

При дальнейшем усложнении строения талломов, веточки ограничен-
ного роста ветвятся'и разрастаются так, что смыкаются друг с другом, об-
разуя вокруг центральной части плотный периферический слой — кору.
Сложная анатомическая структура многих морских багрянок создается за
счет развития особых ризоидных нитей, или гиф, имеющих вид узких кле-
ток с толстой оболочкой, которые тянутся вдоль осевых нитей. По мере ус-
ложнения организации талломов степень развития ризоидов увеличивается,
нередко они развиваются настолько обильно, что заполняют всю внутрен-
нюю часть таллома вокруг основных осевых нитей и клеток внутренней
коры.

У флоридеевых водорослей по особенностям анатомического строения
различают два основных типа талломов — одноосевой, или центрально-
нитчатый, и многоосевой, или фонтанный. В основе строения одноосееого
таллома лежит единственная однорядная клеточная нить с боковыми ве-
точками ограниченного роста (рис. 17.5). Примером дальнейшего усложне-
ния строения таллома этого типа может служить таллом Lemanea Bory,
в котором кольца боковых ветвей срастаются, образуя пустотелую трубку,
с проходящей в середине осевой нитью (рис. 17.6). Слизистое вещество
развивается незначительно и утрачивает значение скрепляющего материала
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Центральная ось многоосевого таллома состоит из пучка параллельно иду-
щих нитей. Их расположение напоминает струи воды в фонтане, поэтому
этот тип организации называют фонтанным (рис. 17.7). Нити пучка могут
размещаться плотно в центре таллома или кольцом, тогда в центре остается
полость.

Псевдопаренхиматозное (ложнотканевое) строение тела свойственно
преимущественно морским красным водорослям, у которых оно достигает
значительного развития; у пресноводных багрянок умеренных широт этот
тип строения можно обнаружить лишь у видов рода Thorea Bory (рис. 17.8).

К л е т к и красных водорослей разнообразны по форме — шаровид-
ные, зллипсоидные, боченковидные, цилиндрические, дисковидные, много-
угольные, с цельной оболочкой, в которой хорошо различаются два слоя:

Рис. 17.7. Таллом красной водо-
росли многоосевого (фонтанного)
типа строения в продольном раз-
резе (Furcellaria fastigiata
(Huds.) Lamour.)

внутренний, состоящий из целлюлозы, и наружный — из пектиновых со-
единений. У примитивных багрянок класса Bangiophyceae (Chroothece,
Cyanidium Geitl., Rhodospora Geitl., Goniotrichum, Chroodactylon, Phrag-
monema Zopf.) оболочки пектиновые, а целлюлоза отсутствует. У многих
более сложно организованных багрянок внешняя часть оболочки может быть
очень желатинизированной или преобразованной в пектиновую слизь.

Пектиновые вещества красных водорослей представляют собой каль-
циевые и магниевые соли особых пектиновых кислот. Они способны рас-
творяться в кипящей воде с образованием коллоидных растворов. К группе
пектиновых веществ относятся также коллоидные вещества, которые со-
держатся в клеточных оболочках и межклетниках многих морских багря-
нок (Phyllophora Grév.). Они представляют собой сложную смесь полиса-
харидов, содержащих серу, и носят общее название фикоколлоидов (агар,
агароиды, каррагенин). Эти вещества отличаются друг от друга по составу
и свойствам, но обладают общей желирующей способностью. В оболочках
некоторых морских багрянок (Gelidium Lamour., Laurencia Lamour.) об-
наружен амилоид — углевод такого же состава, что и гемицеллюлоза (за-
пасная клетчатка).

Среди красных водорослей встречаются формы с обызвествленными обо-
лочками. Состав инкрустирующих соединений извести пеодинаковыи.
У водорослей семейства Corallinaceae откладывается кальцит, у некоторых
Nemaliales — арагонит. Часто встречаются карбонаты кальция, магния,
а также соли железа. Инкрустированным может быть весь таллом или толь-
ко его часть. У некоторых групп морских багрянок инкрустация тела по-
стоянна и является систематическим признаком (Lithothamnion Phil., ^°"
raIHna L.). В пресных водах постоянная инкрустация талломов известью
у багрянок отсутствует, она возникает при определенных экологических
условиях и в определенном возрасте.

Оболочка клеток красных водорослей растет путем отложения новых
слоев на вершине протопласта апикальной клетки. Наружные слои оболоч-
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Рис 17 8 Красная водоросль с псевдопаренхиматозной структурой тал-
лома: фрагмент таллома Thorea ramosissima Bory в продольном разрезе

Рис. 17.9. Оболочки клеток красных водорослей:
' — Boinetla secimdlflora (J. Ag.) Thur.; 2 — Anthithamnlon cruciatimi (Ag )

ки по мере росга клеши постепенно разрываются и раздвигаются. Так как
новые слои откладываются всегда под некоторым углом, вся оболочка UMeei
слоистое строение (рис. 17.9). У форм с грубым жестким талломом сна-
ружи клеточных стенок развивается тонкий слой кутикулы, отличающийся
по составу и строению от кутикулы цветковых растений. На мягких слизис-
тых талломах багрянок кутикула отсутствует.

Цитоплазма отличается большой вязкостью, плотно прилегает к кле-
точным стенкам, очень легко подвергается плазмолизу. Ддро одно (или
ядер несколько), оно мелкое, имеет четкую оболочку и ядрышко. Одно-
ядерные клетки свойственны преимущественно представителям класса
Bangiophyceae. В классе Florideophyceae одноядерные клетки встречаются
лишь у некоторых видов порядка Nemalialeb и у примитивных форм поряд-
ков Cryptonemiales и Gigartinales. У морских высокоорганизованных
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Рис. 17.10. Хлоропласта красных водорослей:
! — Audouinella sp.; 2 —Ceramium sp.; 3 — Kyllnla florldulum (Rosenv.) Papenf.
4 — Kyllnia rhipldandra (Rosenv.) Papenf.; 5 — Asparagopsis armata Harv.; » "
Cystoclonium purpureum (Huds.) Batt.; a — хлоропласты; б — пиреноиды,
e — ядра

багрянок клетки обычно многоядерные, за исключением молодых клеток
таллома — апикальных и коровых. Среди них, однако, встречаются виды,
у которых старые клетки центральных нитей одноядерные, а окружающие
их более молодые клетки — обычно многоядерные (виды рода Callitnam-
nion Lyngb., некоторые виды рода Polysiphonia Grév. и др.). Репродук-
тивные клетки — спермсщии, карпо- и тетраспоры — всегда с одним яд-
ром, но яйцеклетки, как и ауксиллярные клетки, из которых развивается
гонимобласт, часто окружены многоядерными клетками, даже у форм, весь
таллом которых состоит из одноядерных клеток. .

Хлоропласты багрянок разнообразны по форме и величине (рис. 17.10).
У растений класса Bangiopnyceae клетки содержат один хлоропласт, лиоо
звездчатый с одним крупным пиреноидом в центре, либо пристенный, плас-
тинчатый, без пиреноида. У видов класса Florideophyceae звездчатые хлоро-
пласты встречаются лишь у примитивных представителей порядка Nerna-
Hales. Пиреноид в хлоропластах этих водорослей находится в центре или
сбоку. При боковом размещении пиреноида хлоропласт большей частью
имеет вид лопастной пластины. У некоторых багрянок наблюдаются т. п.
свободные пиреноиды, расположенные за пределами хлоропластов. Р ° л ь

пиреноида у красных водорослей окончательно не выяснена. В одних слу-
чаях его присутствие связывают с синтезом и отложением зерен крахмала,
однако пиреноиды встречаются и в клетках, не связанных с процессами ас-
симилляции. У высокоорганизованных флоридеевых водорослей хлоро-
пласты не имеют пиреноида. Они располагаются в пристенном слое цито-
плазмы и бывают двух основных типов — лентовидные и линзовидные (дис-
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ковидные) с многочисленными переходами между ними. Лентовидные хлоро-
пласты свойственны видам, находящимся на низкой ступени эволюции; для
высокоорганизованных форм более характерны линзовидные хлоропласта;
причем с усложнением организации водорослей увеличивается и число
хлоропластов. Центральные клетки у высокоорганизованных форм лишены
хлоропластов.

Форма хлоропластов багрянок не всегда постоянна; она может быть
разной даже в разных клетках одного организма. Так, у видов рода Cera-
mium Roth в крупных клетках междоузлий хлоропласты вытянутые, ленто-
видные, а в мелких коровых клетках на узлах они пластинчатые, короткие,
неправильно лопастные (см. рис. 17.10, 2). Форма хлоропластов может ме-
няться также с возрастом растения, с изменением размеров клеток, при из-
менении условий освещения и аэрации. Размножение хлоропластов происхо-
дит путем простого деления (перешнуровыванием). По своему тонкому строе-
нию, видимому под электронным микроскопом, хлоропласты багрянок сход-
ны с хлоропластами других водорослей.

Красные водоросли отличаются сложным набором пигментов. Наряду
с хлорофиллами а и d, a- и ß-каротинами и несколькими ксантофиллами,
хлоропласты красных водорослей содержат специфические для данной груп-
пы растений дополнительные пигменты: красный фикоэритрин и синий
фикоцианин. Эти пигменты относятся к группе фикобилипротеидов. обна-
ружены они кроме багрянок еще у синезеленых и криптофитовых водорос-
лей. По химическому составу эти пигменты, однако, неидентичны в разных
группах водорослей. Различное количественное соотношение фикоэритрина
и фикоцианина определяет цвет красных водорослей. У морских водорослей
все пигменты большей частью маскируются фикоэритрином, у пресно-
водных фикоэритрина мало либо он совершенно отсутствует, поэтому прес-
новодные багрянки окрашены обычно в серый, темно-зеленый, сине-зеленый
или ярко-зеленый цвет. Фикоэритрин и фикоцианин растворяются в воде,
после отмирания водорослей они вымываются из клеток.

П р о д у к т о м а с с и м и л я ц и и многих красных водорослей
является полисахарид, называемый багрянковьш крахмалом. От иода он не
синеет, а сначала становится желто-бурым, затем красным. По химической
природе он ближе всего к амилопектину и гликогену и, по-видимому, зани-
мает промежуточное положение между обычным крахмалом и гликогеном.
Откладывается багрянковый крахмал в виде мелких полутвердых телец,
имеющих форму конусов или плоских овальных пластинок с концентриче-
скими зонами либо с углублением на широкой поверхности (рис, 17.11).
Зерна багрянкового крахмала образуются частично в цитоплазме, частично
на поверхности хлоропластов, иногда скапливаются вокруг ядра^или пире-
ноида, но они, в отличие от обычного крахмала зеленых растений, никогда
не встречаются внутри пластид, Багрянковый крахмал образуется лишь
У представителей класса Florideophyceae. У видов класса Bangiophyceae
продуктом ассимиляции, по-видимому, является гликоген.

В качестве запасных веществ у красных водорослей, кроме багрянко-
вого крахмала, откладываются сахарнды: галактозид, флоридозид и др.
У некоторых форм встречаются многоатомные спирты. Состав жиров ме-
няется в зависимости от условий среды.

Особенностью красных водорослей является наличие у некоторых
представителей класса Florideophyceae особых клеток с бесцветным содер-
жимым, сильно преломляющих свет (рис. 17.12). Эти клетки известны как
пузырчатые, друзовые, или оюелезистые. Их содержимое у разных водорос-
лей отличается по химическому составу. Они встречаются, как правило,
в поверхностном слое таллома и заполнены йодистыми, реже бромистыми
соединениями. Железистые клетки встречаются чаще всего у представи-
телей порядка Ceramiales. Роль пузырчатых клеток не выяснена. Возможно,
они являются недоразвитыми спорангиями, хранилищем запасных веществ,

365



Рис 17 11. Зерна багрянкового крахмала1

/ — Ptìlota piumosa (L ) Ag ; 2 — Gracilaria dura (Ag ) J Ag . 3 — в поляризо
ванном свете

Рис 17 12. Железистые клетки (а) красных водорослей.
/, 2 - Trallllella Intricata Batt , 3 - Falkenbergla hlllebrandil (Born ) Falkelib .
4 - Antitharanlon plumula (Eli ) Thur ; 5 - Opuntlella callfornlca (Fari.) W

«плавательными пузырями» и т. д Железистые клетки характерны для
определенных групп красных водорослей и поэтому имеют важное таксоне
мическое значение.

Для защиты от сильного света у багрянок, живущих на небольших
глубинах, особенно в тропических и субтропических морях, служат ос '
бые иридирцющие тельца, мутно-желтые, неправильной формы (рис. и MI
Они образуются в вакуолях поверхностных клеток таллома, состоят и
мелких зернышек протеиновой природы и обладают способностью рассеи-
вать и отражать падающий на них свет. При очень сильном освещении ири-
дирующие тельца располагаются под внешней стенкой клетки и служа
своеобразным занавесом для хлоропластов, При рассеянном свете происх
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Рис. 17.13. Иридирующие тель-
ца красных водорослей:
{ — Gasteroclonlum clavatum (Roth)
Ardlss.j 2 — Nltophyllum sp.; a —
крупные иридирующие тельца; б —
хлоропласты; в — мелкие иридиру-
ющие тельца

Рис,. 17.14. Стадии развития
(/—4) волоска у Cystoclonium
purpureum (Huds.) Batt.

дит взаимное перемещение этих органелл, и хлоропласт оказывается у
верхней стенки.

Для многих представителей класса Florideophyceae характерно образо-
вание волосков. При этом необходимо отличать настоящие волоски багрянок
от волосовидных ветвей и ложных волосков. Ложные волоски обычны для
видов с однорядным нитчатым талломом. При их образовании конечные
клетки веточек удлиняются, обесцвечиваются и приобретают волосовидное
строение. Настоящие волоски красных водорослей бывают двух типов:
одноклеточные и многоклеточные. Одноклеточные волоски не ветвятся.
У однорядных нитчатых форм они образуются из апикальных клеток вет-
вей, у многорядных — из поверхностных клеток коры. Клетка будущего
волоска отделяется от материнской клетки поперечной перегородкой, сильно
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Рис. 17.15. Схема образования первичных (1—3) и вторичных (4—8) пор
в клетках талломов красных водорослей

вытягивается (до 1 мм и. больше). Материнская клетка волоска обычно
ничем не отличается от соседних вегетативных клеток, но иногда она намного
крупнее и остается хорошо заметной после отпадения волоска. Клетка во-
лоска содержит ядро и небольшое количество цитоплазмы. Хлоропласт по
мере роста волоска исчезает и волосок становится бесцветным (рис. 17.14).
У флоридеевых волоски встречаются довольно часто, у бангиевых они от-
сутствуют. Многоклеточные волоски обычно более или менее сильно разветв-
лены, встречаются они только у некоторых видов порядка Ceramiales (rlo-
rideophyceae). Роль волосков окончательно не выяснена. Некоторые ис-
следователи считают, что они способствуют поглощению питательных ве-
ществ из окружающей среды, другие приписывают им защитную роль при
чрезмерном освещении.

Клетки, слагающие таллом, соединяются между собой с помощью пор,
среди которых различают первичные и вторичные (рис. 17.15). Соединение
между дочерними клетками, происходящими от одной материнской, осу-
ществляется посредством первичных пор. Они формируются в результате
развития неполной перегородки между двумя вновь образующимися клетка-
ми. Первичные поры расположены в середине перегородки и представляют
собой тонкую пластину, через которую проходят тяжи, соединяющие цито-
плазму соседних клеток. Первичные поры свойственны не только флори-
деевым, как считалось ранее, но и некоторым бангиевым. Кроме первичных
пор, у многих представителей класса Florideophyceae происходит и вторич-
ное соединение соседних клеток. Образование вторичных пор начинается с
деления ядра и перемещения одного из дочерних ядер к периферии клетки.
В том месте, куда попадает ядро, образуется небольшой вырост, который
затем отчленяется, как маленькая клетка, соединенная с первой посредством

368



первичной поры. Вытягиваясь, эта дополнительная клетка достигает со-
седней и сливается с ней. Теперь первичная пора соединяет уже две соседние
клетки и становится вторичной. Иногда две соседние клетки соединены
несколькими вторичными порами. Роль этих соединений до конца не выяс-
нена; возможно, они способствуют переносу питательных веществ от одной
клетки к другой.

Р а з м н о ж а ю т с я красные водоросли бесполым и половым путем.
Наиболее простой способ вегетативного размножения — деление клетки на
две или более дочерних. Таким образом размножаются одноклеточные
и колониальные представители класса Bangiophyceae. Вегетативное раз,-
множение водорослей класса Florideophyceae происходит посредством
образования дополнительных побегов, берущих начало от подошвы или сте-
лющихся ветвей. У ряда флоридеевых таллом способен к регенерации и
пролиферации. Так, у видов родов Lemanea и Batrachospermum Roth часто
прорастают коровью клетки, образуя молодую «заростковую» стадию.
У Hildenbrandtia rivularis (Liebm.) Ag. образуются специальные вегета-
тивные бородавочки (гемы). У многих флоридеевых в определенный период
отмирает вертикальная часть таллома и остается только базальная (гори-
зонтальная) часть растения, которая через некоторое время прорастает,
образуя новые побеги.

Собственно бесполое размножение красных водорослей происходит
с помощью разнообразных спор. У низкоорганизованных багрянок класса
bangiophyceae — это моноспоры, образующиеся по одной в клетке, назы-
ваемой моноспорангием, в результате превращения всего протопласта
(рис. 17.16). У бангиевых моноспоры образуются в любой клетке таллома и
до выхода из нее не отличаются от вегетативных клеток. В некоторых слу-
чаях в моноспору может превратиться лишь часть клетки, предварительно
отделившаяся от нее (Erythrotrichia), или вегетативная клетка при образо-
вании моноспоры делится на 2—4 споры (Bangia). Моноспоры характерны
для всех бангиевых, тогда как среди флоридеевых они известны, за очень
немногим исключением, только в порядке Nemaliales. При этом у водорос-
лей, построенных по типу свободной нити, моноспорангии образуются на
веточках ограниченного роста. В них превращаются конечные клетки вето-
чек. Иногда моноспорангии встречаются группами по 2—3 на одной и. той
же клетке (см. рис. 17.16, 1—3). У водорослей, имеющих более плотное
строение и дифференцированный коровой слой (Thorea), в моноспорангии
превращаются внешние клетки ассимиляционных нитей (см. рис. 17.16, 4).
Созревшие моноспорангии открываются на вершине, голые моноспоры вы-
скальзывают из них, а через некоторое время одеваются оболочкой и начи-
нают прорастать. Часто наблюдается повторное образование моноспор в
стенках старого моноспорангия (см. рис. 17.16, 2).

Для подавляющего большинства флоридеевых водорослей наиболее
обычны тетраспоры, образующиеся в тетраспорангии (рис. 17.17). По спо-
собу деления содержимого клетки различают три типа тетраспорангиев:
зонально, крестообразно и тетраэдрическн разделенные. При зональном
делении все три перегородки ориентированы параллельно друг другу, в
результате чего тетраспоры располагаются в р я д (см. рис. 17.17, 2), В
крестообразно разделенных тетраспораигиях клетка сначала делится по-
перечной перегородкой пополам, после чего каждая из двух образо-
вавшихся клеток делится продольной перегородкой, при этом обе пере-
городки проходят в одной плоскости или под прямым углом друг к
Другу (см. рис. 17.17, 4, 5). В тетраэдрически разделенных тетраспорангиях
клеточные перегородки ориентированы косо (см. рис. 17.17, /).

Способ деления тетраспораигиев — постоянный признак, используемый
в систематике. Постоянным таксономическим признаком являеп я также
место образования тетраспорангиев. Как правило, тетраспорангии зани-
мают положение конечных клеток веточек ограниченного роста. Интер-
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Рис. 17.16. Моноспорангии (а) флоридеевых водорослей:
/ — Chantransia pygmaea Kütz.; 2 — Chantransia slnensls Jao; 3 — Balblanla
investlens (Lenorm.) Slrod на междоузлии (6) Batrachospermum; 4 — mores
ramosissima Bory

калярное возникновение их наблюдается крайне редко. Однако в процессе
роста тетраспорангиев, они оказываются погруженными в коровой слой,
и их положение конечной клетки в зрелом состоянии не всегда отчетливо
видно (см. рис. 17.17, 4). Располагаются тетраспорангии рассеянно или
группами, часто в виде цепочки. У корковой водоросли Cruoria pelhta
(Lyngb.) Fries тетраспорангии представляют собой боковые выросты верти-
кальных нитей (см. рис. 17.17, 2). У некоторых видов тетраспорангии раз-
виваются в нематециях — специальных образованиях на поверхности тал-
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Рис. 17.17. Тетраспорангии флоридеевых водорослей:
1 •— Callithamnlon corymbosum (J Sm ) Lyngb., 2 — Cruorìa pellita (Lyngb.)
fries: a — Corallina mediterranea Aresch.; 4 — Peyssonnelia dubla Des., 5 —
uracllarla sp.; a — выводное отверстие; б — концептакул; в — нити немате-

ломов, имеющих вид небольших подушечек или горбиков. Тетраспорангии
развиваются среди нитей нематеция, тесно окруженные ими. Отчленяются
они от поверхности клеток корового слоя (см. рис. 17.17, 4) или от самых
нижних клеток нитей нематеция. У представителей семейств Hildenbrand-
tiaceae и Corallinaceae тетраспорангии образуются в специальных вмести-
лищах — концептакулах (см. рис. 17.17, 3).

Половое размножение свойственно всем красным водорослям класса
Florideophyceae; в классе Bangiophyceae оно встречается только у наиболее
высокоорганизованных форм. Половой процесс оогамный Мужские и жен-
ские гаметы лишены жгутиков. Однако с помощью электронного микроско-
па на поперечном срезе сперматангиев у Bonnemaisonia hamifera Hariot (Flo-
rideophyceae) удалось обнаружить в спермациях структуры, предшествую-
щие образованию двух жгутиков (т. н. скрытые жгутики) — крипты [634].
Это наблюдение чрезвычайно важно, поскольку оно, после тщательной его
проверки, позволит в дальнейшем по-новому подойти к проблеме филогене-
тических связей Rhodophyta.

При оплодотворении женские гаметы — оогонии — остаются в гаме-
тангии на гаметофите, мужские гаметы — спермации — выбрасываются
наружу и пассивно переносятся током воды. Спермации — шаровидные
или яйцевидные клетки, У бангиевых спермации голые, у флоридеевых
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Рис. 17.18. Сперматангии (а) флоридеевых водорослей:
/ — участок таллома Batrachospermum orthostichum; 2 — участок таллома
Nemallon multlHdum (Web. et Mohr) Aß.; 3, 4 — сперматангии Gelldium sp. »
nonfie JICM разрезе; 5 — нематеций Peyssonnella sp.; 6 — колосо) идный С°Р^_
Polysifhonla sp ; 7 — сорус Lemanea catenata Kütz. в поперечном рярезе, о
copytM, da илломе Lemanea grandls (Wolle) Atkinson; 9—li — сорусы на «лли
мах Lemanea mamlllosa (Slrod.) De Toni, a - сперматангии; б - аятеридиаль
ные нити; в »• базальные клетки, e — сорус
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отсутствие оболочки у спермациев окончательно не установлено. Известно
только, что в момент прикрепления к женскому растению они уже окружены
тонкой оболочкой. Спермации образуются в клетках, которые функцио-
нируют как мужские органы размножения и называются сперматангиями,
или антеридиями (рис. 17.18, 1—7). В каждом сперматангии образуется
по одному спермацию. Вегетативную клетку, дающую начало сперматан-
гиям, называют материнской. У бангиевых водорослей любая клетка тал-
лома, за исключением ризоидных, может стать материнской клеткой сперма-
тангиев. Однако сперматангии возникают преимущественно в верхних
частях таллома. У нитчатых флоридеевых в сперматангии преобразуются
конечные клетки веточек ограниченного роста, у багрянок с псевдопарен-
химатозным строением в сперматангии превращаются конечные клетки
веточек коры.

Каждая материнская клетка отчленяет один или несколько сперма-
тангиев. После созревания первых сперматангиев и выпадения сперма-
циев, материнская клетка может образовать и отчленить еще несколько
вторичных сперматангиев. У большинства багрянок сперматангии собраны
в группы — сорусы и только у некоторых располагаются рассеянно. У нит-
чатьк форм сорусы имеют вид густых пучков, расположенных у вершины
ветвей, у водорослей с плотным талломом (Lemanea) сорусы располагаются
на их поверхности в виде подушковидных образований (см. рис. 17.18,
8—11), иногда они оказываются погруженными в небольшие углубления
на талломе, а у водорослей семейства СогаШпасеае размещаются в кои-
цептакулах. У высокоорганизованных Ceramiales сперматангии образуются
на специальных коротких веточках — трихобластах.

Оогоний красных водорослей называют карпогоном. Это особая клетка,
заполненная цитоплазмой и лишенная хлоропласта. Только у примитив-
ных представителей флоридеевых и у бангиевых карпогон содержит окра-
шенный хлоропласт. У бангиевых карпогон представляет собой слабо из-
мененную вегетативную клетку, отличающуюся от других несколько боль-
шими размерами и более интенсивной окраской. У флоридеевых карпогон
имеет своеобразную форму (рис. 17.19). Его нижняя, или брюшная, часть,
конусовидная и разнообразно вздутая, содержит ядро, верхняя вытянутая
узкая часть образует трубчатый вырост разной длины — трихогину,
служащую для улавливания спермациев. Благодаря трихогине карпогон
легко отличить от остальных клеток таллома. Трихогина может быть корот-
кой, кеглевидной, бутылковидной, обратнояйцевидной или длинной, узкой,
Цилиндрической, прямой или спирально скрученной (рис. 17.20). У банги-
евых водорослей трихогина отсутствует, лишь иногда карпогоны имеют
короткие сосочковидные выросты. Такие карпогоны трудно отличить от
обычных вегетативных клеток. У большинства флоридеевых карпогон
развивается из конечной клетки короткой 3—4-клеточной карпогонной
нити или ветви, иногда погруженной в окружающую ткань. Клетка, от
которой отходит карпогонная ветвь, называется несущей, или базальной;
в состав карпогонной ветви она не входит. Почти у всех флоридеевых кар-
погонная ветвь образуется как специальная боковая веточка во внутренней
части корового слоя. Только у низкоорганизованных водорослей порядка
Nemaliales она соответствует,обычной боковой веточке таллома. У багрянок
со свободнонитчатым талломом карпогон занимает открытое положение
(Balbianìa Strod., Sirodotia Kylin), у багрянок с плотным талломом (Le-
manea) карпогон оказывается погруженным и только трихогина достигает
поверхности таллома и выступает над ней.

При оплодотворении спермации прикрепляются к вершине трихогины,
оболочки их в месте соприкосновения растворяются и ядро спермация пере-
текает в полость трихогины. Передвигаясь по ней, оно попадает в брюшную
часть карпогона и там сливается с его ядром. После оплодотворения карпо-
гон отделяется от трихогины поперечной перегородкой, трихогина отмирает.
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Рис. 17.19. Стадии развития (1—5) карпогона Batrachospermum Roth:
а — ядро карпогона; б — трихогина; в — спермий при слиянии с трихогнной:
г — слияние спермия и карпогона; б — образование перегородки между трихо-
гиной и карпогоном

Рис. 17.20. Формы трихогины:
1 — булавовидная; 2 — бутылковидная
(урновидная); 3 — яйцевидная; *-~
дбратноконусовидная, 5 — цилиндри
ческая с ножкой

Оплодотворенная яйцеклетка, или зигота, остается заключенной в оболоч-
ку карпогоца, собственной же оболочки она не образует Зигота прорастает
без периода покоя, претерпевая ряд сложных преобразований, в результате
которых образуются особые споры — шрпоспоры, дающие начало споро-
фиту. Клетки, в которых образуются карпоспоры, называют карпоспорйН-
гиями. Карпоспоры представляют собой голые, лишенные жгутиков клетки,
неподвижные или изредка обнаруживающие амебоидное движение. Перед
началом прорастания они одеваются оболочкой. В каждом карпоспорангии
формируется по одной карпоспоре.

У разных групп багрянок превращение зигот в карпоспоры происходит
по-разному. У бангиевых этот процесс весьма прост: после оплодотворения
карпогон делится на 4—32 карпоспоры, которые в виде голых клеток выхо;
дят в воду. У флоридеевых развитие зиготы — сложный многообразный
процесс, в котором, кроме карпогона, участвуют многие другие специаль-
ные клетки. После оплодотворения карпогона развиваются особые спороген-
ные нити из небольшого числа клеток (нити гонимобласта). В наиболее
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Рис. 17.21. Стадии развития гонимобласта Batrachospermum Roth.:
l*—4 — первые клетки гонимобласта, образовавшиеся из оплодотворенного
карпогона; 5 — молодой карпогон; 6 — карпогон с карпоспорамн; а — стериль-
ные веточки карпогона, или брактеа; б — карпоспора; в — пустой карпоспоран-

простом случае (порядок Nemaliales род Batrachospermum) оплодотворен-
ный карпогон отчленяет от себя несколько боковых клеток, которые, де-
лясь, дают пучок нитей гонимобласта, конечные клетки которых превраща-
ются в карпоспорангии (рис. 17.21). В этом случае нити гонимобласта разви-
ваются непосредственно из карпогона, Гонимобласты обычно шаровидные,
реже эллипсоидные или овалоидные. Не совсем правильно гонимобласты
этой группы растений называют иногда цистокарпиями, или цистокар-
паыи.
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У подавляющего большинства флоридеевых водорослей образованию
нитей гонимобласта предшествует слияние карпогона с особыми клетками,
богатыми питателвными веществами, среди которых различают клетки двух
типов: просто питающие клетки, которые образуются до и после оплодо-
творения и служат только для питания развивающегося гонимобласта,
и настоящие ауксиллярные клетки. Последние также функционируют как
питающие клетки, но их главная роль состоит в том, что они представляют
собой исходную клетку, от которой начинается развитие гонимобласта.
Этому процессу обязательно предшествует слияние карпогона с ауксил-
лярной клеткой. Слияние осуществляется с помощью специальных нитей
или выростов, называемых соединительными, или ообластемными, которые
отходят от карпогона и тянутся, пока не соединятся с ауксиллярной клет-
кой. По этим нитям ядро оплодотворенного карпогона передвигается и пе-
реходит в ауксиллярную клетку, но слияния ядер не происходит, поскольку
ауксиллярная клетка дает лишь дополнительное питание при образовании
гонимобласта. У некоторых багрянок соединительные нити продолжают
расти дальше и последовательно сливаются с другими ауксиллярными
клетками, образуя гонимобласты в месте каждого слияния. Таким образом,
у флоридеевых водорослей, имеющих ауксиллярные клетки; гонимобласты
развиваются не от карпогона, а от ауксиллярной клетки. Наиболее прими-
тивными считаются те багрянки, которые имеют несколько ауксиллярных
клеток, удаленных от карпогона.

Цистокарпом называют зрелый гонимобласт, заключенный в обвертку
(оболочку), созданную клетками коровых нитей и клетками, расположен-
ными рядом с карпогонными ветвями. Для выхода карпоспор в обвертке
цистокарпа образуются поры. Однако они возникают не всегда, и тогда
карпоспоры освобождаются после разрушения оболочки цистокарпа.

Ц и к л ы р а з в и т и я красных водорослей описаны в разделе 3.2.4.
Современная к л а с с и ф и к а ц и я водорослей основывается на ис-

следованиях крупного шведского альголога Г. Кюлина. В целом она при-
нимается всеми альгологами, противоречия возникают только в отношении
систематического положения некоторых мелких таксонов. В основу этой
классификации положено строение женских репродуктивных органов
и процесс развития гонимобласта. По этой системе все красные водоросли
делятся на два класса — Bangiophyceae и Florideophyceae. Основная масса
багрянок относится ко второму классу.

Вопрос о п р о и с х о ж д е н и и красных водорослей и их филогене-
тических связях с другими отделами растительного мира проблематичен
и до сего времени трактуется разными авторами по-разному. Одни ис-
следователи связывают их возникновение с зелеными водорослями. Пред-
положение о возможных р о д с т в е н н ы х с в я з я х красных и зеленых
водорослей основывается, с одной стороны, на сходстве строения таллома
Prasiola Ag. из улотриксовых водорослей и Porphyra из бангиевых, а с дру-
гой — на сходстве оогония видов рода Coleochaete Breb. и его прорастаю-
щей зиготы с карпогоном и цистокарпом флоридеевых водорослей.

Некоторые исследователи [518, 635 и др.] на основании сходства пиг-
ментов красных и синезеленых водорослей, близости багрянкового крах-
мала к крахмалу синезеленых и отсутствия подвижных стадий выводят
примитивные багрянки (класс Bangiophyceae), у которых еще отсутствует
половой процесс, от синезеленых водорослей, а класс Florideophyceae от
эволюционно продвинутых бангиевых водорослей, которым уже свойствен
половой процесс. По мнению других исследователей, оба отдела водорос-
лей возникли в одной и той же геологической эпохе в сходных условиях
освещения, имеют самостоятельное происхождение и непосредственные
родственные связи между ними отсутствуют [82, 120, 433 и др.].

Что касается филогенетических связей в пределах отдела красных во-
дорослей, то по мнению У. Прескотта [596], флоридеевые произошли от
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бангиевых водорослей. У. Прескотт указывает два возможных пути их
происхождения — от примитивных бангиевых и от форм более продвину-
тых, близких к роду Compsopogon Mont.

Красные водоросли широко р а с п р о с т р а н е н ы во всех морях
земного шара, однако по направлению к высоким широтам общее число
видов багрянок постепенно уменьшается и резко падает в Арктическом бас-
сейне.

Поселяются морские красные водоросли обычно на каменистом суб-
страте — скалах, рифах, валунах, на разнообразных искусственных со-
оружениях, а также на живых и отмерших организмах как животного, так
и растительного происхождения. Благодаря наличию красных пигментов,
способных усваивать даже незначительные количества света в спектральном
диапазоне, недоступном для других водорослей, багрянки могут расти на
глубине 100—200 м. Обычной границей их массового распространения яв-
ляется глубина 40—60 м, в зависимости от грунтов, благоприятных для их
поселения. Чаще багрянки развиваются в верхних горизонтах моря, в том
числе и на литорали, где периодически происходит смена среды обитания,
обусловленная приливно-отливными явлениями, в связи с чем резко ме-
няются такие экологические факторы как температура, соленость, инсо-
ляция и т. п. На открытых скалистых участках в зоне брызг и заплесков
чаще всего встречаются представители родов Bangia и Porphyra.

Среди морских красных водорослей (преимущественно Florideophy-
сеае) имеется большое количество эпифитов и эндофитов. Эндофитизм бы-
вает частичным или полным. В последнем случае таллом эндофита, питаю-
щегося автотрофно за счет фотосинтеза, полностью погружен в ткани
водоросли-хозяина, на поверхность выносятся только нити с органами раз-
множения. Немало багрянок ведут паразитический и полупаразитический
образ жизни. Талломы эндофитных и паразитических водорослей значи-
тельно редуцированы и выступают над поверхностью водоросли-хозяина
в виде шариков или лопастных образований.

В пресных и солоноватых континентальных водоемах обитают немно-
гочисленные представители примитивных наименее специализированных
багрянок, существенно отличающихся по экологии от морских. Одни из
них принадлежат к холодноводным реофильным формам, растут в реках,
ручьях с низкой температурой и быстрым течением, другие обитают в более
теплых стоячих или слабо проточных водах. Поселяются пресноводные
багрянки на раковинах живых брюхоногих и двустворчатых моллюсков,
на обработанной и необработанной древесине, каменистом субстрате, а так-
же на крупноклеточных нитчатых водорослях и водных цветковых расте-
ниях. Они могут существовать как при значительном освещении, так и в за-
тененных условиях (например, Hildenbrandtia rivularis (Liebm.) Ag.— ти-
пичный тенелюбивый вид).

Аэрофшпные формы багрянок обитают на влажной затененной почве,
камнях, старых стенах оранжерей. Массовое развитие одноклеточной во-
Доросли Porphyridium purpureum (Bory) Drew et Ross, связно обычно с при-
сутствием в почве органических соединений азота.

Морские красные водоросли играют важную р о л ь в п р и р о д е ,
являясь важным источником органических веществ, а также пищей для
многих морских животных, они несомненно играют определенную роль
в процессах естественного самоочищения воды, усиливая окисление и конеч-
ную минерализацию органических веществ. Известковые, преимущественно
водоросли семейства СогаШпасеае, принимают участие в образовании ко-
ралловых рифов; благодаря цементирующим свойствам они способствуют
сохранению рифовой структуры.

Х о з я й с т в е н н о е з н а ч е н и е морских багрянок определяет-
ся присутствием в оболочках некоторых водорослей большого количества
фикоколлоидов — слизистых веществ из группы полисахаридов. Наи-
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более известным промышленным продуктом является агар, получаемый
из видов родов Gelidium Laraour., Gracilaria Grév., Ahnfeltia E. Fries
и других агарофитов. Агар широко применяют в медицине, микробиологии,
пищевой, целлюлозно-бумажной и текстильной промышленности. Из дру-
гих фикоколлоидов существенное значение имеют каррагенин и агароид.
Каррогетт получают в основном из видов рода Chondrus Stack., агароид —
из черноморской Phyllophora nervosa (D. С.) Grév. Морские красные
водоросли вместе с другими водорослями используют также для изготов-
ления водорослевой муки, идущей на корм домашним животным и на удоб-
рение. Ряд морских багрянок человек употребляет в пищу в виде салатов,
приправ, гарниров для мяса и рыбы. Первое место среди съедобных багря-
нок занимают виды родов Rhodymenia Grév. и Porphyra. В Японии развито
промышленное культивирование порфиры в естественных условиях. Аква-
культура некоторых красных водорослей широко практикуется в США,
Канаде, Франции, Норвегии, Дании, Великобритании и других странах.
В нашей стране морские водоросли выращивают на Дальнем Востоке,
на Черном, Белом и Баренцевом морях [126, 155, 180, 293].

Некоторые пресноводные багрянки, довольно чутко реагирующие на
гидрохимические изменения среды, используют как биологические инди-
каторы [311]. Показателями ксеносапробных условий в водоемах являют-
ся, при высокой продуктивности, Batrachospermun moniliforme Roth,
В. vagum (Roth) Ag., Hildenbrandtia rivularis (Liebm.) Ag. Четко выражен-
ным ксеносапробом следует считать Lemanea tomlosa (Roth) Ag. Для олиго-
сапробных водоемов характерны Lemanea fluviatilis С. Ag., L. nodosa
Kütz., L. annulata Kütz., Chantransia chalybea (Roth) Fr. и др.

17.1. Класс 1. Бангиевые—Bangiophyceae

Одноклеточные, колониальные, а также многоклеточные водоросли три-
хальной, гетеротрихальной и пластинчато-паренхиматозной структуры.
Рост диффузный. Клетки одноядерные, хлоропласт один или несколько,
осевой, звездчатый, либо пристенный, лентовидный или чашевидный. Пире-
ноид один центральный или отсутствует. Вегетативное размножение деле-
нием клетки на две или более дочерних клеток. Бесполое размножение
известно только у высокоорганизованных представителей. Гаметы форми-
руются в результате прямого превращения вегетативных клеток, женские
по одной, мужские — помногу в каждой клетке. Зигота делится и вся пре-
вращается в карпоспоры. Моноспоры и карпоспоры голые, способны к аме-
боидному движению.

Большинство представителей класса, особенно среди примитивных,—
пресноводные и наземные обитатели. Морские формы распространены в
прибрежной зоне литорали всех морей. Насчитывается около 20 родов
и 70 видов, относящихся к 4 порядкам.

17.1.1. Порядок 1. Порфиридиевые — Porphyridiales

Одноклеточные, шаровидные, эллипсоидные, удлиненно-эллипсоидные,
одиночные водоросли, образующие также слизистые скопления. Вегета-
тивное размножение осуществляется простым делением клеток надвое,
собственно бесполое — моноспорами (по одной в клетке) или автоспорами
(по 4 в клетке). В подавляющем большинстве — пресноводные и назем-
ные водоросли.

К порядку относятся 2 семейства: Porphyridiaceae (4 рода), Cyani-
diacea (2 рода) (см. рис. 17.1, 1—3).
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17.1.2. Порядок 2. Гониотриховые — Goniotrlchales

Колониальные водоросли. Колонии нитчатые, однорядные и многорядные,
простые и ложноразветвленные, прикрепленные к субстрату базальной
клеткой или подошвой из нескольких клеток. Размножение только беспо-
лое — моноспорами и акинетами. Пресноводные и морские водоросли.

К порядку относятся 2 семейства: Goniotrichaceae (2 рода) и Phrag-
monemataceae (2 рода) (см. рис. 17.1, 4, 5).

17.1.3. Порядок 3. Бангиевые— Bangiales

Трихальные (одно- и многорядные), гетеротрихальные, пластинчато-па-
ренхиматозные (одно- или двуслойные) водоросли. Рост интеркалярный.
Вегетативное размножение осуществляется дополнительными проростками,
собственно бесполое — голыми моноспорами и полиспорами. Половой про-
цесс оогамный. Органы полового размножения образуются в любой вегета-
тивной клетке; сперматангии — в результате повторных ее делений, оого-
нии (карпогоны) — без деления. Трихогина отсутствует. После оплодотво-
рения в карпогоне образуется 4—64 голых карпоспор. Морские, в меньшей
мере пресноводные водоросли.

К порядку относятся 4 семейства: Erythropeltidaceae (2 рода), Егу-
throtrichaceae (2 рода), Bangiaceae (2 рода), Boldiaceae (1 род) (см. рис,
17.2, 1—5; рис. 17.3, 1—3).

17.1.4. Порядок 4. Компсопогоновые — Compsopogonales

Гетеротрихальные, многоряднонитчатые, разветвленные, прикрепленные
к субстрату водоросли. Таллом дифференцирован на центральную одно-
рядную ось и окружающую ее однослойную или многослойную мелкокле-
точную кору. Рост апикальный, верхушка таллома лишена коры. Хлоро-
пласты многочисленные, пристенные, лентовидные, в старых клетках распа-
даются на отдельные диски или имеют вид сеточки, пиреноиды отсутствуют.
Бесполое размножение осуществляется моноспорами, известны также мик-
роспоры. Пресноводные, реже солоноватоводные водоросли широко распро-
страненные в чистых проточных водоемах тропических и субтропических
широт, в умеренной зоне встречаются преимущественно в подогретых во-
дах — аквариумах, бассейнах в оранжереях.

Порядок представлен 1 семейством Compsopogonaceae (2 рода) (см.
рис. 17.4, 2, 3).

17.2. Класс 2. Флоридеевые — Florideophyceae

Многоклеточные водоросли самой разнообразной формы, преимущественно
сложного анатомического строения, как одноосевого, так и многоосевого
типа, с отчетливо псевдопаренхиматозной структурой. У некоторых форм
таллом обильно пропитан известью.

Клетки одноядерные, реже многоядерные, с одним или несколькими
пристенными, пластинчатыми, лентовидными или линзовидными хлоро-
пластами; сообщаются друг с другом посредством плазматических тяжей,
проходящих через специальные поры в оболочке и соединяющих цитоплазму
соседних клеток. Пиреноиды имеются у низкоорганизованных форм, чаще
отсутствуют.

Вегетативное размножение встречается редко, осуществляется обра-
зованием дополнительных побегов от подошвы п стелющихся ветвей.
Собственно бесполое размножение происходит с помощью тетраспор,
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биспор, полиспор, изредка моноспор. Половое размножение свойственно
большинству флоридеевых водорослей. Мужские и женские органы размно-
жения очень специализированы. Яйцеклетка, или карпогон, расположена
на верхушке особой карпогонной ветви, снабжена трубчатым выростом —
трихогиной. Спермации образуются по одному в сперматангиях. Зигота,
претерпевая сложные превращения, развивается в нити гонимобласта,
на которых формируются карпоспоры. В развитии гонимобласта важную
роль играют специальные питающие и ауксиллярные клетки. В цикле раз-
вития происходит чередование гаметофита и спорофита, морфологически
сходных либо, реже, несходных.

Подавляющее большинство флоридеевых—типичные морские обита-
тели, широко распространенные по всему Мировому океану.

На основании особенностей развития зиготы и строения ауксиллярнои
системы, класс Florideophyceae делят на б порядков. Каждый порядок,
будучи единой группой по этим признакам, весьма разнообразен по морфо-
логическому и анатомическому строению.

17.2.1. Порядок 1. Немалиевые—Nemaliales

Однорядно- или многоряднонитчатые водоросли, простые или разветвлен-
ные, одноосевого или многоосевого типа. Бесполое размножение осуществ-
ляется моноспорами и тетраспорами, половое — посредством сперма-
циев и яйцеклеток. Сперматангии, собранные группами, образуют разветв-
ленные пучочки. Карпогон с удлиненной трихогиной расположен на прос-
тых или разветвленных карпогонных нитях, состоящих из 1—5 клеток.
Нити гонимобласта развиваются непосредственно из оплодотворенного
карпогона или от нижележащей клетки карпогонной ветви после того,
как в нее перейдет ядро карпогона. Ауксиллярные и специальные питаю-
щие клетки отсутствуют. Гаметофит и спорофит сходны по морфологиче-
скому и анатомическому строению или резко отличаются друг от друга.
Пресноводные и морские водоросли,

Порядок представлен 9 семействами: Chantransiaceae (2 рода), Acro-
chaetiaceae (4 рода), Batrachospermaceae (2 рода), Lemaneaceae (1 род),
Thoreaceae (1 род), Nemaliaceae (1 род), Bonnemaesoniaceae (2 рода), Hei-
minthocladiaceae (1 род), Chaetangiaceae (1 род) (рис. 17.22, 1—4; 17.23,
/, 2; см. рис. 17.4, 4; 17.5; 17.6).

17.2.2. Порядок 2. Гелидиевые — Gelldlales

Таллом довольно крупный, сдавленно-цилиндрический или плоский, боль-
шей частью двусторонне перисто-разветвленный, одноосевого типа. Клетки
многоядерные, со множеством пластинчатых хлоропластов, без пиренои-
дов. Рост осуществляется одной апикальной клеткой. Бесполое размножение
осуществляется тетраспорами, половое — с помощью спермациев, собран-
ных в сорусы на поверхности таллома и карпогона с трихогиной, развиваю-
щегося на малоклеточных карпогонных нитях, глубоко погруженных в тал-
лом. Имеются особые питающие клетки; типичных ауксиллярных клеток
нет. Нити гонимобласта вырастают непосредственно из карпогона. В цикле
развития происходит чередование гаметофита и спорофита, сходных по мор-
фологическому и анатомическому строению. Виды морские, характерные
для прибойно-скалистой литорали.

Порядок представлен 1 семейством Gelidiaceae (3 рода).
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Рис. 17.22. Пресноводные флоридеевые водоросли порядка Nemaliales:
I — Chantransla slnensla Jao; 2 — Batrachospèrmum monülforme Roth; 5 —
Lemanea nodosa Kütz.; 4 — Thorea ramosissima Bory
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Рис 17.23 Морские флоридеевые водоросли порядков Nemaliales (Л
2), Cryptonemiales (3, б) и Gigartinales (4):

1 - Nemalion multlfldum (Web. et Mohr ) Ag.; 2 - Scinaia 'иг с е 1 1 а*?,и (Тьат-
Btv.; 3 - Corallina sp.; 4 — Phyllophora brodiaei (Turn.) J. Ag.; 6 - Llthotnam
nton sp.
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17.2.3. Порядок 3. Криптонемиевые — Cryptonemiales

Таллом различной формы (от нитевидной, цилиндрической, кустиковидной
до пластинчатой, цельной или рассеченной на лопасти, корковидной) и ана-
томического строения, одноосевого и многоосевого типа. Многие предста-
вители порядка имеют обызвествленный таллом. Клетки одноядерные
и многоядерные, с одним или несколькими хлоропластами пластинчатой
или линзовидной формы, без пиреноидов. Рост осуществляется одной или
несколькими апикальными клетками; в формировании таллома ряда водо-
рослей участвует особая меристема. Бесполое размножение осуществляет-
ся тетраспорами и биспорами, которые развиваются одиночно", в сорусах,
нематециях, концептакулах. Сперматангии развиваются так же, как тетра-
спорангии. Карпогонные ветви обычно многоклеточные, простые или раз-
ветвленные, возникают отдельно друг от друга или по несколько в сорусах,
нематециях, концептакулах. Имеются специальные ауксиллярные клетки.
Они закладываются до оплодотворения на особых дополнительных ветвях
в отдалении от кар погонных ветвей или в непосредственной близости к ним,
образуя прокарп. Нити гонимобласта развиваются из ауксиллярных кле-
ток после слияния их с карпогоном. В цикле развития происходит чередо-
вание гаметофита и спорофита, сходных по внешнему и внутреннему строе-
нию. За единственным исключением (семейство Hildenbrandtiaceae) все
представители порядка — морские организмы, распространенные во всех
морях земного шара.

Порядок объединяет 110 родов1 и более 900 видов, относящихся к 13
семействам: Dumontiaceae (4 рода), Dilseaceae (1 род), Polyideaceaef (1 род),
Hildenbrandtiaceae (1 род), Squamariaceae (1 род), Peyssonneliaceae (4 рода),
Corallinaceae (15 родов), Gloiosiphoniaceae (1 род), Tichocarpaceae (1 род),
Endocladiaceae (1 род),Сгур1;опегтасеае (Зрода), Kallymeniaceae (3 рода),
Choreocolaceae (2 рода) (см. рис. 17.3, 5; 17.23, 3, 4).

17.2.4. Порядок 4. Гигартиновые — Gigartlnales

Слоевище разнообразных размеров и формы, нитевидно-шнуровидное, пло-
ское, пластинчатое или корковидное, простое, разветвленное или рассечен-
ное на лопасти, сложного анатомического строения, одноосевого либо много-
осевого типа. Клетки одноядерные, с одним или несколькими пластинчато-
лопастными, лентовидными или почти дисковидными хлоропластами без
пиреноидов.

Рост осуществляется одной или несколькими апикальными клетками.
Бесполое размножение осуществляется тетраспорами, развивающимися оди-
ночно либо группами в нематециях, нематециевидных сорусах или в виде
цепочек, погруженных глубоко в таллом. Спермации развиваются на поверх-
ности таллома и обычно собраны в сорусы. Карпогон образуется в коровом
слое или в нематециях на поверхности таллома или в виде выростов по его
краю. Ауксиллярной клеткой является одна из вегетативных клеток ко-
рового слоя; она может развиваться вместе с карпогоном на одной и той же
нити корового слоя, не будучи связанной с ним. Нити гонимобласта возни-
кают из ауксиллярной клетки после слияния ее с карпогоном и растут к
поверхности или внутрь таллома.

В цикле развития происходит чередование гаметофита и спорофита,
сходных по внешнему и внутреннему строению. Гигартиновые — чрезвычай-
но разнообразная группа морских водорослей с нечеткими границами. Это
разнообразие проявляется не только во внешнем и внутреннем строении,

1 В скобках указано количество родов, обнаруженных в южных, се-
верных и восточных (залив Петра Великого) морях СССР.
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но и в строении органов размножения, в особенностях развития гонимо-
бласта. О большой неоднородности порядка говорит количество входящих
в него семейств, их насчитывается 21.

Водоросли, обнаруженные в южных, северных и восточных морях
СССР, принадлежат к 10 семействам: Cruoriaceae (3 рода), Nemastomata-
сеае (4 рода), Phyllophoraceae (4 рода), Gigartinaceae (4 рода), Gracila-
riaceae (1 род), Sphaerococcaceae (1 род), Furcellariaceae (1 род), Rhodop-
hyllidaceae (2 рода), Нурпеасеае (1 род), Solieriaceae (2 рода) (см. рис.
17.3, 4; 17.23, 5).

17.2.5. Порядок 5. Родимениевые— Rhodymeniales

Таллом от цилиндрического до пластинчатого, простой или разветвленный,
сложного анатомического строения, многоосевого типа. Клетки многоядер-
ные, с одним или несколькими пластинчатыми или лентовидными хлоро-
пластами без пиреноидов. Рост осуществляется апикальными клетками, а
также верхушечной и краевой меристемой. Бесполое размножение — тетра-
спорами, развивающимися в коровом слое или в нематециевидных сорусах.
Сперматангии образуются на поверхности таллома, карпогон возникает из
клеток внутренней части корового слоя. Основное отличительное свойство
родимениевых водорослей состоит в том, что ауксиллярная клетка, которая
формируется незадолго до оплодотворения, является производной несу-
щей клетки карпогонной ветви. Все родимениевые имеют прокарп — ауксил-
лярная и карпогонная ветви представляют собой единое образование.
От несущей клетки равивается 3—4-клеточная карпогонная ветвь и двух-
клеточная ауксиллярная ветвь, верхняя клетка которой является ауксил-
лярной. В цикле развития происходит чередование гаметофита и спорофита,
сходных по внешнему и внутреннему строению. Распространены по всем
морям от тропиков до Северного Ледовитого океана; наиболее богато пред-
ставлены в теплых морях. „. -v

Порядок представлен 2 семействами: Champiaceae (3 рода) и кпоау
meniaceae (4 рода) (см. рис. 17.24, /).

17.2.6. Порядок 6. Церамиевые — Ceramìales

Таллом пластинчатый, плоский, цилиндрический или нитевидный, обычно
разветвленный одноосевого типа. Состоит из моносифонных или полиIL
фонных членистых нитей, покрытых корой или без коры, или 0DP^°™
плотно соединенными, бесцветными клетками, покрытыми окРаше""™"0.
клетками, составляющими коровой слой. Клетки одноядерные или " " "
ядерные, с одним или несколькими пластинчатыми, лентовидными
линзовидными хлоропластами без пиреноидов. Рост осуществляется.о
кальной клеткой. Бесполое размножение — тетраспорами. Тетраспораш
обычно тетраэдрически разделенные, образуются на нитевидных «
в коровом слое или группами на специальных листочках. Спермации J?
ваются на поверхности таллома в коровом слое или на трихобластах. м
гон с трихогиной развивается на четырехклеточных кар погонных ни
Имеются типичные ауксиллярные клетки. Карпогонные нити и лу>• .
лярные клетки отчленяются от одной и той же нитки таллома —•»= з
клетки. После оплодотворения карпогон соединяется с ауксиллярнои
кой, от которой развиваются нити гонимобласта. Всем церамиевьш с»
вен прокарп. Цикл развития, как правило, трехфазный со сменой IH
фита, карпоспорофита и тетраспорофита; при этом гаметофит и тетрви к
фит имеют одинаковое строение. „педстав-

Распространены во всех морях земного шара; особенно богато нр«
лены в тропиках.
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Рис. 17.24. Морские флоридеевые водоросли г.орядков Rhodymeniales (7)
и Ceramiales (2):
1 — Rhodymenia palmata (L.) Grév.i Я «»• Phycodris sinuosa (Good, et Wood.)
Kütz,
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В порядке насчитывается более 250 родов и около 1500 видов, относя-
щихся к 4 четко отграниченным семействам: Ceramiaceae (более 60 родов),
Dasyaceae (12 родов), Delesseriaceae (70 родов), Rhodomelaceae, (более
100 родов) (см. рис. 17.24).

18. ОТДЕЛ 9. БУРЫЕ ВОДОРОСЛИ — PHAEOPHYTA
(PHAEOPHYCOPHYTA, PHAEOPHYCEAE)

Бурые водоросли — преимущественно морские многоклеточные растения,
весьма крупные, сложно расчлененные, прикрепленные к субстрату. В нас-
тоящее время известно около 1500 видов бурых водорослей, относящихся
к 240 родам. В пресных, большей частью холодных проточных водах уме-
ренных широт до сих пор обнаружено 5 видов бурых водорослей. Благодаря
незначительным размерам их талломов и редкой встречаемости, они остают-
ся слабо изученной группой растений как в биологическом, так и в экологи-
ческом отношениях.

Общим внешним признаком и н д и в и д о в бурых водорослей служит
желтовато-бурая окраска их талломов, обусловленная наличием у них
большого количества желтых и бурых пигментов. Талломы могут быть
микроскопическими (несколько десятков микрометров) и гигантскими (30—
50 м; у некоторых видов родов Laminaria Lamour., Macrocystis Ag., Sargas-
sura Ag.). Форма талломов очень разнообразна: нитевидная, корковидная,
мешковидная, пластинчатая (цельная или с разрывами, выростами и много-
численными отверстиями, гладкая или с продольными складками и ребрами),
а также кустообразная.

Наиболее просто организованы талломы бурых водорослей порядка
Ectocarpales. У примитивных организмов (Bodanella Zimmerm.) таллом
представлен однорядными беспорядочно ветвящимися в одной плоскости
нитями, плотно прилегающими к субстрату. Виды рода Ectocarpus Lyngb.
имеют кустистые талломы, образованные однорядными восходящими обиль-
но ветвящимися нитями, основанием которых служат стелющиеся ризоиды
(рис. 18.1).

У некоторых представителей порядка Chordariales восходящие нити
соединены в' пучки, заключенные в слизь. При этом различают одноосевой
тип строения таллома, при котором от основания поднимается вверх одна
нить, а от нее ответвляются другие нити, идущие рядом с ней, и многоосе-
вой тип строения, когда от основания поднимается вверх сразу пучок одно-
рядных нитей. У высокоорганизованных бурых водорослей (Laminaria,
Fucus Tourn., Sargassum) талломы дифференцированы и напоминают цвет-
ковые растения. У них имеются стебле», листо- и корневидные части, неко-
торые крупные представители имеют воздушные пузыри, удерживающие
ветви в вертикальном положении.

Рост бурых водорослей интеркалярный или апикальный. У наиболее
примитивных форм происходит интеркалярный диффузный рост, у более
эволюционно продвинутых водорослей намечается уже интерйалярная зона
роста. Она обычно размещается в базальной части многоклеточных волос-
ков и обусловливает трихоталлический рост, характерный для бурых во-
дорослей, к • 1 v

На поверхности однорядных талломов бурых водорослей образуются
многоклеточные нитевидные волоски. При этом различают волоски настоя-
щие и ложные. Настоящие волоски имеют при основании интеркалярную
зону роста, где клетки делятся часто и потому они более •мелкие, коротко-
цилиндрические или дисковидные. Ложные волоски такой специальной зоны
роста не имеют и представляют собой продолжение вегетативных одноряд-
ных нитей с сильно вытянутыми клетками, лишенными хлоропластов.

В многорядных слоевищах бурых водорослей наблюдается специализа-
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Рис. 18.1. Ectocarpus sì-
liculosus (Dilhv.) Lyngb,:
1 — фрагмент таллома с ыно-
гогнездными спорангиями;
2 — клетка с лентовидными
хлоропластами

ция клеток с образованием тканей — паренхиматозный тип структуры
тела. В простейшем случае различают кору из интенсивно окрашенных кле-
ток, содержащих большое количество хлоропластов и особых вакуолей —
фияод, и сердцевину, состоящую из бесцветных, часто более крупных клеток
одинаковой формы. У более сложно организованных бурых водорослей
(Laminariaceae, Fucaceae) коровой слой достигает значительной толщины
и состоит из интенсивно окрашенных клеток разного размера и формы
(рис. 18.2). Поверхностные четыре слоя коры образованы мелкими клетками,
вытянутыми по направлению к поверхности. Эти верхние слои называют
меристодермой —делящейся покровной тканью, Они способны активно
делиться и производить волоски и органы размножения. Настоящие во-
лоски размещаются на поверхности меристодермы рассеянно или пучками
и часто погружены своими основаниями в особые углубления — крипто-
сгпомы. Глубже под меристодермой лежит кора из более крупных окрашен-
ных клеток. В центральной бесцветной части таллома можно различать две
группы клеток. В центре находятся рыхло- или плотнорасположенные
нити- с сильно вытянутыми клетками — сердцевина, между сердцевиной
И корой лежат крупные бесцветные клетки — промежуточный слой. Сердце-
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Рис. 18.2. Паренхиматозная структура бурых водорослей (продольный раз-
рез таллома Laminaria sp.):
а — сердцевина; б — промежуточный слой; в — кора; г — меристодерма

вина бурых водорослей служит не только для транспорта продуктов фото-
синтеза, но и выполняет механическую функцию; в ней часто имеются тон-
кие нити с толстыми продольными оболочками. Наиболее сложным анато-
мическим строением отличаются представители порядка Laminariales,
у которых в сердцевине развиваются слизистые каналы с особыми секретор-
ными клетками для транспортирования продуктов фотосинтеза — сито-
видные трубки и трубчатые нити.

Талломы бурых водорослей прикреплены к грунту или другим суб-
стратам и лишь иногда, вследствие механического повреждения, отрывают-
ся и свободно плавают. Органами прикрепления обычно являются длинные
выросты — ризоиды, у крупных форм они массивные и представляют собой
короткие корневидные выросты, охватывающие субстрат наподобие птичь-
их когтей. У представителей порядка Fucales и некоторых других водорос-
лей органом прикрепления является дисковидное разрастание в основании
таллома — базальный диск, уплощенный либо конический, плотно пристаю-
щий к грунту.

Ветвление бурых водорослей моноподиальное. Боковые веточки очере-
дные, рассеянные или супротивные. При быстром дорастании их до размеров
главной нити (материнских клеток) возникает дихотомовидное ветвление.
Довольно часто очередные и супротивные ветви размещаются в одной пло-
скости и водоросли приобретают своеобразный перистый вид. Правильность
размещения веточек нередко маскируется вторичными разветвлениями.

Среди бурых водорослей есть виды с эфемерными, однолетними и много-
летними талломами. На продолжительность существования талломов
большое влияние оказывают экологические условия. Многолетние талломы
бурых водорослей бывают нескольких типов. У одних водорослей таллом
многолетний, каждый год отмирают только побеги, на которых развивались
органы размножения (Fucales), у других (Laminariales) многолетними яв-
ляются ствол и органы прикрепления, пластинчатая часть — однолетняя.
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У некоторых тропических видов саргассовых водорослей многолетним
бывает только диск, служащий для прикрепления таллома.

К л е т к и бурых водорослей одноядерные, шаровидные, эллипсоид-
ные, боченковидные, большей частью цилиндрические, вытянутоцилиндри-
ческие или короткоцилиндрические, дисковидные, иногда многоугольные
или неопределенных очертаний. Разнообразны они также по размерам.
Ядро обычного для эукариот типа.

Оболочка клеток двуслойная. Внутренний слой целлюлозный, однако
целлюлоза бурых водорослей по своим свойствам отличается от целлюлозы
цветковых растений и потому ее иногда называют альгулезой. Внешний
слой оболочки пектиновый, состоит обычно из белковых соединений аль-
гиновой кислоты и ее солей. Благодаря такому строению оболочка бурых
водорослей может сильно набухать, превращаясь в слизистую массу иног-
да значительного объема. У большинства бурых основой пектина является
камедевидное вещество — альгин (растворимая натриевая соль альгиновой
кислоты), у некоторых—фукоидин.

Содержимое соседних клеток бурых водорослей сообщается посредст-
вом плазмодесм. В клетках с толстыми оболочками (в крупных слоевищах)
хорошо выражены поры.

Клетки бурых водорослей имеют одну крупную или несколько мелких
вакуолей. Кроме того, встречаются физоды — очень мелкие вакуоли .(до
4 мкм в диаметре), заполненные фукозаном — соединением, подобным
танину. В молодых клетках физоды бесцветные, в старых — окрашены
в желтый или бурый цвет.

Хлоропласты пристенные, большей частью многочисленные, мелкие,
дисковидные, реже лентовидные или пластинчатые. Однако по мере ста-
рения клеток форма хлоропластов может изменяться и вместо узких ленто-
видно изогнутых в клетках могут появиться многочисленные дисковидные
хлоропласты. Пиреноиды имеются или в хлоропластах вегетативных клеток
или только в хлоропластах гамет; у ряда видов пиреноиды вообще отсутст-
вуют или встречаются редко.

Бурые водоросли отличаются своеобразным сложным набором пиг-
ментов. В хлоропластах обнаружены хлорофиллы а, с (хлорофилл Ь от-
сутствует), ß- и 8-каротины, а также несколько ксантофиллов — фуко-
ксантин, виолаксантин, аитераксантин, зеаксантин и др. Из них особенно
специфичен фукоксантин интенсивно бурого цвета. Различные соотноше-
ния этих пигментов обусловливают окраску бурых водорослей от оливко-
во-желтоватого до темно-бурого, почти черного цвета.

П р о д у к т а м и а с с и м и л я ц и и бурых водорослей являются
разные растворимые в клеточном соке углеводы — ламинарии (полисаха-
рид), маннит (шестиатомный спирт, играющий существенную роль в об-
мене веществ), а также масло.

У бурых водорослей встречаются бесполое и половое формы р а з м н о -
ж е н и я . Однако вегетативное размноокение фрагментацией таллома
нельзя считать безусловным. Оно наблюдается лишь тогда, когда оторван-
ные талломы попадают в более или менее защищенные места и продолжают
там вегетацию. При этом их нижние более старые части отмирают, разру-
шаются, а молодые ветви развиваются в самостоятельные растения, не при-
крепленные, однако, к грунту. Такие растения, плавающие или лежащие
на грунте, никогда не образуют органов полового и бесполого размножения.

Специальные почки вегетативного размножения, имеются лишь у видов
рода Sphacelaria Lyngb. (рис. 18.3).

Бесполое размножение осуществляется подвижными зооспорами, обра-
зующимися помногу в одногнездных спорангиях. У наиболее просто ор-
ганизованных морских и пресноводных бурых водорослей (Ectocarpus,
Sphacelaria, Pleurocladia A. Br. и др.) одногнездные спорангии представ-
ляют собой шаровидные или эллипсоидные клетки, которые располагаются
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Рис. 18 3 Почки вегетативного размножения видов рода Sphacela-
ria Lyngb.:
1,4 — Sphacelaria clrrhosa (Roth) Аг (/ — почка вегетативного раз-
множения, 4 — фрагмент слоевища с почками вегетативного размно-
жения на разных стадиях развития); 2, 9 — Sphacelaria Iluviatiiis
Jao (почки вегетативного размножения на разных стадиях развития)

Рис. 18.4. Спорангии бурых водорослей:
/ — одногнездный зооспораягий Pleurocladia lacustrls A. Br ; 2 — зоо-
споры; 3 — группа зооспорангиеп (сорус) Laminarla sp. (fl •— зооспо-
рангии; б — сильноослизнепная оболочка парафиЭ| в •=> парафизы). * —
тетраспорангии D|ctyota dichoioma (Huds,) Lam.
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как боковые выросты ветвей (рис. 18.4,1). В спорангиях происходит ре-
дукционное деление ядра с последующими многократными митотическими
делениями; одновременно с ядрами делятся хлоропласта. В результате об-
разуется большое количество зооспор, которые освобождаются через раз-
рыв оболочки на вершине спорангия и, недолго поплавав, прорастают в
новое, такое же по внешности, но уже гаплоидное растение. У видов рода
Larainaria зооспорангии образуют сорусы на поверхности листовидной
пластины. Сорус состоит из парафиз и зооспорангиев (см. рис. 18.4, 2, 3).
Парафизы представляют собой вытянутые клетки, с хлоропластами в верх-
нем расширенном конце, развивающиеся на поверхности таллома между
органами размножения и служащие для их защиты. Оболочка парафиз на
вершине сильно ослизняется, образуя своеобразный толстый слизистый
колпачок. Слизистые колпачки соседних парафиз смыкаются, благодаря
чему получается сплошной толстый слой слизи, защищающий сорус. Зо-
оспорангии вытянутоэллипсоидные, с ослизненной оболочкой на вершине.
В зооспорангии развивается в зависимости от вида по 16—128 зооспор.
Первое деление ядра редукционное. Некоторые бурые водоросли размно-
жаются неподвижными, лишенными жгутиков, спорами — апланоспорами.
Моноспоры наблюдаются только у видов порядка Tilopteridales, тетраспо-
ры — у видов порядка Dictyotales (Dictyota dichotoma (Huds.) Lamour.,
см. рис. 18.4, 4).

Половой процесс изо-, гетеро- и оогамный. Гаметы обычно образуются
в многогнездных гаметангиях, по одной в каждой камере. Подвижные
клетки бурых водорослей — зооспоры и гаметы имеют сходное строение —
они грушевидные, с одним хлоропластом и двумя жгутиками, прикреплен-
ными сбоку. Один жгутик более длинный, перистый, направлен вперед,
другой — более короткий, гладкий, бичевидный, направлен назад. Стигма
у подвижных клеток заметна не всегда. Хлоропласт мужских гамет при
оогамии может быть бесцветным.

В ц и к л е р а з в и т и я большинства бурых водорослей класса
Phaeozoosporophyceae происходит смена форм развития и чередование по-
лового и бесполого поколений, т. е. гаметофита (иногда еще и гаметоспоро-
фита, если один и тот же организм может давать начало зооспорам и гаме-
там) и спорофита.

Эти процессы подробно описаны в разделе 3.2.3. Здесь остановимся
лишь на некоторых особенностях циклов развития бурых водорослей.
У наиболее примитивных морских бурых водорослей порядка Ectocarpales
наблюдается изоморфная смена форм развития, однако строгое чередова-
ние поколений еще отсутствует. Из спор, образующихся спорофитом, могут
развиваться как гаметофиты, так и спорофиты.

Правильная изоморфная смена форм развития наблюдается у предста-
вителей порядка Dictyotales. Наиболее широко распространенной из них
является Dictyota dichotoma (Huds.) Lam., обладающая вильчато разветв-
ленным талломом с плоскими, обычно расположенными в одной плоскости
ветвями без продольного ребра (рис. 18.5).

Гетероморфную смену форм развития с обязательным чередованием
спорофитов и гаметофитов имеют водоросли порядка Laminariales. Цикл
развития их характеризуется правильной сменой мощного спорофита и
микроскопического, просто устроенного гаметофита.

К бурым водорослям, не имеющим смены форм развития, а лишь смену
ядерных фаз, относятся представители семейств Fucaceae, Cystoseiraceae
и Sargassaceae. Нормальное воспроизведение их возможно только половым
путем. Половой процесс — типичная оогамия. Половые органы развиваются
в концептакулах (рис. 18.6). Из стенки концептакула вырастают длинные
волоски — парафизы, заполняющие почти всю его полость. Особенно длин-
ные волоски развиваются в женских концептакулах, где они в виде пучка
выдаются из отверстия концептакула. Среди этих волосков развиваются
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Рис. 18.5. Dictyota dichotoma (Huds.) Lamour.:
/ — общий вид таллома, 2 — продольный разрез женского гаметангия; 3 — про-
дольный разрез мужского гаметангия

оогонии и антеридии (рис. 18.7, 1—5). Антеридии в большом количестве об-
разуются на концах особых однорядных разветвленных веточек, вырас-
тающих из стенки концептакула. В их оболочке различимы два слоя. При
созревании антеридия лопается его внешняя оболочка и антерозоиды вы-
ходят наружу в виде пакета, окруженного внутренней оболочкой В морской
воде внутренняя оболочка разрывается и антерозоиды грушевидной формы
с крупным ядром и оранжевой стигмой, освобождаются Оогонии шаровид-
ные или эллипсоидные, снабженные трехслойной оболочкой, распола-
гаются в концептакулах на короткой одноклеточной ножке. В оогонии
образуется 8 яйцеклеток, они выходят в воду, окруженные двумя внутрен-
ними слоями оболочки оогония. Когда яйцеклетки полностью освобождают-
ся от оболочек оогония, происходит оплодотворение Оплодотворенная яй-
цеклетка вырабатывает собственную толстую оболочку и тотчас же начи-
нает прорастать, образуя новое слоевище фукуса.

У пресноводных бурых водорослей циклы развития не исследованы.
Во взглядах на к л а с с и ф и к а ц и ю бурых водорослей существу-

ют некоторые расхождения. По мнению ряда исследователей [122, 25А
563, 578 и др ], отдел Phaeophyta делится на 2 класса: Pbaeozoosporophyceae
и Cyclosporophyceae. К циклоспоровым принадлежат бурые водоросли, у к°"
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Рис, 18.6. Fucus vesiculosus L.:
/ — общий вид таллома; 2.—зрелый женский концептакул; 3 — зрелый муж-
ской концептакул

торых органы размножения развиваются в концептакулах и имеют крупные
размеры, позволяющие видеть их на препаратах невооруженным глазом.
К феозооспоровым относят все остальные бурые водоросли, многие из ко-
торых размножаются зооспорами. С 30-х годов появилась тенденция клас-
сифицировать бурые водоросли в зависимости от особенностей циклов раз-
вития. Тогда же было предложено разделить бурые водоросли на 3 класса:
Isogenerate, Heterogenerate, Cyclosporae [519,571]. Предложенная классифи-
кация получила весьма широкое распространение [416, 417, 655 и др.].
Однако деление бурых водорослей на изогенератные и гетерогенератные до-
вольно условно, поскольку в обоих классах в отдельных порядках сущест-
вуют представители с противоположным типом смены форм развития. При-
держиваясь взглядов отечественных альгологов, мы принимаем классифи-
кационную схему деления бурых водорослей на 2 класса — Phaeozoosporo-
phyceae и Cyclosporophyceae.

Вопрос о п р о и с х о ж д е н и и бурых водорослей еще слабо раз-
работан. А. Шерфелл [619] связывал их происхождение с золотистыми
(Chrysophyta). По мнению А. Пашера [575], существует ф и л о г е н е т и -
ч е с к а я с в я з ь бурых с криптофитовыми (Cryptophyta). Своеобразное
строение жгутиков вместе с бурой окраской позволили М. Шадефо [371]
объединить в один большой отдел Chromophycophyta такие крупные так-
соны, как Pyrrhophyta (куда он, кроме перпдиней, включил крипто-
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Рис. 18.7. Структуры Fucus vesiculosus L., связанные с размножением:
1 — оогоний; 2 — выход яйцеклеток из оогония; 3 — веточка с антеридиями;
» — выход антерозоидов из антеридиев; б — антрозоид

фитовые и эвгленовые водоросли), Chrysophyta (к которым он отнес,
кроме золотистых, желтозеленые и диатомовые водоросли) и Phaeophyta.
По биохимическим свойствам из всех буроокрашенных организмов к бурым
водорослям ближе всего диатомовые. Именно диатомовые и бурые водоросли
характеризуются такими общими пигментами, как хлорофилле (свойствен
также и перидинеям), фукоксантин (встречается и у золотистых) и неофу-
коксантины А и В. Принимая во внимание наличие ряда сходных черт
между диатомовыми, золотистыми и бурыми водорослями, мы присоединяем-
ся к мысли, высказанной рядом ученых [120, 176, 177 и др.], о возможности
происхождения их от близких, если не общих, монадных предков.

Согласно Г. Папенфуссу [572], исходным порядком бурых водорослей
является Ectocarpales. Паренхиматозное строение таллома, апикальный
рост, оогамный половой процесс и гетероморфная смена форм развития в
разных группах бурых водорослей развивались независимо друг от друга.

Морские бурые водоросли широко р а с п р о с т р а н е н ы во всех
морях земного шара. Их заросли обычны в прибрежных водах Антарктиды
и северных островов Канадского Арктического архипелага. Наибольшего
развития они достигают в морях умеренных и приполярных широт, где
благодаря низкой температуре и повышенной концентрации биогенных
веществ, создаются наиболее благоприятные условия для их вегетации.
Бурые водоросли заселяют по вертикали все горизонты шельфа. Их за-
росли встречаются от литоральной зоны, где они во время отлива часами
находятся вне воды, до глубины 40—100 (200) м. И все же наиболее густые
и обширные заросли бурых водорослей образуются в верхней части субли-
торали до глубины 6—15 м. В этих местах при достаточной освещенности
существует постоянное движение воды, вызываемое прибоем и поверхност-
ными течениями, которое обеспечивает, с одной стороны, интенсивное по-
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ступление к талломам биогенных веществ, а, с другой,— ограничивает
поселение растительноядных животных.

Обычно бурые водоросли обитают на скалистых или каменистых грун-
тах, и только в спокойных местах у берегов или на большой глубине они
могут удерживаться на створках крупных раковин моллюсков или на гра-
вии. Оторванные талломы сносятся течением в спокойные места с илистым
или песчаным дном, где они при достаточной освещенности продолжают
вегетировать. Виды с воздушными пузырями на талломе при отрыве от
грунта всплывают к поверхности воды, образуя большие скопления. (Сар-
гассово море). Среди морских бурых водорослей имеется значительное ко-
личес'тво эпифитных и зндофитных форм.

В морях умеренных и приполярных широт наибольшего развития
бурые водоросли достигают в летние месяцы, хотя бурный рост их талломов
начинается уже ранней весной, когда температура воды приближается к
О °С. В тропических морях массовое развитие бурых приурочено к зимним
месяцам, когда температура воды несколько понижается. Некоторые виды
морских бурых водорослей могут встречаться в сильно опресненных участ-
ках морей с соленостью меньше 5 °/00.

Р о л ь в п р и р о д е бурых водорослей чрезвычайно велика. Они
являются одним из основных источников органического вещества в при-
брежной зоне, особенно в морях умеренных и приполярных широт, где
их биомасса может достигать десятков килограммов на 1 м2. Кроме того,
заросли бурых водорослей служат местом размножения, укрытия и питания
многих прибрежных животных; они создают также условия для поселения
микроскопических и макроскопических водорослей других систематических
групп.

Велико и х о з я й с т в е н н о е з н а ч е н и е бурых водорослей,
особенно в качестве сырья для получения различного рода веществ (напри-
мер, альгинатов — солей альгиновой кислоты, в частности альгината нат-
рия). Это вещество широко используют для стабилизации разнообразных
растворов и суспензий. Добавление небольшого количества альгината нат-
рия повышает качество пищевых продуктов (консервов, мороженого,
фруктовых соков и т. д.), разнообразных красящих и клеящих веществ.
Альгинаты применяют в книгопечатании, при производстве пластмасс, син-
тетических волокон и пластификаторов, для получения стойких к атмосфер-
ным воздействиям лакокрасочных покрытий и строительных материалов.
Они входят в состав высококачественных смазочных материалов для^машин,
растворимых хирургических нитей, мазей и паст в фармацевтической и пар-
фюмерной промышленности. В литейном производстве с помощью альгина-
тов улучшают качество формовочной земли. Альгинаты находят применение
в производстве электродов для электросварки, позволяющих получать
более высококачественные швы. Бурые водоросли используют также как
сырье для получения маннита, применяемого в фармацевтической промыш-
ленности, в пищевой промышленности — для изготовления диабетических
продуктов питания, а в химической — в производстве синтетических смол,
красок, бумаги, взрывчатых веществ, при выделке кож. Бурые водоросли
содержат большое количество иода и других микроэлементов, поэтому они
идут на приготовление кормовой муки. В свежем и переработанном виде
их применяют в качестве удобрений.

Издавна бурые водоросли используют в медицине. Сейчас выявляются
все новые направления их применения, например, для изготовления заме-
нителей крови, для получения препаратов, предотвращающих свертывание
крови и способствующих выведению радиоактивных веществ из организма.
С давних времен бурые водоросли (преимущественно представители поряд-
ка Larninariales) употребляются человеком в пищу.

К негативным свойствам бурых водорослей относится их участие
вместе с другими организмами в обрастании судов, буев, а также различ-
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ных гидротехнических сооружений, погруженных в воду, что ухудшает
их эксплуатационные показатели.

Интенсивное использование дикорастущих морских макрофитов, в
частности бурых водорослей, привело к исчерпанию их природных запасов
и поставило человечество перед необходимостью их искусственного выра-
щивания. Поэтому в последние 30 лет значительное развитие получила
аквакультура водорослей. В Норвегии и Великобритании не только успеш-
но культивируют виды рода Laminaria, но и усовершенствуют технологию
их производства [363]. Во Франции проводят работы по акклиматизации
представителей рода Macrocystis [336]. Интенсивно развивается аквакуль-
тура морских водорослей в США. При этом особое внимание уделяется
Macrocystis pyrifera [699]. В СССР проводят исследования по искусствен-
ному разведению Laminaria saccharina (L.) Lam. в Белом море [186]. Та-
ким образом, выращивание морских водорослей приобретает промышлен-
ный характер и становится все более рентабельной отраслью растениеводст-
ва, несмотря на некоторые трудности экономического и экологического
плана [293].

В пресных водах умеренных широт обнаружено 5 видов бурых водо-
рослей из класса Phaeozoosporophyceae: Bodanella lauterbornii Zimmerm.
(порядок Ectocarpales, семейство Ectocarpaceae) (рис. 18.8,1), Pleurocladia
lacustris A. Br. (порядок Chordariales, семейство Myrionemataceae) (рис.
18.8. 2). Heribaudiella fluviatilis (Aresch.) Sved. (порядок Chordariales,
семейство Lithodermataceae (рис. 18.8, 3)), Streblonema longiseta Arnoldi
(порядок Chordariales, семейство Streblonemataceae) (рис. 18.8, 4). Spha-
celaria fluviatilis Jao (порядок Sphacelariales, семейство Sphacelariaceae)
(рис. 18.8, 5).

18.1. Класс 1. Фэозооспоровые — Phaeozoosporophyceae

Водоросли разнообразной величины, формы и строения, от микроскопи-
ческих многоклеточных слабо разветвленных однорядных нитей, до круп-
ных, сложно организованных форм паренхиматозной структуры. Рост ин-
теркалярный и апикальный. Размножение бесполое и половое. Собственно
бесполое размножение осуществляется зооспорами, реже неподвижными
тетраспорами и моноспорами. Вегетативное размножение происходит лишь
при случайной фрагментации таллома, образовании специальных вегета-
тивных почек либо столонов. Половой процесс изо-, гетеро- и оогамныи.
Большинство водорослей встречается в виде двух самостоятельных форм
развития — спорофита и гаметофита или гаметоспорофита, которые могут
быть сходными по внешнему виду, строению и размерам и разными, т. е.
имеется изоморфная и гетероморфная смена форм развития. У примитивных
форм строгая смена форм развития отсутствует.

Преимущественно морские водоросли, обитающие во всех морях зем-
ного шара. В пресных водах умеренных широт обнаружено 5 видов (см.
рис. 18.8).

Класс фэозооспоровых делят на 11 порядков.

18.1.1. Порядок 1. Эктокарповые—Ectocarpales

Таллом состоит из однорядных, простых или разветвленных нитей. Рост
интеркалярный. Собственно бесполое размножение осуществляется зооспо-
рами, образующимися в одногнездных спорангиях (многогнездные вмести-
лища могут быть как спорангиями, так и гаметангиями), вегетативное раз-
множение — случайной фрагментацией нитей. Половой процесс изо- или
гетерогамный. Гаметофит и спорофит сходны по внешнему виду и строению.
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Рис. 18.8. Пресноводные бурые водоросли порядков Ectocarpales
(/), Chordariales (2—4) и Sphacelariales (5):
/ — Bodanella lauterbornli Zimmerm. (a — фрагмент таллома; б —
одногнездный спорангий); 2 — Pleurocladia lacustris A. Br. (с, б —
фрагменты таллома с одногнездными спорангиями); 3 — Herlbaudiella
fluviatile (Aresch.) Sved. (a — восходящие нити, вырастающие из сте-
лющихся по субстрату, б, e — нити с одногнезднымн спорангиями);
4 — Streblonema longlseta Arnold!, общий вид таллома; В — Sphace-
larla fluviatili Jao, общий вид таллома
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Встречаются во всех морях Мирового океана, особенно многочисленны
в северных и субтропических морях в холодное время, обитают в литорали
и сублиторали, на твердых и мягких грунтах и на более крупных водорос-
лях, участвуют в обрастании судов.

Порядок представлен 1 семейством Ectocarpaceae (5 родов) (см.
рис. 18.1).

18.1.2. Порядок 2. Тилоптеридовые — Tilopteridales

Таллом кустистый, с нитевидными однорядными ветвями, или в нижней
части многорядными, в последнем случае побеги имеют членистый вид.
Рост интеркалярный, зоны роста расположены по одной или несколько
в каждом междоузлии. Ветви нередко оканчиваются волоском с интерка-
лярной зоной роста в основании. Органы размножения очень своеобразны.
Известны крупные моноспорангии, в которых развиваются неподвижные
многоядерные моноспоры, и многогнездные вместилища, полые внутри, с
одним слоем гнезд по периферии, расположенные в основании ветвей. При
созревании каждое гнездо открывается особым отверстием. Особенности
размножения до сих пор не ясны, не исследованы и циклы развития. Ве-
гетативное размножение широко распространено. Новые слоевища могут
образовываться не только из отдельных многоклеточных частей ризоидов,
но и из одиночных клеток. Морские водоросли, обитающие в сублиторали
северной части Атлантического океана у берегов Европы и Америки, часто
на значительной глубине.

Порядок представлен 1 семейством Tilopteridaceae, объединяющим
несколько родов.

18.1.3. Порядок 3. Хордариевые — Chordarlales

Талломы микроскопические и макроскопические, корковидные, пузыревид-
ные, шнуровидные, кустистые, в основании их имеется однослойная или
многослойная пластинка или разветвленные стелющиеся нити. От основа-
ния вверх отходит большое число однорядных многоклеточных нитей (при
многоосевом типе строения) или одна нить (при одноосевом типе строения).
Вертикальные нити дают короткие боковые выросты, которые многократно
и интенсивно ветвятся, образуя слои клеток, окружающие центральный
пучок вертикальных нитей или единственную центральную нить. Разли-
чия в строении талломов связаны с разным числом вертикальных нитей,
их высотой и плотностью расположения. Общий признак хордариевых —
строение поверхностного слоя таллома, который состоит из многоклеточных
однорядных простых нитей.

Цикл развития заключается в чередовании большей частью крупного
спорофита и микроскопического гаметоспорофита, однако строгая смена
форм развития отсутствует! Половой процесс изогамный, редко — гетеро-
гамный.

Из-за большого разнообразия в строении талломов хордариевые делят
на 9 семейств: Myrionemataceae (4 рода), Ralfsìaceae (1 род), Lithodermata-
сеае (2 рода), Streblonemataceae (1 род), Elachistaceae (2 рода), Chordariaceae
(8 родов), Spermatochnaceae (2 рода), Corynophlaeaceae (3 рода), Splacnni-
diaceae (1 род) (рис. 18.9, /, 2).

18.1.4. Порядок 4. Диктиосифоновые — Dictyoslphonales

Талломы пластинчатые или кустистые, с цилиндрическими мпогорядньши,
реже однорядными ветвями. В многорядных талломах коровой слои из
тесно сомкнутых клеток, плотный, Одиогнездные или многогнездные вмести-
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Рис. 18.9. Морские бурые водоросли порядков Laminariales (/),
Chordariales (2), Scytosiphonales (8):
1 — Chorda Hlum (L.) Lam.; 2 — Spermatochnus paradoxus (Roth)
Kiitz.; S — Scytosiphon lomentarla (Lyngb.) Link
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лища развиваются на поверхности таллома. Макроскопические талломы
образуют одногнездные или многогнездные вместилища или те и другие
одновременно. Мейоз происходит в одногнездных спорангиях. Цикл раз-
вития диктиосифоновых подобен циклу развития хордариевых, характе-
ризуется нерегулярной сменой форм развития, наличием микроскопических
форм, которые могут быть гаметоспорофитами или плетизмоталлюсами,
способными производить многогнездные спорангии и слоевища спорофитов
в качестве выростов. Половой процесс изогамный, реже гетерогамный.
Морские водоросли, распространенные во всех морях Земного шара, но
особенно обильно развивающиеся в морях умеренных и приполярных
широт.

Порядок объединяет 5 семейств: Punctariaceae (2 рода), Dictyosiphona-
сеае (2 рода); Stictyosiphonaceae (2 рода), Asperococcaceae (1 род), Striaria-
сеае (1 род).

18.1.5. Порядок 5. Сцитосифоновые—Scytosiphonales

Талломы макроскопические, разнообразной формы, в виде удлиненно-
вертикальных пластинок, трубок с перетяжками, полых шаров, сетчатых
пластинок и т. п. Образованы они плотно сомкнутыми клетками, мелкими
и интенсивно окрашенными в поверхностных слоях, крупными бесцветными
в глубине. На поверхности таллома образуются однорядные и двурядные
многогнездные вместилища. У некоторых родов среди вместилищ разви-
ваются единичные парафизы, встречаются группами и одиночно многокле-
точные волоски. Макроскопические талломы считаются гаметофитами, хотя
правильнее их было бы называть гаметоспорофитами. Зооиды, образующие-
ся во вместилищах без полового процесса или после него, вначале вырастают
в короткую стелющуюся нить из удлиненных клеток, затем из нее, в зави-
симости от внешних условий, развиваются следующие микроскопические
образования, считающиеся спорофитами: стелющийся диск с короткими
вертикальными нитями и одногнездными спорангиями; корочки, несущие
одногнездные спорангии; однорядные нити, дающие местами полушаро-
видные паренхиматозные образования, служащие местом развития одно-
гнездных спорангиев; длинные стелющиеся нити с многогнездными и одно-
гнездными спорангиями. Морские широко распространенные водоросли.

Порядок представлен 1 семейством Scytosiphonaceae (5 родов)
(см. рис. 18.9, 3).

18.1.6. Порядок 6. Кутлериевые—Cutleriales

Талломы пластинчатые, стелющиеся, корковидные или прямостоячие,
обильно разветвленные. Для представителей порядка характерен трихо-
иллический рост, при котором в растущих частях, по краям пластин-
чатого таллома или на вершинах ветвей кустистого таллома расположены
многоклеточные волоски с базальной зоной роста, которая отчленяет клетки
наружу, способствуя росту волосков, а также в сторону таллома, способст-
вуя его росту. На некотором удалении от зон роста основания волосков
сливаются, образуется таллом паренхиматозной структуры. В более старых
его частях можно различать кору из мелких окрашенных клеток и сердце-
вину из крупных бесцветных клеток.

Цикл развития заключается в чередовании диплоидных спорофитов
и гаплоидных гаметофитов, одинакового или разного строения. Половой
процесс гетерогамный. Многогнездные гаметангии развиваются на простых
или разветвленных однорядных выростах. Женские гаметы крупнее муж-
ских. Слияние их происходит после прикрепления женской гаметы к суо-
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страту. Неоплодотворенные женские гаметы способны к партеногенетиче-
скому развитию. На спорофитах образуются только одногнездные спо-
рангии.

Порядок представлен 1 семейством Cutleriaceae (3 рода) (рис. 18.10,1).

18.1.7. Порядок 7. Сфацеляриевые — Sphacelariales

Талломы жесткие, кустистые. Каждая ветвь оканчивается крупной апи-
кальной клеткой, с помощью которой происходит рост таллома. Сформи-
ровавшиеся участки ветвей сложены внутри крупными бесцветными клет-
ками, снаружи расположен один или несколько слоев мелких окрашенных
клеток, содержащих много хлоропластов и физод. В толщину талломы
растут двумя способами: путем активного роста и деления коровых клеток
(вторичная кора) либо путем разрастания отдельных клеток коры — тонких
нитей (ризоидов), которые оплетают ветвь толстым слоем (ризоидальная
кора). Для талломов сфацеляриевых характерно основание в виде корко-
видной пластинки из нескольких слоев клеток, а также столоны — нити
из нескольких рядов клеток, стелющиеся по субстрату, которые производят
новые корковидные пластинки с вертикальными побегами.

Собственно бесполое размножение осуществляется зооспорами, веге-
тативное размножение — специальными вегетативными почками, а также
столонами. Половой процесс изогамный, реже гетерогамный. Смена форм
развития изоморфная.

Порядок включает 1 семейство Sphacelariaceae (4 рода) (см. рис. 18.3;
18.10,2).

18.1.8. Порядок 8. Диктиотовые— Dlctyotales

Талломы крупные, до 50 см высоты, пластинчатые, целые или рассеченные
на лопасти или вильчато разветвленные в одной плоскости. Рост апикаль-
ный. Размножение бесполое и половое. Бесполое размножение — непо-
движными крупными голыми тетраспорами. Тетраспорангии располагаются
на^поверхности таллома спорофита; образование спор в них сопровождается
мейозом. Половой процесс оогамный. Гаметангии — оогонии и антеридии —
образуют на поверхности таллома гаметофита плотные сорусы. Смена форм
развития изоморфная. Преимущественно обитатели тропических и субтро-
пических морей.

Порядок представлен 1 семейством Dictyotaceae, объединяющим более
20 родов (см. рис. 18.5,1\ 18.10, 3).

18.1.9. Порядок 9. Спорохновые — Sporochnales

Таллом спорофита крупный (до 0,5 м высотой), нитевидно-цилиндрический
или плоский, узколентовидный, попеременно или вильчато разветвленный,
иногда со средним ребром, плотный или с полостью, с пучком длинных про-
стых окрашенных волосков на концах всех ветвей. Клетки нитей централь-
ной части таллома крупные, бесцветные, в наружной части они мельче,
интенсивно окрашены из-за большого количества дисковидных хлороплас-
тов и физод. Рост трихоталлический. Бесполое размножение — зооспорами,
развивающимися в одногнездных спорангиях, расположенных группами
по поверхности всего спорофита или только в определенных местах (напри-
мер, у вершины ветвей). Гаметофит микроскопический, образован одно-
рядными разветвленными стелющимися нитями, клетки которых содержат
один пристенный хлоропласт, по краям лопастно-рассеченный. Женские
гаметангии имеют вид крупных расширенных клеток на концах боковых
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Рис, 18.10. Морские бурые водоросли порядков Cutleriales (/), Sphace-
lariales (2) и Dictyotales (3):
1 — Cutlerìa multifida (J. Sm.) Grév.; 2 - Sphacelaria elrrhosa (Roth) Ag. («-]
фрагмент верхушечной части таллома, б — базальный диск с основаниями
тнкальны^ побегов); 3 — Padlna pavonia (L.) Qaill.
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нитей; не отделяясь от гаметофита, эти клетки развиваются в спорофиты.
Цикл развития не ясен, процесс оплодотворения не исследован. Большинст-
во представителей порядка распространено в морях южного полушария,
преимущественно в сублиторали и на значительной глубине.

Порядок представлен 1 семейством Sporochnaceae, объединяющим не-
сколько родов.

18.1Л0. Порядок 10. Десмарестиевые—Desmarestiales

Таллом спорофита большей частью очень крупный (0,5—4 м высотой),
обильно разветвленный, имеет вид кустов с короткими стволиками и плос-
кими, пластинчатыми или почти цилиндрическими ветвями. У плоских
ветвей выражено продольное ребро. У пластинчатых талломов наблюдаются
ветвящиеся жилки. По краям ветвей попеременно расположены короткие
шипики, направленные под углом вверх. Талломы одноосевые. Осевая нить
состоит из ряда крупных клеток, поперечные перегородки которых имеют
по 4—5 групп мелких пор. Периодически некоторые клетки осевой нити
дают однорядные выросты, направленные под углом вверх. Эти выросты
превращаются в боковые ветви ограниченного роста, которые сохраняются
в виде шипиков по краям таллома. Клетки осевой нити дают выросты, пре-
вращающиеся в клеточные нити, обрастающие осевую нить таллома. Клет-
ки таких нитей делятся в разных плоскостях, в результате образуется тал-
лом одноосевого типа псевдопаренхиматозной структуры. На спорофите
развиваются одногнездные спорангии. Гаметофит микроскопический, со-
стоит из однорядных стелющихся нитей. Половой процесс оогамный. Имеет-
ся регулярная, гетероморфная смена форм развития. Водоросли широко
распространены во внетропических морях северного и южного полушарий.

К порядку относятся 2 семейства: Desmarestiaceae(l род), Arthrocladia-
сеае (1 род).

18.1.11. Порядок 11. Ламинариевые — Lamlnariales

Спорофиты нередко достигают 20—50 м. Таллом паренхиматозной струк-
туры, имеет одну или несколько пластин, ргсположениых на простом или
разветвленном стволе, прикрепляется к грунту диском или разветвленными
ризоидами. Внутри пластин и ствола можно различить меристодерму и
кору, промежуточный слой и сердцевину (см. рис. 18.2). У одних видов
сердцевина состоит из плотно сомкнутых рядов цилиндрических нешироких
клеток с оболочками обычной толщины и рядов широких клеток с толстыми
боковыми стенками, у других — образована неплотно расположенными
клеточными нитями. Одни нити идут от клеток промежуточного слоя попе-
рек таллома, другие — трубчатые нити — ориентированы вдоль оси тал-
лома, клетки их очень длинные, узкие, расширяющиеся воронкообразно
только у поперечных перегородок — ситовидных пластин, в которых
НАХОДЯТСЯ поры. В краевой части сердцевины крупных ламинариевых во-
дорослей (Macrocystis Ag., Nereocystis Post, et Rupr.) среди тонких нитей,
располагаются крупноклеточные ситовидные трубки. В коре и промежу-
точном слое многих ламинариевых водорослей есть слизистые каналы. Для
представителей семейства Alariaceae характерно присутствие в поверх-
ностном слое пластин крупных гляндулярных клеток, наполненных фуко-
заном. В талломах спорофитов есть две интеркалярные зоны роста — в ос-
новании пластины и на вершине ствола.

Спорофиты образуют органы бесполого размножения одного типа —
одноклеточные одногнездные спорангии, развивающиеся на поверхности
слоевища среди одноклеточных булавовидных парафиз. Гаметофиты много-
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Рис. 18.11. Морские бурые водоросли порядка Laminariales:
/ - Laminarla cloustonli Edm.: 2 — L. saccharina (L.) Lam.; 3 - L. Sinclair!;
4 — L. digitata (L.) Lam.

клеточные, в виде однорядных разветвленных нитей. Женские гаметофиты
могут быть одноклеточными, мужские мельче женских и сильнее разветвле-
ны. Половой процесс — оогамия. Большинство ламинариевых — многолет-
ние растения. Обитают в холодных водах северного и южного полушарии.

Порядок включает 6 семейств: Phyllariaceae (2 рода), Chordaceae (1 род».
Laminariaceae (7 родов), Arthrothamnaceae (1 род), Lessoniaceae (несколько
родов с очень крупными талломами), Alariaceae (3 рода) (рис. 18.11; \o.w-
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Рис. 18.12. Морские бурые водоросли порядка Laminariales:
t — Macrocystis sp.; 2 — Lessonia sp.; 3 — Postetela sp.

18.2. Класс 2. Циклоспоровые — Cyclosporophyceae

Таллом крупный, дифференцирован на меристодерму, кору, промежуточ-
ный слой и сердцевину. Трубчатые нити, ситовидные трубки, слизистые
каналы и гляндулярные клетки отсутствуют. Сердцевина образована рыхло
и плотно расположенными клеточными нитями.

Основные отличительные особенности циклоспоровых связаны с их
Циклом развития и размножения. У них отсутствуют две самостоятельно
растущие формы развития, гаметангии развиваются в концептакулах на
слое клеток, возникающем из одной клетки (инициальной клетки концеп-
такула), называемой проспорой, мейоз происходит при образовании гамет.
У всех представителей, за исключением семейства Àscoseiraceae, половой
процесс оогамный. Все циклоспоровые — морские водоросли.

Класс делят на 3 порядка.
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18.2.1. Порядок 1. Аскозейровые — Ascoseirales

Таллом крупный, 1—2 м высотой, состоит из диска для прикрепления к
субстрату, ствола и клиновидной пластины, расширяющейся кверху и за-
канчивающейся множеством лопастей. Ствол может быть вильчато раз-
ветвленным с пластинками на конце. В сердцевине, кроме обычных тонких
нитей, находятся характерные для представителей этого порядка толстые
прямые нити (проводящие трубки), состоящие из длинных клеток большого
диаметра, набитых темно-бурым зернистым содержимым. У других водо-
рослей такие образования неизвестны. Концептакулы расположены внутри
таллома на границе промежуточного слоя и сердцевины, с поверхностью
таллома их полости сообщаются узким и длинным каналом. Гаметофиты
имеют вид длинных однорядных нитей, верхние клетки которых превра-
щаются в гаметангии, содержащие по 8 гамет. Обитают в прибрежье суб-
арктических и субантарктических островов.

Порядок включает 1 семейство Ascoseiraceae (1 род).

18.2.2. Порядок 2. Дурвиллеевые — Durvilleales

Таллом пластинчатый с лопастными выростами. Верхушки выростов узкие,
тонкие, клетки в них расположены плотно; меристодерма состоит из од-
ного ряда клеток. По мере удаления от вершины клетки меристодермы
растут и делятся горизонтальными перегородками и меристодерма оказы-
вается состоящей из клеточных нитей, непрерывно растущих и ветвящихся.
Проспоры, дающие гаметофиты, закладываются в тех местах, где нити ме-
ристодермы состоят не менее чем из 5—6 клеток. Они образуются в основа-
нии нитей из верхушечных клеток боковых выростов. Полностью сформи-
ровавшаяся проспора окружена толстой слизистой оболочкой. После дроб-
ления проспоры образуется однослойная горизонтальная четырехклеточная
пластинка. Нити меристодермы, расположенные рядом, дают дополни-
тельные боковые выросты, которые, разрастаясь и переплетаясь, образуют
вокруг проспоры, а в дальнейшем и вокруг молодого гаметофита, защитную
ткань. Гаметофит по мере роста занимает все большую площадь, нити ме-
ристодермы раздвигаются при этом в стороны, образуя канал между по-
лостью концептакула и внешней средой, Встречаются в холодных морях
южного полушария.

Порядок включает 1 семейство Durvilleaceae (1 род).

18.2.3. Порядок 3. Фукусовые — Fucales

Таллом довольно крупный, разнообразной формы, сложного морфологи-
ческого и анатомического строения, расчленяется на основную, цилиндри-
ческую или пластинчато-лентовидную часть, обычно короткий стволик и
конусовидную или дисковидную подошву. Основная часть таллома чаше
всего сильно разветвленная или расчлененная, кожистая или мясистая,
на пластинчатых частях таллома обычно е.сть продольное ребро. На тал-
ломах ряда видов встречаются криптостомы, цекостомы и нередко возоуШ'
ные пузыри. Рост апикальный посредством деления 1—8 особых апикаль-
ных клеток. Органы размножения развиваются в концептакулах, разбро-
санных по всему таллому или сконцентрированных в определенных местах,
— в рецептакулах. Коицептакулы возникают в результате обрастания
гаметофитов тканями спорофита. Обитают во всех морях от Арктики до
Антарктики, кроме Каспийского и Аральского.

Порядок представлен 6 семействами; Hormoslraceae (1 род), Notneiaced
(1 род), Himanthaliaceae (1 род), Fucaceae (3 рода), Cystoseiraceae (3 рода;,
Sargassaceae (3 рода) (рис, 18,13, 1—3\ см, рис, 18,6, /),
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Рис. 18.13. Морские бурые водоросли порядка Fucales:
/— Cyctoselra barbata (Good, et Wood.) Ag. (я — общий вид, б — фраг-
мент ветви); 2 — Sargassum peronll (Mert.); Ag.; 3 — S. natans L.
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19. ОТДЕЛ 10. ЗЕЛЕНЫЕ ВОДОРОСЛИ —
CHLOROPHYTA (CHLOROPHYCOPHYTA,
CHLOROPHYCEAE, CHLOROBIONTA, VIRIDIPLANTAE)

19.1. Общая характеристика

Отдел объединяет свыше 20 000 видов микро- и макроскопических эука-
риотических водорослей, по окраске напоминающих высшие растения.
Мельчайшие (например, Micromonas pusilla (Butch.) Manton et Parke)
граничат по размерам с бактериальными клетками, не превышая несколь-
ких микрометров в диаметре, наиболее крупные — харовые — достигают
2 м в высоту. Представлены одноклеточные, колониальные (в т. ч. цено-
биальные), многоклеточные и неклеточные и н д и в и д ы , активно по-
движные и неподвижные, прикрепленные и свободноживущие, а также все
типы структуры вегетативного тела от монадного до паренхиматозного,
исключая амебоидный (рис. 19.1).

Строение к л е т к и и клеточные покровы разнообразны. У некоторых
клетки окружены лишь плазмалеммой (Quadrichloris Fott), у других снаб-
жены дополнительными образованиями в виде субмикроскопических че-
шуек (Prasinophyceae Chad.) или структур, напоминающих перипласт
[279]. Такие клетки метаболичны. У большинства зеленых водорослей об-
разуются клеточные оболочки, сохраняющие более или менее постоянную
форму клеток. В световом микроскопе в оболочке многих зеленых водорос-
лей видны два слоя — внутренний, более плотный, обычно целлюлозный
и наружный, пектиновый. Клеточная оболочка Haematococcus С. A. Ag.
по данным электронной микроскопии, состоит из четырех слоев, Chlamy-
domonas reinhardtii Dang.— из семи, Pleurotaenium nodosum (Bailey)
Lund — из многочисленных слоев. Она представлена аморфным матрик-
сом и погруженными в него микрофибриллами целлюлозной природы,
количество и ориентация которых меняются от слоя к слою.

Клеточная оболочка может составлять до 39,2 % сухой массы клетки
(Hydrodictyon Roth); 7,2 % этого количества приходится на жиры, осталь-
ное — на белки и углеводы. Целлюлоза — основной компонент клеточной
оболочки большинства зеленых водорослей. Однако у Chlamydomonas bnr.
она отсутствует; в состав клеточных оболочек у этого рода входит глико-
протеин. Протеин в оболочках других зеленых водорослей составляет
10—69 % их массы. У Prasinophyceae оболочки состоят из пектина, галак-
тозы и арабинозы. Основную часть клеточных оболочек Pleurotaenium Nag.
слагают глюкоза, галактоза, ксилоза, арабиноза, глгокуроновая и таланту-
роновая кислоты. У Bryopsidales оболочки состоят из маннанов и ксиланов,
причем у спорофитов преобладает маннан, у гаметофитов — ксилан и цел-
люлоза. В клеточных оболочках Chara L., Pediastrum Meyen, Chlorei a
Beijer., помимо внутреннего целлюлозного, обнаружен спорополлениноеы
слой, состоящий из окисленных полимеров каротина и (или) каротиноидныл
эфиров, которые входят в состав клеточных оболочек спор и пыльцы В Ь 1 С Ш;\
растений. Попытки обобщения данных о химическом составе клеточных
оболочек и использования их в систематических целях затрудняются н -
достаточной изученностью зеленых водорослей и отсутствием необходимо!
количества сравнительного материала [385, 393]. \

Оболочки могут быть инкрустированы солями железа (Phacotacea ;
или кальция (Charophyceae, Bryopsidales). У видов рода Oedogomum ы"£
на поверхности оболочки выделяется дополнительный твердый покр
(кутикула), состоящий из кутана. л ь .

Клеточная оболочка обычно цельная, реже состоит из двух •— ' ' * % .
ких фрагментов (Microspora Thur., Desmatractum West, Desmidiales). л
поверхности оболочки нередко образуются разнообразные выросты, ш» •
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Рис. 19.1. Типы структуры вегетативного тела зеленых водорослей:
i —• монадный (Carteria radiosa Korsch.); 2 — гемимонадный (Asterococcus su-
perbus (Cienk.) Scherff.); 3 — коккоидный (Tetraedron minimum (A Br.) Hansg );
» —• нитчатый (Pleurochlorls vulgarls Menegh.); 5 — разионитчатый (Fritschiella
tuberosa Iyengar): 6 — псевдопаренхнматозный (Protoderma viride Kiitz.); 7 —
паренхиматозный (Enteromorpha pilifera Kütz.); в — снфоноклададьный (Sip-
tionocladus pusillus (Kiltz.) Hauek.); 9 -• снфональный (Bryopsis Lamour.)
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щетинки, гранулы, бородавки (см. рис. 19.17), выполняющие защитную
функцию и облегчающие парение в воде.

Обмен клеток с окружающей средой происходит через поры, образую-
щиеся вследствие неполного смыкания оболочек при цитокинезе (первич-
ные) или под воздействием ферментов (вторичные поры). Диаметр пор у
Desmidiales 12—20 нм. У некоторых колониальных (Volvox L,, Pediastrum)
и многоклеточных (Ulotrichales, Oedogoniales) зеленых водорослей через по-
ры связь между соседними клетками осуществляется посредством плаэмо-
десм, у других — через поры выделяется слизь, способствующая образова-
нию колоний (Hormotila Borzi, Palmodictyon Kütz.) или активному пере-
мещению организма в пространстве (Closterium Nitzsch.). У некоторых
представителей порядка Volvocales слизь окружает протопласт внутри
клеточной оболочки (Haematococcus С. A. Ag.). Нередко слизь возникает
вследствие ослизнения клеточных оболочек (Botryococcus Kütz.). Образо-
вание слизистых капсул вокруг клеток свойственно конъюгатам. Иногда
(Chlamydomonas, Ulothrix Kütz.) при неблагоприятных условиях наблю-
дается временное ослизнение клеточных оболочек и переход в пальмел-
левидное состояние.

У некоторых Prasinophyceae обнаружены стрекательные структуры,
напоминающие эджектосомы. криптомонад.

Клетки содержат от одного (Chlamydomonas) до нескольких сотен
(Cladophora Kütz.) ядер; размеры их колеблются от одного (Chlorella,
Chlorococcum Menegh., Oocystis Nag.) до 45 мкм (Bryopsis halimeniae
Berth.), форма обычно'шаровидная или линзовидная. В нуклеоплазме от
1 до 100 (Micrasterias thomasiana Arch.) ядрышек; число, форма и размеры
их изменяются на протяжении клеточного цикла. Многообразие интерфаз-
ных ядер проявляется в соотношении объема ядрышка и нуклеоплазмы, сте-
пени спирализации хромосом. Наряду с типичными картинами митоза выяв-
лены разнообразные отклонения, связанные с разной степейыо^выражен-
ности веретена деления, наличием или отсутствием центриолей, поведе-
нием ядерной оболочки и ядрышка, микротрубочек веретена. Иногда наблю-
дается внутриядерный митоз. В ядрах Spirogyra Link ядрышки во время
митоза диспергируют, маскируя их содержимое [279, 391]. У зеленых
водорослей наблюдается значительно большее разнообразие картин митоза
по сравнению с высшими растениями [278].

Хлоропласты разнообразны по форме, размерам, положению в клетке.
Их количество варьирует от одного (многие виды Chlamydomonas) до не-
скольких десятков (Spnaeroplea Ag.) или сотен (Cladophora) в клетке. По
форме различают чашевидные, пластинчатые, корытовидные, лентовидные,
дисковидные, сетчатые, губчатые, звездчатые хлоропласты, по положе-
нию — пристенные и осевые (центральные) (рис. 19.2). Хлоропласты окру-
жены двухмембранной оболочкой, не связанной с каналом эндоплазмати-

Рис. 19.2. Хлоропласты зеленых водорослей:
1 — чашевидный с базальныи пиреноидом (Chlamydomonas probosclgera Korseh.);
2 — чашевидный перфорированный с базальным пиреноидом (DunaUella carpa-
tica Massluk); S — звездчатый, осевой с центральным пиреноидом (Radiosphaera
dissecta (Korseh.) Starr); 4 — пристенные дисковидные без пиреноидов (Вгас-
teacoccus sp.); 5 — асимметрично звездчатый, осевой с центральным пиренои-
дом (Axylosphaera vegetata Сох et Deas.); 6 — губчатый с центральным пирено-
идом (Neosponglococcum punctatum (Arce( et Bold) Deas.); 7 — пристенный,
разделенный надвое трещиной, без пиреноидов (Lobococcus macronucleatus (Pe-
as.) Bourr.): 8 — раднально расположенные, лентовидные (Oocystis glgas Arch,
var. Incrassata W. et G. S. West sensu Skuja); 9 — пристенный полуцилиндрнче-
ский с пиреноидами (Chlorhormidium flaccldum (Kütz.) Fott); 10 — пристенный,
сетчатый с многочисленными пиреноидами (Oedogonlum crassum (Hass.) wittr.j;
11 — кольцевидный co многими пиреноидами (Ulothrix zonata (Web. et Monr.)
Kütz.); 12, 13 — осевые, пластинчатые с несколькими пиреноидами (Mougeotia
sp.); 14 — три пристенных, лентовидных, спиралевидно изогнутых хлоропласта
с пиреноидами (SpIrogVra sp.); IS — два осевых, звездчатых хлоропласт» о пи-
реноидами (Zygnema sp.); a—пиреноид
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ческого ретикулюма и ядерной оболочкой; тилакоиды в группах по 2—6 или
в плотных стопках, напоминающих граны высших растений [391].

Хлоропласта обычно окрашены в различные оттенки зеленого цвета.
Окраска обусловлена наличием хлорофиллов а и Ь, а-, ß-, у-, £-каротинов
и их окисленных производных — ксантофиллов: лютеина, неоксантина,
виолаксантина, зеаксантина, антераксантина. У некоторых зеленых водо-
рослей обнаружен криптоксантин, представителям Siphonophyceae свойст-
венны сифонеин и сифоноксантин, у Prasinophyceae выявлены микронон и
ликопин, последний отмечен и у Charophyceae. По составу фотосинтетиче-
ских пигментов зеленые водоросли близки к высшим растениям. В небла-
гоприятных условиях (недостаток биогенных элементов, повышение кон-
центрации хлористого натрия и др.) соотношение основных групп пигмен-
тов в вегетативных клетках некоторых зеленых водорослей изменяется в
пользу каротиноидов, водоросли приобретают оранжево-красную окраску
(Trentepohlia Mart., Dunaliella salina Teod., Chlamydomonas nivalis (Bauer)
Wille), отдельные представители способны накапливать вторичные каро-
тиноиды: эхиненон, кантаксантин, астаксантин, астацин (Chlorococcura,
Spongiochloris Starr, Dunaliella pseudosalina Massjuk et Radch.). Подобные
изменения пигментации нередко наблюдаются в покоящихся клетках —
зиготах, акинетах. Способность к синтезу вторичных каротиноидов исполь-
зуется в таксономических целях на низших таксономических уровнях
[ 195, 502 и др.]. У некоторых зеленых водорослей наблюдается утрата фото-
синтетических пигментов (апохлороз) при сохранении в клетках бесцвет-
ных лейкопластов (Polytomella Aragao, Tetrablepharis Senn, Hyalogonium
Pasch.), а иногда и утрата пластид — апопластия (Polytoma Ehr., Hyalo-
brachion Swindell, Hyaliella Pasch.). Функцию хлоропластов в бесцветных
клетках могут выполнять внутриклеточные симбиотические синезеленые
водоросли — цианеллы (Hyalocardium printzii (Schill.) Etti, Qloeochaete
wittrockiana Lageren., Glaucocystis nostochinearum Itz.). У Dasycladaceae
наряду с хлоропластами присутствуют амилопласты.

Хлоропласты обычно содержат от одного до нескольких десятков
(Draparnaldia Bory, Cladophora Kütz.) погруженных пиреноидов. Их число
и локализация в пластиде обычно видоспецифичны. Ламеллярная система
хлоропласта нередко проникает в пиреноид (Pyramimonas Schmarda,
Cosmarium Corda, Mougeotia Ag.), у иных (Scenedesmus quadricauda (TurPjj
Bréb., Oedogonium cardiacum Wittr., Chlamydomonas chlamydogama Boia)
пиреноиды лишены ламеллярной системы. Попытки связать особенности
тонкого строения пиреноида с систематическим положением объекта пока
не увенчались успехом. Только у одного рода Ulothrix наблюдается 8 ти-
пов пиреноидов [540]. Полагают, что пиреноид зеленых водорослей является
ферментативным центром, продуцирующим энзимы, полимеризующие мо-
лекулы глюкозы 1 в крахмал — основной продукт ассимиляции
зеленых водорослей2. Крахмал образует вокруг пиреноида сплошную или
состоящую из отдельных зерен обкладку. Наличие светопреломляющей
крахмальной обкладки облегчает обнаружение пиреноида. Пиреноиды

1 Основные ассимиляты зеленых водорослей — глюкоза, фруктоза
и сахароза. Prasinophyceae синтезируют маннитол и глюкозоманнитол, для
аэрофитных водорослей (Trentepohlia Mart, и др.) характерны сахарные
спирты.

2 Крахмал зеленых водорослей (а-1, 4-глюкан), как и у высших расте-
ний, состоит из амилозы и амилопектина (в различных пропорциях).л*™
у Dasycladaceae вместо крахмала откладывается инулин и близкие поли
фруктозиды. Кроме крахмала зеленые водоросли могут накапливать жда-
ло, иногда в большом количестве, маскирующем наличие крахмала (оо
ryocoecus braunii Kütz,). Гипергалобная водоросль Dunaliella salina ieou.
в больших количествах синтезирует глицерин,
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Рис. 19.3. Жгутики зеленых водорослей:
/ — Chlamydomonas Ehr.: 2 — Carterla Dies.; 3 — Haematococcus С. A. Aft; 4 —
Tetraselmis Stein; 5 — Pedinomonas Korsch.; S — Micromonas Manton et Parke;
/ — Oedogonium Link (зооспоры, андроспоры, антерозоиды); 8 — Chara (Valli.)
_Ь. (антерозоиды); 9 — субмикроскопические чешуйки на жгутике антерозоида
Chara (valli.) L.

некоторых зеленых водорослей (Monoraphidium mirabile (W. et G. S. West)
Pankow, Kirchneriella Schmidle, Ankistrodesmus Corda) лишены крах-
мальной обкладки, и выявить их гораздо труднее.

Крахмал может откладываться вне связи с пиреноидом; локализация
его в клетках зеленых водорослей, как и высших растений, строго приуро-
чена к пластидам. Лишь у Dasycladaceae запасные полисахариды могут
откладываться за пределами пластид. Пиреноиды воспроизводятся деле-
нием надвое или фрагментацией. Обычно деление их по времени совпадает
с завершением митоза, делением пластид и клетки, хотя не исключены откло-
нения. При спорогенезе наблюдается новообразование пиреноидов, которо-
му предшествует исчезновение старого пиреноида.

У монадных форм и стадий зеленых водорослей, а также у некоторых
гемимонадных, филогенетически связанных с монадными предками, имеется
стигма, являющаяся частью хлоропласта. Стигма в виде небольшого крас-
ного пятна расположена в передней части клетки, реже медиально. Она
состоит из одного — нескольких слоев пигментированных глобул, распо-
ложенных у поверхности хлоропласта, прилегающей к поверхностным по-
кровам клетки, и разделенных тилакоидами (см. рис. 1.34). У Chlamydomo-
nas Ehr. стигма состоит из 15—45 электронно-плотных гранул 75—100 нм
каждая, которые тесно прилегают друг к другу, образуя один слой. Место
фоторецептора в клетках зеленых водорослей с точностью не установлено.
В настоящее время считают, что функцию фоторецепции выполняет участок
наружной мембраны хлоропластной оболочки или плазмалеммы, прилегаю-
щий к стигме и отличающийся от соседних участков мембраны, стигме же
отводят вспомогательную роль в фоторецепции. В пользу этого свидетельст-
вует способность к фототопотаксису некоторых монадных форм и стадий
зеленых водорослей, лишенных стигмы (зооспоры Chlorhormidium flaccidum
(Kütz.) Fott, мужские гаметы Bryopsis hypnoides Lamour., мутанты Chlamy-
domonas Ehr.).

Монадные формы и стадии обычно снабжены 2—4 изоморфными (акро-
нематическими), изоконтными, изодинамическими жеутиксши (Dunaliella
Teod,, Chlamydomonas, Carteria Dies.) (рис. 19.3). Количество жгутиков
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Рис. 19.4. Организация жгути-
кового аппарата мояадных форм
и стадий зеленых водорослей
из классов Chlorophyceae s. str.
(/, 2), Ulvophyceae \3, 4), Cha-
rophyceae (£), вид сверху (/, S)
и сбоку (2,4, б):
бт — базальное тело; мк — микро-
трубчатые корни; исв — исчерчен-
ное соединительное волокно; жг —
жгутик; ко — клеточная оболочка!
ппфк — поперечно-полосатый фиб-
розный корень; нее — неисчерчен-
ное соединительное волокно; мс —
микротрубчатый сплин; мет —
многослойная структура; ч — че-
шуйки

может варьировать от одного (Pedinomonas Korsch.) до многих (монадные
стадии Oedogonium, зооспоры Derbesia Sol.). Наряду с гладкими а/ерт««'
матическими наблюдаются плевронематические жгутики, покрытые °ДН",
(Haematocóccus) или большим количеством рядов мастигонем (Tetras •
mis Stein, Pedinomonas Korsch.). Жгутики Prasinophyceae и Charop^ceae
покрыты субмикроскопическими чешуйками. У Nephroselmls Stein и ш
loris Scherff. et Pasch, жгутики гетероконтные и гетеродинамически .
Жгутики прикрепляются апикально, peace субапикально к морфологичео
переднему концу клетки, который не всегда соответствует переднему по ход/
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движения концу клетки. Иногда жгутики выходят из апикальной жгути-
ковой ямки (Tetraselmis) (рис. 19.3, 4) или субапикального желобковидного
углубления. Аксонема жгутиков имеет типичное для эукариот расположе-
ние микротрубочек (структура «9 + 2»). В месте погружения жгутиков в
клетку периферические дуплеты микротрубочек замещаются триплетами,
образующими базальные тела. В переходной зоне жгутика имеется комплекс
структур, соединяющих дуплеты мик-ротрубочек, которые в поперечном
сечении образуют звездчатую фигуру. Базальные тела располагаются под
углом 90 или 180°. Они соединены поперечно исчерченной или неисчерчен-
ной перемычкой (рис. 19.4). С базальными телами связаны три типа струк-
тур: корни, ризопласты и многослойные структуры, расположенные в ци-
топлазме (см. рис. 19.4). Корни имеют микротрубчатую, ризопласт— микро-
фибриллярную, поперечно полосатую структуру. Ризопласт может быть
связан с ядром. Многослойная структура, обнаруженная, например, у
Charophyceae, Coleochaete Bréb.— сложно организованная группа микро-
трубочек, расположенных вблизи от базальных тел; она напоминает тако-
вую в подвижных репродуктивных клетках некоторых высших растений.
От многослойной структуры отходит унилатеральный микротрубчатый ко-
рень (см. рис. 19.4).

У основания жгутиков монадных форм и стадий находятся диктиосомы
(аппарат Гольдоюи). В неподвижных клетках диктиосомы обычно распола-
гаются вокруг ядра; у Bryopsidalés — преимущественно в меристоплазме.,
В клетках Pediastrum Meyen, Tetracystis Brown et Bold, Chlorella они заклю-'
чены в выросты наружной мембраны ядерной оболочки — амплексы. Раз-
меры диктиосом колеблются от 0,7 (Spirogyra) до 20 мкм (Cladophora).
Число цистерн в диктиосоме у Cosmarium и Closter.ium 8—12, у Oocystis
12—16 . Диктиосомы участвуют в синтезе клеточных покровов, в секретор-
ной деятельности клетки, возможно, в образовании лизосом.

Число митохондрий в клетках колеблется от одной (Chlorella, .Chlamy-
domonas noctigama Korsch.) до нескольких и может изменяться в онтоге-
незе. Размеры митохондрий варьируют в пределах одного растения, иногда
достигая больших значений (Bryopsis Lamour.). Митохондрии зеленых
водорослей имеют пластинчатые кристы. Являясь источником энергии,
митохондрии располагаются в активных центрах клетки.

Разветвленная система канальцев эндоплазматического ретикулюма
располагается в клетках неравномерно, концентрируясь возле стигмы
(Volvox) или вокруг хлоропласта и диктиосом (Closterium littorale Gay),
на периферии клетки, вдоль плазмалеммы (Fritschiella Iyengar, Chlorella),
либо вокруг ядра, образуя дополнительную перинуклеарную оболочку
(Hydrodictyon, Kirchneriella, Tetraedron Kütz.). Установлена связь эндо-
плазматического ретикулюма с комплексом Гольджи, митохондриями и
хлоропластом, иногда наблюдается контакт с наружной мембраной в ядер-
ной оболочке. У водорослей монадной и гемимонадной структуры наблю-
даются сократительные вакуоли, число и распределение которых в клетке
видоспецифичны, у остальных — вакуоли с клеточным соком (тонопласт),
нередко занимающие в клетке центральное положение (Spirogyra). В цито-
плазме обнаружены лизосомы, пероксисомы, сферосомы, ирисовые тела,
ломасомы, а также система микротрубочек, существенно не отличающаяся
от таковой у представителей других отделов.

В зависимости от степени согласованности процессов митоза и цитоки-
неза наблюдается последовательное (в вегетативных клетках Chlamydomo-
nas Ehr., Ulothrix Kütz., Spirogyra Link), одновременное (обычно в споран-
гиях, гаметангиях) и сегментационное (в вегетативных клетках Siphonocla-
dales) клеточное деление (рис. 19.5). Цитокинез осуществляется перетяжкой
(кольцевой бороздой) или с помощью клеточной пластинки, формирова-
ние которой происходит по типу фико- или фрагмопласта (рис. 19.6).
Деление с помощью фрагмопластоподобных структур, напоминающих
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Рис. 19.6. Способы деления клеток зеленых водорослей:
1,2 — веретено деления отсутствует, ядра сближены (/ — деление К0 |"^д°°и
бороздой с участием фикопласта; 2 — деление с помощью клеточной п л а ^ 1 И "£д '
образующейся по типу фикопласта), 3, 4 — веретено деления с° хРи"Л ео«е
ядра отдалены друг от друга (3 — деление кольцевой бороздой; 4 " "Л" ' .
с помощью клеточной пластинки, образующейся по типу фрагмопласт/

таковые высших растений (см. рис. 19.6,4), наблюдается у Chlorhormidiuffl
Fott, Coleochaete, Charophyceae, рассматриваемых в качестве Ш^сттЛ'
телей прогрессивной линии эволюции зеленых водорослей [оЬУ, оо ,

Р а з м н о ж а ю т с я зеленые водоросли половым и бесполым n ?J**
с помощью вегетативных и специализированных клеток. Бесполое [
тативное) размножение у одноклеточных, лишенных клеточной о » * . . 1

происходит делением клетки надвое (например, Pedinomonas, Duna №ел
у колониальных (неценобиальных) и многоклеточных — фрагмент"Ч,
таллома (Raciborskiella Wisl., Dictyosphaerium Näg., Botryococcus, ьшш
hormidium; рис. 19.7). Ценобиальные (Volvox, Hydrodictyon, Sceneueятш»
Meyen) образуют дочерные ценобии внутри клеток материнского иено
(рис. 19.8). Многие размножаются с помощью окинет (Pithophora wi ••
Chlorhormidium; см. рис. 19.7). У Charophyceae из узловых клеток талда
могут возникать новые растения, отчленяющиеся от материнского, н а

даются также специальные органы вегетативного размножения — л
и многоклеточные корневые и стеблевые клубеньки. ток —

Бесполое размножение с помощью специализированных клет
спор — широко представлено у многих зеленых водорослей, нередко нар м
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деления зеленых водорослей:
/ — последовательное, или еукцес-
сивное; 2 — одновременное, или
симультанное; 3 — сегментацион-
ное, или сегрегативное



Рис. 19.7. Различные способы размножения видов рода Chlorhormidium
Fott:
/ — участок вегетативной нити; 2 — фрагментация нити; 3 — зооспора; 4 —
образование апланоспор; б — образование акинет; 6 — микрогамета; 7 — мак-
рогамета; 8 — зигота

Рис. 19.8. Бесполое размножение ценобиальных зеленых водорослей:
/ — Volvulina steinii Playf.; 2 — Scenedesmus obtusus Meyen f. alternans (Ro-
Insch) Сотр.

с вегетативным и половым размножением (см. рис. 19.7). Иногда образова-
ние спор является единственным способом размножения (Chlorella), у не-
которых споры отсутствуют (Chara). Споры зеленых водорослей бывают
подвижными (зооспоры) и неподвижными (апланоспоры) (рис. 19.9; см.
рис. 19.7). Наблюдается также образование автоспор, гипноспор, еемизоо-
спор и гемиавтоспор. Споры бывают шаровидными, яйцевидными, эллипсо-
идными, с клеточной оболочкой или без нее. Зооспоры обычно имеют 2 —
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4 изоморфных (акронематических), изоконтных, изодинамических жгутика.
У Oedogoniales и некоторых Bryopsidales зооспоры (андроспоры) с много-
численными жгутиками, расположенными венцом у переднего конца Клет-
ки (см. рис. 19.9, 10). Наблюдаются и другие отклонения от обычного строе-
ния жгутикового аппарата; обнаружены разные типы тонкой структуры
жгутиковой корневой системы. Считают, что различия в строении спор
(а также гамет) в известной мере отражают различия в строении предков
соответствующих таксонов. Спорангии одноклеточные, обычно не отличаю-
щиеся от вегетативных клеток, но иногда они образуются как выросты пос-
ледних, выполняя только функцию продуцирования спор. Специализиро-
ванные спорангии наблюдаются у представителей семейства Trentepohliacea
(см. рис. 19.9). Количество спор в спорангиях колеблется от одной (Oedo-
gonium) до нескольких сотен (Cladophora).

Половой процесс представлен разнообразными формами: гологамией
(Dunaliella, Asteromonas Artary), изогамией (Chlamydomonas moewusii
Gerloff), гетерогамией (Eudorina unicocca Q. Sm.) оогамией (Volvox),
конъюгацией (Conjugatophyceae). Наблюдаются формы полового процесса,
промежуточные между изо- и гетерогамией (Draparnaldiella Meyer et
Skabitsch.), гетеро- и оогамией (Aphanochaete A. Br.). Наличие различных
форм полового процесса (изо-, гетеро- и оогамии) в пределах одного рода
Chlamydomonas свидетельствует о том, что эволюция его происходила не-
зависимо от морфологической эволюции. В строении гамет, особенно их
жгутикового аппарата, наблюдается разнообразие, отмеченное для спор
и монадных форм. Половые органы одноклеточные, морфологически не
отличающиеся (Cladophora) или отличающиеся (Coleochaete) от вегетатив-
ных клеток. Лишь у видов рода Draparnaldiella отмечены многокамерные
гаметангии 1217]. Образования, рассматриваемые ранее как многоклеточ-
ные половые органы Charophyceae, трактуются ныне как сильно редуци-
рованные гаметофиты, развивающиеся из прорастающих in situ (в микро-
и макроспорангиях — инициальных клетках антеридиев и оогониев) спор
[253, 623]. Среди зеленых водорослей есть гомо- и гетероталличные, одно-
и двудомные виды. Изредка наблюдается половой диморфизм (наннандриевые
виды Oedogoniales). Некоторым свойственны партеногенез (Giara spp.)
и вторичная утрата полового процесса (многие Chlorococcales). Половой
процесс не всегда сопровождается размножением (одноклеточные Desmìdia-
les). У некоторых половое размножение — единственная форма репродук-
ции (Draparnaldiella). Обычно в цикле развития зеленых водорослей соче-
таются различные формы размножения, нередко наблюдается поливариант-
ность индивидуального развития.

Зиготы, образующиеся при голо-, изо- и гетерогамии, обычно проходят
стадии планозиготы и гипнозиготы (Chlamydomonas, Ulothrix). При конъ-
югации и оогамии образуются неподвижные зиготы, которые обычно про-
ходят стадию гипнозиготы (ооспоры, зигоспоры, например, у Oedogonium,
Spirogyra, Chara). Иногда, минуя покоящееся состояние, зиготы непосредст-
венно прорастают в новые растения (многие Bryopsidales).

Ц и к л ы р а з в и т и я зеленых водорослей очень разнообразны
(см. раздел 3.2,2). Наряду с цикломорфозом, характерным для агамных
и апогамных видов, у эугамных наблюдается зиготический (Spirogyra,

Рис. 19.9. Спорангии и споры зеленых водорослей:
1—3 — Trentepohlla annulate Brand (/ — участок нити с субспорангнальной
клеткой и зрелым спорангием на вершине; 2, 3 — зооспоры); 4, 5 — Chlorococ-
cum sp. (4 — спорангий, 5 — зооспора); 6 — Chlorella sp. (освобождение авто»
спор из спорангия); 7 — Tetraedron minimum (A. Br.) Hansg. (освобождение
автоспор); 8, 9 — Ulothrix zonata (Web. et MohO Kiltz. (5 — спорангий, 9 —
зооспора); 10 — Oedogonium concatenatum (Hass ) Wittr. (выход зооспоры из
спорангия); // — Mlcrospora willeana Lagern, (освобождение апланоспор); 12 —
Ulothrix sp. (образование гнпноспор)
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Oedogonium), спорический (Ulva), гаметический (Codium Stack.) и сома-
тический (Prasiola Ag., Coleochaete) мейоз. Смена форм развития изо-
(Ulva, Enteromorpha Link) или гетероморфная (Bryopsis, Monostroma
Thur.), с преобладанием гаметофита (Bryopsis Lamour.), гаметоспорофшпа
(Monostroma, Urospora Aresch.) или спорофита (Halicystis Aresch.). В цикле
развития харовых различают крупный спорофит и развивающиеся на нем
сильно редуцированные карликовые мужской и женский гаметофиты [253].
Иногда зиготы осуществляют фотоассимиляцию и значительно увеличи-
ваются в размерах в процессе созревания (Chlamydomonas); у них наблю-
дается смена зигоспорофита и гаметофита [45, 253]. В цикле развития Co-
leochaete происходит смена гаметоспорофита и развивающихся на нем
диплоидных спорофитов, в которых происходит соматический мейоз [253].

Циклы развития могут быть однотипными у всех представителей круп-
ного таксона (Charophyceae) или различаться у видов одного рода (Ulothrix),
в различных популяциях одного вида и у различных особей одной популя-
ции в зависимости от условий произрастания (Bryopsis, Protosiphon Klebs).
Считают, что исходным в эволюции эугамных зеленых водорослей был не-
известный у ныне существующих цикл развития с нефиксированным поло-
жением мейоза. В дальнейшем процессе эволюции в различных группах од-
новременно могли закрепиться зиготическая, спорическая и соматическая
редукция. Наиболее широкое распространение получил спорический мейоз
с дифференциацией форм развития на изо- и гетероморфные. Приобре-
тение талломами, принадлежащими к различным формам развития, раз-
ных размеров и строения имело большое адаптивное значение. Гамети-
ческая редукция, связанная с более совершенной формой полового про-
цесса — гаметогамией (мерогамией), имеет вторичное происхождение. Она
не получила широкого распространения. Вершиной в эволюции циклов
развития зеленых водорослей явилось возникновение организмов двой-
ственной природы — дибионтов (Coleochaete, Charophyceae).

По составу фотосинтетических пигментов зеленые водоросли близки
к Euglenophyta, Prochlorophyta, Chlorarachniophyta и высшим растениям.
Только у представителей этих групп содержатся хлорофиллы а и Ъ. На
основании сходства пигментного состава, окраски таллома и общего габи-
туса Euglenophyta и некоторых зеленых водорослей (Volvocales) их иногда
объединяют в отделе Chlorophyta [374, 682]. Однако принципиальные раз-
личия между зелеными водорослями и Euglenophyta в тонкой структуре
клетки, особенно в строении клеточных покровов, митотических ядер, стигм,
в химизме клеточных покровов, основных продуктов ассимиляции и лока-
лизации последних свидетельствуют об отсутствии прямых родственных
связей между этими таксонами [120]. Открытие Prochlorophyta послужило
основанием для гипотезы об эндосимбиотическом происхождении хлоро-
пластов зеленых растений от древних прокариотических зеленых водорос-
лей [369, 612]. Единственный представитель Chlorarachniophyta Hibberd
et Norris — Chlorarachnion reptans Geitl.— характеризуется необычным
сочетанием уникальных ультраструктурных признаков и наличием хлоро-
филлов а и Ь; его происхождение предположительно рассматривают как
результат симбиоза бесцветного амебоида и зеленого эукариотического ор-
ганизма, однако родственные связи эндосимбионта остаются загадочными
[478J С х о д с т в о челеных водорослей и высших растений, проявляю-
щееся не только в составе фотосинтетических пигментов, но и в химизме
клеточной ооолочки, локализации основных продуктов ассимиляции, в
строении вегетативных и репродуктивных клеток, тонкой структуре жгу-
тикового аппарата и хлоропластов, наиболее фундаментально. Оно свиде-
тельствует в пользу тесных р о д с т в е н н ы х с в я з е й зеленых во-
дорослей и высших растений вследствие происхождения их от общих пред-
ков [120, 414, 415, 417, 423, 425, 500, 643, 645].

Рассматривая зеленые водоросли и высшие растения как единый фи-
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логенетический ствол зеленых растений, Д. К. Зеров объединил их в отде-
ле Chlorophyta sensu lato, в котором зеленые водоросли занимают исход-
ное положение в качестве подотдела Chlorophycophytina. Если же по
традиции рассматривать зеленые водоросли в качестве отдела, то, по мне-
нию Д. К- Зерова, используя номенклатуру, предложенную Г. Ф. Папен-
фуссом [570], этот отдел следует называть Chlorophycophyta.

История развития взглядов на пути э в о л ю ц и и и к л а с с и -
ф и к а ц и ю зеленых водорослей насчитывает почти столетие [120].
В середине XX ст. наиболее популярной была система, включающая три
класса: Chlorophyceae (с порядками Volvocales, Tetrasporales, Chlorococca-
les, Ulotrichales, Bryopsidales, Siphonocladales), Conjugatophyceae (с по-
рядками Mesotaeniales, Zygnemales, Gonatozygales, Desmidiales) и Charo-
phyceae (с одним порядком Charales) [414, 417 и др.]. Она отражала взгля-
ды на эволюцию зеленых водорослей от жгутиковых предков в направле-
нии развития неподвижного многоклеточного таллома растительного
типа. Считалось, что основные этапы эволюции зеленых водорослей пред-
ставляют порядки собственно зеленых водорослей (Chlorophyceae), а
Conjugatophyceae и Charophyceae рассматривали как боковые крайне спе-
циализированные ветви, рано отделившиеся и уклонившиеся от магист-
рального пути эволюции зеленых растений.

Исследования последних десятилетий, проведенные с применением
электронно-микроскопических и биохимических методов [420, 501, 588,
589, 5.0, 607, 642, 660—662 и др.], послужили основой для попыток р<-клас-
сификации зеленых водорослей. К. Д. Стюарт и К. Р. Мэттокс [547, 660,
661] считают, что предками зеленых водорослей были покрытые чешуй-
ками жгутиковые, близкие современным Prasinophyceae. Этот класс,
согласно М. Шадефо [371], характеризуется наличием жгутиковой ямки
у монадных форм и стадий. Электронно-микроскопические и биохимические
исследования обнаружили у них мелкие чешуйки, покрывающие тело мо-
нады, а иногда и несущие волоски жгутики, своеобразное строение пере-
ходной зоны жгутиков, базальных тел и жгутиковых корней, необычный со-
став фотоассимиляционных пигментов [202, 559, 560]. Класс Prasinophyceae
принимается многими авторами [359, 362, 373, 405, 407, 486, 487, 632 и др.]
и нередко рассматривается как исходный в эволюции зеленых водорослей.
Отмечается также возможное родство Prasinophyceae с хромофитной ли-
нией эволюции водорослей [371, 372, 560]. Ф. Раунд [611] возводит их в
ранг самостоятельного отдела Prasinophyta,

Т. Христенсен [374], кроме Prasinophyceae, выделил еще класс Lo-
xophyceae, куда он отнес монадные организмы, не обладающие радиальной
симметрией (например, Pedinomonas). Однако выделение этого класса не
встретило широкой поддержки.

К. Стюарт и К. Мэттокс [660, 661] на основании тонкого строения мо-
надных форм и стадий, в первую очередь жгутикового аппарата (см.
рис. 19.4), особенностей митоза и цитокинеза (см. рис. 19.6) разделили зе-
леные водоросли на три класса: Chlorophyceae, Ulvophyceae и Charophyceae.
Первый объединяет Volvocales, Tetrasporales, Chlorococcales, Chlorosarci-
nales, Ulotrichales (частично), Chaetophorales и Sphaeropleales, у которых
деление клеток происходит с помощью кольцевой борозды или клеточной
пластинки, образующейся по типу фикопласта, жгутиковая корневая сис-
тема крестообразная, субмикроскопические чешуйки и ризопласт отсутст-
вуют. Ulvophyceae включает Ulotrichales (частично), Trentepohlìales,
Ulvales, Cladophorales, Acrosiphonales, Caulerpales, Siphonocladales, Dasyc-
ladales, у которых деление клеток происходит с помощью кольцевой бороз*
ды, жгутиковая корневая система крестообразная, есть ризопласт и об-
разуются субмикроскопические чешуйки. Charophyceae, в понимании
К. Стюарта и К. Мэттокса, включает Ulotrichales (частично), Klebsormì-
diales, Coleochaetales, Charales. Деление клеток у них происходит с
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Рис. 19.10. Ориентация базальных тел и жгутиковых корней у некоторых
зеленых водорослей:
/ — гипотетический жгутиковый аппарат со строго крестообразным располо-
жением базальных тел и микротрубчатых корней; 2 — сдвиг компонентов жгу-
тикового аппарата против часовой стрелки, характерный для Ulvopnyceae; a
сдвиг компонентов жгутикового аппарата по часовой стрелке, характерный для
Chlorophyceae sensu str.

помощью кольцевой борозды с сохранением веретена деления или с помо-
щью клеточной пластинки, образующейся по типу фрагмопласта, жгути-
ковая корневая система унилатеральная с многослойной структурой
(см. рис. 19.4), ризопласт отсутствует, монадные клетки обычно П О К Р Ы Т Ы

субмикроскопическими чешуйками. Charophyceae sensu Stewart et Mattox,
соответствующий Phragmophyceae sensu Chadefaud [372], по указанным
признакам наиболее близок высшим растениям. Эту группу ^рассматри-
вают как прогрессивную линию эволюции зеленых водорослей, а иногда
относят к высшим растениям [641].

В дальнейшем К. Мэттокс и К. Стюарт [547] несколько пересмотрели
критерии классификации зеленых водорослей, придавая меньше значения
наличию или отсутствию субмикроскопических чешуек у монадных форм
и стадий и больше значения — ориентации базальных тел и жгутиковых
корней (рис. 19.10), поведению митотического веретена деления в течение
цитокинеза, привлекая дополнительные данные об особенностях размно-
жения, циклах развития, экологии и др. В новой системе [547], кроме вы-
деленных ранее трех классов (Chlorophyceae, Ulvophyceae, Charopnyceae;.
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дополнительно предложено еще два: Micromonadophyceae и Pleurastrophy-
сеае. Первый объединяет исключительно монадные голые или покрытые
чешуйками микроорганизмы с интразональньш митотическим веретеном
деления, сохраняющимся во время цитокинеза. Ко второму отнесены мо-
надные, коккоидные, сарциноидные и нитчатые организмы с крестообраз-
ной микротрубчатой жгутиковой корневой системой и ризопластом, мета-
центрическим митотическим веретеном деления, коллапсирующим в тело-
фазе, и цитокинезом с помощью фикопласта особого типа. В новой системе
определено место Oedogoniales среди Chlorophyceae и Zygnemales в преде-
лах Charophyceae [547].

Предлагались и другие критерии для реклассификации зеленых во-
дорослей на уровне классов:'стефаноконтный тип монадных стадий и осо-
бый тип вегетативного' клеточного деления с образованием колпачков
(Oedogoniophyceae [610]), многоядерность, в результате разобщенности
процессов митоза и цитокинеза (Bryopsidophyceae [610]), особенности цик-
лов развития, в частности наличие особой стадии Codiolum (Codiolophyceae
[512]), наличие клеточных оболочек у монадных форм и стадий, хламидо-
монадный тип строения репродуктивных клеток (Chlamydophyceae [406]),
особенности экологии и циклов развития в комплексе с некоторыми други-
ми признаками (Siphonophyceae [50 и др.)]. Ряд авторов принимает деление
отдела зеленых водорослей на пять-шесть классов, соответствующих по-
рядкам в общепринятом понимании 1 [113, 239], другие отказываются от
выделения классов, разделяя отдел на многочисленные порядки [356].
Рассматривая зеленые водоросли как гетерогенную группу, возникшую в
результате нескольких актов эндосимбиоза, в которых принимало участие
несколько различных жгутиковых предков и один (или несколько?) фото-
синтезиругощий симбионт — предок хлоропластов современных зеленых
растений, Т. Кавалер-Смит [368, 3691 и Ф. Раунд [612] предлагают объеди-
нить их с высшими растениями в царство Viridiplantae, a в пределах пос-
леднего выделить ряд самостоятельных отделов: Prasinophyta, Chlorophyta,
Ulvophyta, Charophyta, Bryophyta, Tracheophyta.

Поскольку с точки зрения новых критериев большинство зеленых во-
дорослей остается все еще слабо изученным, в настоящем издании прини-
мается традиционная система отдела зеленых водорослей [417] с добавле-
нием к имеющимся в ней трем классам (Chlorophyceae, Conjugatophyceae,
Charophyceae 2), четвертого — Siphonophyceae, выделение которого можно
считать достаточно обоснованным [50].

Зеленые водоросли широко р а с п р о с т р а н е н ы в воде, почве,
в наземных местообитаниях, на разных географических широтах, во всех
морях и на всех континентах земного шара. Они встречаются в водах
с различной степенью солености (от пресных до пересоленных), трофности
(от дистрофных до эвтрофных), с различным содержанием органических ве-
ществ (от ксено- до полисапробных), водородных ионов (от кислых до ще-
лочных), при различных температурах (термо-, мезо- и криофильные виды).
Среди них есть планктонные, перифитонные и бентосные организмы. Мно-
гие обитают в почве, на ее поверхности, на скалах, коре деревьев, стенах
домов, в других вневодных местообитаниях, включая толщу воздуха
(аэропланктон).

Разнообразны формы взаимоотношений зеленых водорослей с другими
организмами — бактериями, грибами, высшими растениями, животными
и другими водорослями. Они поселяются на других организмах в качестве

1 Основной критерий выделения порядков в альгологии, по мнению
большинства авторов,— тип структуры вегетативного тела водорослей.

2 Следуя М. М. Голлербаху [79, 81], автор раздела, посвященного ха-
ровым водорослям, рассматривает их в качестве самостоятельного отдела
Charophyta (см. раздел 20).
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snu- и эндобионтов (эпифитов и эпизошпов, эндофитов и эндозоитов).
Вступая в симбиотические отношения с грибами, зеленые водоросли вхо-
дят в состав многих лишайников. В качестве эндосимбионтов зеленые во-
доросли существуют в клетках простейших, губок, гидр (зоохлореллы).
Некоторые развиваются на шерсти млекопитающих. Случаи паразитизма
зеленых водорослей на других организмах редки (Cephaleuros Kunze на
различных органах тропических и субтропических растений). Зеленые во-
доросли могут служить хозяевами для поселяющихся на или внутри них
эпи- и эндобионтов, паразитических и эндосимбиотических организмов,
в том числе внутриклеточных (например, цианеллы в клетках Glaucocystis
nostochinearum Itz.).

Зеленые водоросли входят в состав различных водных и вневодных
фитоценозов, биоценозов, экосистем. Развиваясь иногда в массовом ко-
личестве, зеленые водоросли выходят на доминирующее положение в_ био-
ценозах. Массовое развитие микроскопических зеленых водорослей не-
редко вызывает зеленое или красное цветение воды, рапы, почвы, снега,
скал, коры деревьев, стен домов, что иногда сопровождается образованием
сапропелей (например, при массовом развитии Botryococcus braunii Kütz.
в озерах).

Ближайшие родственники высших растений, берущие начало от общих
с ними предков, зеленые водоросли — уникальный модельный объект
эволюционной биологии, а также разнообразных генетических, физиоло-
гических, биохимических, цитологических и других исследований. Ряд
видов имеет х о з я й с т в е н н о е з н а ч е н и е как индикаторные
организмы в системе экологического мониторинга, агенты самоочищения
загрязненных и доочистки сточных вод, первичное звено трофической цепи
гидробионтов в рыбохозяйственных водоемах. Благодаря высокому КПД
утилизации солнечной энергии, некоторые зеленые водоросли — перспек-
тивный объект биотехнологии для получения биогаза, продуктов питания
и кормов, ценных витаминных, ферментных, фармацевтических препаратов.
Рассматривается возможность использования зеленых водорослей в ка-
честве фотосинтетического звена в системе жизнеобеспечения космонавтов
(см. раздел 6), объекта промышленного фотосинтеза.

Более детальные сведения о зеленых водорослях можно почерпнуть
в монографиях и других изданиях [42, 44, 48, 51, ИЗ, 122, 239, 359, 362,
487, 552, 559, 560, 588, 625, 670] (см. также ссылки в описаниях классов я
порядков зеленых водорослей).

19.2. Класс 1. Собственно зеленые водоросли —
Chlorophyceae (Euchlorophyceae)

Разнообразные зеленые водоросли монадной, гемимонадной, коккоиднои,
сарциноидной, нитчатой, разнонитчатой, паренхиматозной, псевдопарен-
химатозной, сифональной и сифонокладальной структуры, одно-, много-
клеточные или неклеточные, одиночные или в соединениях разного типа,
микро- и макроскопические, прикрепленные и неприкрепленные. Беспо-
лое размножение вегетативное или с помощью спор разного строения,
включая зооспоры. Половой процесс голо- или мерогамия; последняя
представлена изо-, гетеро-или оогамией. Половые органы одноклеточные,
у Draparnaldiella Meyer et Skabitsch.— многогнездные. Циклы развития
моно- или дигенетшеские, с преимущественно спорическим мейозом, с изо-
или гетероморфной сменой форм развития; реже встречаются гаметиче-
ский, зиготический или соматический мейоз. Наблюдаются дибионты с
эмбрионизиров'анными спорофитами (Coleochaete Bréb.).
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19.2.1. Порядок I. Вольвоксовые — Volvocales
(Phytomonadina, Phytomonadineae, Volvophyceae, Volvocineae)

Порядок объединяет свыше 1000 видов одноклеточных или колониальных,
в том числе ценобиальных, преимущественно микроскопических зеленых
водорослей, представленных и н д и в и д а м и монадной организации,
способных активно передвигаться в течение вегетативной фазы жизненного
цикла с помощью жгутиков. Лишь некоторые колониальные вольвоксовые
могут достигать макроскопических размеров, например, колонии Volvox
(L.) Ehr. до 2 мм в диаметре.

К л е т к и разнообразной радиально-, билатерально-симметричной,
реже дорсивентральной, спиралевидно изогнутой или асимметричной фор-
мы, полярного строения (рис. 19.11), покрытые клеточной оболочкой или
без нее. Иногда клетки окружены лишь плазмалеммой, тогда ойи очень
метаболичны (Quadrichloris Fott). В других случаях клетки снабжены до-
полнительными покровами в виде перипласта (Micromonas Manton et
Parke) или субмикроскопических чешуек органической природы, образую-
щих панцирь, иногда состоящий из нескольких слоев (Pyramimonas Schmar-
da, Mesostigma Laut.). При слиянии чешуек образуется тека, напоминаю-
щая клеточную оболочку (Tetraselmis Stein; см. рис. 19.11,7).

Клеточная оболочка обычно трех многослойная, состоит из глико-
протеина; целлюлоза не обнаружена 1. Оболочка плотно прилегает к про-
топласту или несколько отстоит от него в задней части клетки (Chlamy-
domonasEhr., Carteria Dies.). У Haematococcus C A . Ag. внутренние слои
клеточной оболочки сильно ослизнены, а протопласт образует радиальные
цитоплазматические тяжи, тянущиеся через ослизненные слои оболочки
к ее наружному более плотному пограничному слою. Иногда клеточная
оболочка образует не заполненные протопластом выросты, придающие
клетке разнообразную причудливую форму (см. рис. 19.11,16,17).
Отложение солей кальция, железа или марганца придает оболочке твер-
дость, превращая ее в своеобразный домик (Coccomonas Stein), стенки
которого иногда состоят из двух половинок (Phacotus Perty, Pteromo-
nas Seligo, Pedinoperopsis Korsch.; см. рис. 19.11, 18, 19). Кроме клеточ-
ной оболочки, иногда имеется наружный слизистый покров разной тол-
щины (Gloeomonas Klebs em. Etti H. et О.).

Ha переднем полюсе оболочка обычно утолщена в виде маленького
бугорка, называемого папиллой (см. рис. 19.11, 4, 12, 18, 19). Иногда
папилла наблюдается также у организмов, не имеющих клеточной оболоч-
ки (плазматическая папилла у видов Dunaliella Teod., Polytomella Aragao).
У основания папиллы в клеточной оболочке имеются отверстия, через
которые выходят жгутики. Нередко папилла отсутствует, и жгутики вы-
ходят из углубления, называемого «о/сгутиковоа ямкой» (см. рис. 19.11, 1,
7, 8). Чаще всего наблюдается апикальное, реже субапикальное или лате-
ральное прикрепление жгутиков.

Строение жгутикового аппарата отличается большим разнообразием.
Обычно жгутиков 2 или 4, редко 8, изоконтных, изоморфных, изодинамич-
ных, бичевидного (акронематического) типа (см. рис. 19.3, 1,2). Иногда
наблюдаются изоморфные, изоконтные жгутики плевронематического типа
(см. рис. 19.3, 3, 4), несущие по одному (Haematococcus) или по два (Tet-
raselmis Stein) ряда мастигонем. Реже жгутики гетероконтные и гетероди-
намичные (Nephroselmis Stein, Trichloridella Silva); у Pedinomonas
Korsch. и Micromonas всего по одному жгутику в каждой клетке
(см. рис. 19.3, 5,6). Иногда жгутики покрыты снаружи 1—3 слоями субми-
кроскопических чешуек.

1 Химический состав клеточных оболочек изучен лишь у немногих
видов Volvocales,
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Рис. 19.11. Одноклеточные Volvocales:
/ - Scourfieldia cordiformis Takeda; 2 — Nephroselmls olivacea Stein; 3 -
Pyramimonas tetrarhynchus Schmarda; 4 — Polytomella agUis Aragao; e — <£
lenochloris quadriloba (Korsch.) Ett i (a - вид спереди; б - вид сбоку); e — , & Р е „„„
tozopsis exsultans Korsch.; 7 — Tetraselmis cordiformis (Cart.) Stein (e — ви«
сбоку, б - вид сверху); 8 - Phyllariochloris striata (Korsch.) Pasch, et Jahoaa,
9 — Chioromonas infirma (Gerloff) Silva; 10 — Scherffelia ovata Pasch (О — вид
спереди, б — вид сбоку, о — вид сверху); // — Collodlctyon triciliatum ьаг^
/2 — Chloromonas reticulata (Gorosch.) Wille; 13 — Polytoma uvella Etir., ' *
Thorakomonas irregularis Korsch.; 16 — Sphenochloris urceolata (Printz) vвы.u.
/ff — Lobomonas stellata Chod.; /7 — Diplostauron angulosa (Cart.) ьеmm..
/S — Pteromonas angulosa (Cart.) Lemm. (a — вид спереди, б — вид секту ,
19 — Pedinoperopsls gracilis Korsch. (a — в оптическом сечении, б — с поверхночн,

Строение и ориентация о/сгутиковых корней, отходящих от базальных
тел, также весьма разнообразны. У Chlamydomonas базальные тела свя-
заны между собой широким поперечно-полосатым волокном. От них по
периферии протопласта, под плазмалеммой, к заднему концу клетки
отходят четыре крестообразно расположенных микротрубчатых корн
(см. рис. 19.4, /, 2). У Pyramimonas и Tetraselmis обнаружен ризопласт,
осуществляющий связь между жгутиковым аппаратом и клеточным ядре»
1405, 559].
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Ядро одно, шаровидное, реже эллипсоидное или линзовидное, с хоро-
шо заметным ядрышком, расположено обычно в центре или спереди, иног-
д а — в задней части клетки.

Окрашенные Volvocales имеют хлоропласты, разнообразные по фор-
ме и положению: центральные и пристенные, чашевидные, трубчатые,
Н-образные, кольцевидные, линзовидные, звездчатые, сетчатые, корыто-
видные и т. д., которые рассматриваются как видоизменения исходного
чашевидного (см. рис. 19.2, 1, 2). Разнообразие их умножается благодаря
наличию (или отсутствию) ребер, гранул, морщин и других шероховато-
стей на их поверхности, перфораций или трещин, по количеству и распо-
ложению пиреноидов и т. д.

В хлоропластах находятся фотоассимиляционные пигменты, обыч-
ные для зеленых водорослей, обусловливающие их зеленую окраску.
Однако у некоторых видов, обитающих в экстремальных условиях (на
снегу, в рапе гипергалинных водоемов) наблюдается избыточный каротино-
генез, маскирующий зеленый цвет хлорофиллов и обусловливающий оран-
жево-красную окраску клеток (Chlamydomonas nivalis (Bauer) Wille,
Dunaliella salina Teod.). Наряду с окрашенными известны многочислен-
ные бесцветные формы, нередко образующие параллельные ряды с окра-
шенными, утратившие пигменты, но сохраняющие бесцветный лейкопласт
(Polytomella), или апопластидные (Polytoma Ehr.).

С пластидами связана стигма разнообразной формы, обычно ярко-
красного цвета, расположенная в передней части, посредине, редко — в

задней части клетки. У ценобиальных форм (Pandorina Bory, Volvox) пе-
редние клетки имеют более крупные стигмы, к заднему концу ценобия их
размеры уменьшаются.

Характерными органеллами всех пресноводных вольвокальных водо-
рослей являются сократительные вакуоли, число и характер расположения
которых являются видоспецифическими признаками. В цитоплазме, кроме
того, находятся разнообразные непульсирующие вакуоли, митохондрии,
аппарат Гольджи, эндоплазматический ретикулюм, микротрубочки, мик-
ротела, изредка — трихоцисты, включения.

Большинство колониальных Volvocales образует колонии типа це-
нобиев (рис. 19.12, 2—8), лишь у немногих количество клеток изменяется
в онтогенезе (Dangeardinella Pasch., Raciborskiella Wisl.; см. рис. 19.12, /).
Клетки, соединенные в колонии неценобиального типа, не обладают кле-
точными оболочками; клетки в ценобиях могут быть окружены клеточными
оболочками (Pandorina, Gonium О. Müll.) или без них (Stephanosphaera
Cohn). Колонии образуются как с помощью слизи, так и без нее (см.
рис, 19.12). Колониальные Volvocales образуют постепенно усложняющий-
ся ряд от простейших колоний Dangeardinella, случайно возникающих
в процессе деления клеток, до ценобиев типа Pandorina Bory с генетически
обусловленным числом морфологически и физиологически равноценных
клеток и до крупных ценобиев Volvox, включающих десятки тысяч соеди-
ненных плазмодесмами клеток, реагирующих как целостный организм,
в котором наблюдается сложная морфофизиологическая дифференциация
клеток на вегетативные и генеративные. У видов Volvox, кроме того,
наблюдается дифференциация особей на бесполые и половые, последние
могут быть обоеполыми или раздельнополыми, причем дифференциация
происходит на самых ранних стадиях эмбриогенеза. У Volvox carteri Stein,
например, наблюдаются ценобии трех типов: бесполые, женские и мужские
[521]. Бесполые ценобии содержат крупные клетки — гонидии — д о 80—
100 мкм в диаметре, в то время как вегетативные клетки достигают лишь
10 мкм в диаметре. В ценобии из 2—4 тыс. клеток насчитывается 16 гонидий.
Зрелые гонидии, в отличие от других клеток, не имеют жгутиков. Путем
повторных делений гонидии производят все три типа ценобиев. Подобно
эволюционно продвинутым организмам, ценобии Volvox обеспечивают
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Рис. 19.12. Колониальные Volvocales:
I — Raclborskiella salina Wlsl.; 2 — Stephanosphaera pluvlalis Cohn;
3 -4 Pascherina tetras (Korsch.) Silva; 4 — Pyrobotrys casinoensls (Playf.)
Silva; S — Spondylomorum quaternarium Ehr.; 6 — Gonlutn pectorale
O. Müll.; 7 — Pandorina morum (0. Müll.) Bory; « — P. charkowlensis
Korsoh.
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развитие новых ценобиев до почти полного их формирования. Сложно
устроенные колонии Volvox, характеризующиеся высокой степенью инте-
грированности и дифференцированное™ слагающих их клеток, иногда
рассматривают как MHOI оклеточные организмы [253]. Однако от много-
клеточных растений вольвокс отличается неспособностью к вегетативному
делению клеток и неограниченному росту в течение вегетативной фазы
цикла развития.

Volvocales р а з м н о ж а ю т с я бесполым и половым путем. Лишен-
ные клеточных оболочек одноклеточные формы размножаются продольным
делением надвое в подвижном состоянии, окруженные плотными клеточ-
ными покровами — с помощью зооспор (Chlamydomonas, Chlorogonium
Ehr.). У колониальных неценобиальных Volvocales (Raciborskiella) наблю-
дается фрагментация колоний, ценобиальные — формируют дочерние
ценобии внутри материнского (см. рис. 19.8, 1, 2). Известны также акинеты
и апланоспоры. Половой процесс — гологамия (Dunaliella, Dangeardinella)
или мерогамия (Chlamydomonas, Haematococcus, Volvox), причем в пре-
делах одного рода (например, Chlamydomonas) могут быть представлены
все формы гаметогамии, наблюдается гомо- и гетероталлизм. С другой
стороны, видам родов Gonium О. Müll, и Pandorina свойственна изогамия,
Eudorina Ehr.— гетерогамия, Volvox — высокоразвитый оогамный по-
ловой процесс с оплодотворением яйцеклетки внутри оогония в пределах
материнского ценобия. Одноклеточные и колониальные представители по-
рядка в неблагоприятных условиях могут переходить в пальмеллевидное
состояние.

Ц и к л р а з в и т и я Volvocales характеризуется сменой полового
и бесполого размножения и сопровождается сменой ядерных фаз и форм
развития. Так, цикл развития Chlamydomonas включает одноклеточный га-
плоидный гаметоспорофит, способный к бесполому размножению в тече-
ние многих поколений, и одноклеточный диплоидный зигоспорофшп [253].
В цикле развития Volvox существуют изоморфные самовозобновляющиеся
споро- и еаметофиты [253]. Таким образом, цикл развития Volvocales ди-
генетический, диплогаплофазный, сопровождающийся изо- или гетероморф-
ной сменой форм развития.

Электронно-микроскопические и биохимические исследования послед-
них десятилетий продемонстрировали гетерогенность Volvocales s. 1., что
привело к попыткам и х р е к л а с с и ф и к а ц и и [372, 374, 406, 546,
547, 588, 589, 661] и перераспределению между различными классами зе-
леных водорослей: Loxophyceae, Prasinophyceae, Chlorophyceae, Chlamy-
dophyceae, Micromonadophyceae, Pleurastrophyceae. Однако для удобства
сравнительной характеристики разнообразных монадных зеленых водорос-
лей их по-прежнему объединяют в искусственную группу Phytomonadina
по аналогии с гетерогенной группой зеленых флагеллят, выделяемой про-
тозоологами [407].

Монадные водоросли, объединяемые в гетерр.генном порядке Volvocales,
рассматриваются как ближайшие родственники гипотетических предков,
исходных в эволюции зеленых водорослей.

Преобладающее число видов Volvocales питается фотоавтотрофно,
реже сапротрофно. Они р а с п р о с т р а н е н ы главным образом в
пресных водах, являясь обитателями мелких, большей частью сильно эвтро-
фированных водоемов, где развиваются часто в огромном количестве,
окрашивая воду в зеленый цвет. Некоторые виды вызывают красное «цве-
тение» соленых водоемов и снега. В морях представлены единичные виды.
Хламидомонады обильны и разнообразны в почвах.

Volvocales — активные агенты самоочищения загрязненных вод, важ-
ное звено в трофической цепи водных и почвенных биоценозов, что и опре-
деляет их роль в природе и хозяйственное значение. Используются в комп-
лексе с другими микроорганизмами для целей биомониторинга, интенси-
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фикации процессов доочистки сточных вод, являются перспективными
объектами биотехнологии как продуценты глицерина, ß-каротина, аскор-
биновой кислоты и других физиологически активных веществ.

ПОДПОРЯДОК 1. ПЕДИНОМОНАДОВЫЕ — PEDINOMONADINEAE
(PEDINOMONADALES, LOXOPHYCEAE)

Мелкие, одноклеточные зеленые водоросли асимметричной формы, с од-
ним латеральным жгутиком, выходящим из жгутиковой ямки. Клетки
сжатые с боков, лишенные клеточной оболочки, покрытые субмикроскопи-
ческими чешуйками (на жгутиках чешуйки отсутствуют), метаболичные.

Включает 1 монотипное семейство Pedinomonadaceae. Род Pedinomonas
Korsch. объединяет около 10 видов, половина их распространена в СССР,
например, P. tenuis Massjuk, обитающий в гипергалинных водоемах.

ПОДПОРЯДОК 2. ПИРАМИМОНАДОВЫЕ — PYRAMIMONADINEAE
(POLYBLEPHARIDACEAE, PYRAMIMONADALES,
PRASINOVOLVOCALES, PRASINOPHYCEAE,
PYRAMIMONADACEAE)

Одноклеточные водоросли радиальной, билатеральной, моно- или асиммет-
ричной формы, с 4—8 изоконтными или 2—3 гетероконтными и гетероди-
намичными жгутиками, выходящими из апикальной окгутиковой ямки.
Поверхность клеток и жгутиков покрыта субмикроскопическими чешуй-
ками, иногда формирующими теку. Базальные тела с направленным назад
ризопластом.

Включает 3 семейства (Pyramimonadaceae, Nephroselmidaceae и Tetra-
selmidaceae), объединяющие около 10 родов и до 100 видов, распространен-
ных в морях, пресных и соленых водах, например: Scourfieldia cordiformis
Takeda (см. рис. 19.11, /), Nephroselmis olivacea Stein (см. рис. 19.11,2),
Pyramimonas tetrarhynchus Schmarda (см. рис. 19.11, 3), Tetraselmis cordi-
formis (Cart.) Stein (см. рис. 19.11, 7), Phyllariochloris striata (Korsch.)
Pasch, et Jahoda (см. рис. 19.11,5).

ПОДПОРЯДОК 3. ХЛАМИДОМОНАДОВЫЕ —
CHLAMYDOMONADINEAE (CHLAMYDOMONADALES)

Одноклеточные, радиально или билатерально симметричные, редко асим-
метричные водоросли1 с 2—4 изоморфными, изоконтными, изодииамиче-
скими жгутиками, отходящими от выпуклого переднего конца клетки,
обычно у основания папиллы. Клетки окружены гликопротеиновой o6oj
лочкой, иногда насыщенной солями кальция или железа и напоминающей
домик; реже оболочка отсутствует.

Включает 4 семейства: (Dunaliellaceae — клетки без оболочки, Сша-
mydomonadaceae — клетки окружены эластичной клеточной оболочкой,
тесно примыкающей к протопласту, Haematococcaceae — внутренние слои
клеточной оболочки ослизнены и пронизаны цитоплазматическими тяжами,
радиально расходящимися от протопласта, Phacotaceae — клетки находят-
ся в домике), объединяющие немногим менее 100 видов, относящихся к
65 родам, широко распространенным в пресных, соленых, реже морских
водах и в почвах. Один только род Chlamydomonas Ehr. объединяет до
500 видов, различающихся по форме клеток, строению хлоропластов, по
количеству и положению в клетке пиреноидов, сократительных вакуолей
и др.
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Наиболее широко распространены в наших водоемах Chlamydomonas
reinhardtii Dang., Chloromonas infirma (Gerloff) Silva (см. рис. 19.11,5),
Ch. reticulata (Gorosch.) Wille (см. рис. 19.11, 12), Polytoma uvella Ehr.
(см. рис. 19.11, 13), Pteromonas angulosa (Cart.) Lemm. (см. рис. 19.11, 18)
и др.

ПОДПОРЯДОК 4. ВОЛЬВОКСОВЫЕ — VOLVOCINEAE
(VOLVOCALES)

Колониальные, большей частью ценобиальные водоросли, по разнообразию
формы и строения клеток соответствующие Chlamydomonadineae. Имеют
по 2—4 жгутика в каждой клетке. Клеточная оболочка есть или отсутствует.
Хлоропласт обычно чашевидный, часто с пиреноидом и стигмой. Имеются
сократительные вакуоли. Клетки в колониях объединяются с помощью
слизи или без нее.

Включает 5 семейств: Dangeardinellacea — непостоянные бесслизистые
колонии, образующиеся с помощью плазматических нитей, удерживающих
вместе асимметричные голые двужгутиковые клетки, Raciborskiellaceae —
бесслизистые колонии, образующиеся путем соединения задними концами
голых двужгутиковых обратнояйцевидных клеток, Stephanosphaeracea —
слизистые ценобии, объединяющие 8—16 двужгутиковых голых клеток
с псевдоподиальными выростами, Spondylomoraceae — бесслизистые це-
нобии с ярусным расположением дву- или четырехжгутиковых клеток,
окруженных клеточными оболочками, Volvocaceae — слизистые ценобии,
объединяющие двужгутиковые хламидомонадоподобные клетки с ослиз-
ненными клеточными оболочками, 16 родов и несколько десятков видов.

Наиболее широко распространены в пресных водах Gonium pectorale
О. Müll. (см. рис. 19.12, 5), Pandorina morum (О. Müll.) Bory (см.
рис. 19.12, 7), виды рода Volvox L.

19.2.2. Порядок 2. Тетраспоровые — Tetrasporales
(Tetrasporineae, Vacuolales)

Небольшой порядок, объединяющий немногим более 100 видов одноклеточ-
ных или колониальных, в том числе ценобиальных [517] зеленых водорос-
лей. И н д и в и д ы преимущественно микроскопические (редко дости-
гающие размеров, видимых невооруженным глазом), прикрепленные к
субстрату или свободноживущие, неподвижные в вегетативном состоянии,
но сохраняющие монадный тип строения клетки (наличие сократительных
вакуолей, стигм, иногда также жгутиков или псевдоцилий), т. е. обладаю-
щие гемимонадным типом структуры вегетативного тела.

К л е т к и большей частью окружены клеточной оболочкой, реже
она отсутствует, либо заключены в слизистую обвертку (Kremastochloris
Pasch., Nautocapsa Н. et О. Etti) или находятся в домиках (Porochloris
Pasch.). Химический состав клеточной оболочки изучен недостаточно. В обо-
лочках Characiosiphon rivularis Iyengar установлено наличие белка и угле-
водов, целлюлоза не обнаружена [583]; в состав клеточных оболочек Tet-
rasporopsis fuscescens входит целлюлоза [683]. Нередко клетки погружены
в бесструктурную или слоистую слизь, формирующую колонии разнообраз-
ной, иногда древовидной формы (Gloeodendron Korsch.; рис. 19.13,4);
иногда слизь выделяется в виде слизистых стебельков, на концах которых
располагаются отдельные клетки (рис. 19.13,5), или она отсутствует, и
колонии образуются посредством срастания оболочек вегетативных клеток,
как, например, у Chaetopeltis Berth. [706] (см. рис. 19.15, /).

Вегетативные клетки Gloeococcus A. Вг. обладают двумя нзоконтными
изоморфными жгутиками и сохраняют способность к ограниченному
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Рис. 19.13. Tetrasporales:
; — Asterococcus superbus (Clenk.) Scherff. (a — общий вид колонии.
б — строение вегетативной клетки); 2 — Palmellopsls gelatinosa Korsen,
(s — часть колонии, г — образование автоспор, 3 — зооспора); о—•
Gloeophyllum fimbriatum Korsch. (e — колония, ж — вегетативная клет-
ка, а, ц — расположение клеток в колонии; а — вид сверху; Ц -~
поперечный срез); 4 — Gloeodendron ramosa Korsch. (« — общий вид
колонии, л — начальная стадия развития колонии, м — строение веге-
тативной клетки); 5 — Chlorangiella pygmaea (Ehr.) Silva (н ~0 Offi?"
вид колонии, о — передний конец клетки); 6 — Chlorangiopsls eP )*°°
tica Korsch. (ti — молодая клетка и зооспораигий, р — строение >;1012.
ки); жг — жгутики; ев — сократительная вакуоль; я — ядро; хя
хлоропласт; пир — пиреноид; cm — стигма
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передвижению внутри колониальной слизи. Сильно редуцированные жгути-
ки обнаружены в вегетативных клетках Characiochloris Pasch., Chlorangiella
De Toni, Chlorangiopsis Korsch. (см. рис. 19.13,5,6). Они покрыты сли-
зистым футляром, аксонема их часто дезорганизована, но базальные тела
сохраняют обычное строение [520]. У представителей других родов вместо
подвижных жгутиков клетки снабжены псевдоцилиями (рис. 19.14). Тонкая
структура последних характеризуется отсутствием центральной пары мик-
ротрубочек [705], иногда нарушена также симметрия в расположении
дублетов микротрубочек на периферии, но переходная зона и базальные
тела сохраняют обычное для зеленых водорослей строение [698]. Количество
псевдоцилий варьирует от одной (Dicranochaete Hieron.) до 16 (Schizochla-
mys A. Br.), нередко они многократно ветвятся (см. рис. 19.14, 5). У мно-
гих Tetrasporales псевдоцилий и жгутики отсутствуют.

Клетки большей частью одноядерные, у Actinochloris Korsch. много-
ядерные. Тенденция к полимеризации органелл привела к возникновению
макроскопических (до 1 см в высоту) мешковидных слоевищ Characiosiphori
Iyengar, представляющих собой одну клетку с многочисленными ядрами,
хлоропластами и сократительными вакуолями. Такие формы рассматри-
ваются как пример гипергенеза на гемимонадном уровне организа-
ции [198].

Хлоропласты Tetrasporales по форме и положению в клетке напомина-
ют таковые Volvocales; среди них есть пристенные и осевые, чашевидные,
мантиевидные, корытовидные, дисковидные, звездчатые и другие, с пире-
ноидами и без них. Иногда вместо зеленых хлоропластов в клетках функ-
ционируют сине-зеленые цианеллы (Gloeochaete wittrockiana Lagerh.; см.
рис. 19.14, 8). Известны также бесцветные, апохлоротические организмы
(Metapolytoma bacteriferum Skuja). Выявлены разные типы тонкого строения
пиреноидов [704, 707].

Многие Tetrasporales содержат в хлоропластах типичную для монад-
ных организмов структуру — стигму в виде красного или оранжевого
пятнышка эллипсоидной или линейной формы. Наиболее характерным
признаком Tetrasporales является наличие в вегетативных клетках сокра-
тительных вакуолей в количестве от двух до многих. Лишь у видов, при-
способившихся к жизни в водоемах с повышенным содержанием солей,
сократительные вакуоли не обнаружены (Chlamydomonadopsis lenorae
Fott).

Наиболее примитивные представители порядка (Gloeococcus, Chloran-
giella, Characiochloris, Chlorophysema Pasch, и др.) сохраняют полярность
в форме клетки и расположении клеточных органелл, свойственную монад-
ным организмам, у более высокоорганизованных (Chaetopeltis, Nautococcus
Korsch., Actinochloris Korsch.) эта полярность нарушена (рис. 19.15).

Р а з м н о ж а ю т с я Tetrasporales преимущественно бесполым, реже
половым путем. Колониальные формы размножаются фрагментацией
колоний, разрастающихся вследствие образования автоспор и ослизнения
оболочек спорангиев (вегетативное деление клеток отсутствует). Наблю-
дается также размножение с помощью акинет (см. рис. 19.15, 6) и спор раз-
ных типов: зооспор (см. рис. 19.13,2, 6\ 19.14, б; 19.15, 1—5), гемиапла-
носпор или гемиавтоспор (см. рис. 19.13,2; 19.15, 6), Описано формирование
внутриклеточных цист (Porochloris). Половой процесс — мерогамия
(в форме изо-, анизо- плп оогамии) — отмечен у видов Tetraspora Link, Te-
trasporidium Mob., многих Chlorangiellaceae и Nautococcaceae. Гаметы
Дву- или четырехжгутиковые, покрытые клеточной оболочкой или без нее.
Наблюдаются гомо- и гетероталличные виды. Зигота превращается в по-
когощуюся зигоспору, в которой происходит накопление запасных пита-
тельных веществ.

Таким образом, ц и к л р а з в и т и я Tetrasporales включает гаме-
тоспорофит, способный к бесполому размножению в течение многих
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Рис. 19.14. Tetrasporales:
/ - Characlochloris characioides (Korsch.) Pasch.; 2 — Chlorophysema
inertis (Korsch.) Pasch.; 3 — Chaetochloris consociata Pasch, et Korsen.,
4 — Schizochlamys gelatinosa A. Br.; 6 - Dicranochaete «niformis
Hieron.; 6 — Apiocystis brauniana Näg.; 7 — Paulschulzia pseu d o v° ' j ;°
(Schulz) Skuja; 8 — Gloeochaete wlttrockiana Lagerh.; а — вегетатив-
ная клетка; о — зооспора; о — колония; ев — сократительная " j " 4 ^
оль; хл — хлоропласт; cm — стигма; я — ядро; пир — пиреноид; по
псевдоцилии; ц — цианеллы
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Рис. 19.15. Tetrasporales:
1 — Chaetopeltls orbicularis Berth, (а, б — общий вид колонии а — вид сверху,
етгГ В и д СО°КУ; в — зооспора); 2 — Hypnomonas chlorococcoides Korsch (г —
(К ьЕ\ ? , е г е т а т и в и о й клетки, д — зооспора); 3 — Nautococcopsls constrictus
вя л G e ' t l (с, ж — вегетативные клетки разного возраста, развивающиеся
зд. поверхности воды, з — зооспора); 4 — Nautococcus maramllatus Korsch (и —
chloric в е . г е т а т и в н а я клетка, к — молодая клетка, л — зооспора), В —Actlno-
socl iti cS pi? a £a K°rsch-> вегетативная клетка и зооспора, ff — Aplococcus con-
спопям K o r s c " ' (•" — скопление клеток, возникшее при размножении гемиавто-
на« п " ~ с тР°ение вегетативной клетки; о — акинеты), се — сократитель-
пк — „ У о л ь : я — ядро; хл — хлоропласт; пир — пиреноид, пс — псевдоцилин;

плавательный колпачок; на — непульснрующие вакуоли
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поколений, и одноклеточный зигоспорофит. Apiococcus Korsch. свойствен
диплофазный цикл развития [161].

Tetrasporales связаны тесными р о д с т в е н н ы м и у з а м и , с
одной стороны, с Volvocales благодаря наличию ряда переходных форм, об-
ладающих жгутиками и полярным строением клеток, с различной степенью
утраты подвижности (Dunaliella viridis Teod. var. palmelloides Massjuk,
Gloeococcus, Tetraspora, Chlamydomonas ignava Korsch., Chlorangiopsis
pyriforrais Korsch.), с другой,— с Chlorococcales — через ряд переходных
форм, обладающих коккоидным габитусом при монадоидном строении про-
топласта (типа Nautococcus). Таким образом, в системе зеленых водорослей
они занимают промежуточное положение между порядками Volvocales
и Chlorococcales, однако их с и с т е м а т и ч е с к и й с т а т у с остается
спорным. Е. Фрич [423] включал их в порядок Volvocales в качестве под-
порядка Tetrasporineae, A. А. Коршиков [161], наоборот, присоединял к
Chlorococcales в качестве порядка Vacuolales в составе подкласса Protococ-
cineae. Ряд авторов [359, 417, 418, 644, 645] сохраняет за ними статус само-
стоятельного порядка, равноценного Volvocales и Chlorococcales в системе
класса Chlorophyceae. Обладая гемимонадным типом структуры вегетатив-
ного тела, Tetrasporales представляют важный этап в эволюции зеленых
водорослей, знаменуя переход от подвижного к типично растительному
н подвижному образу жизни.

Tetrasporales — пресноводные водоросли, р а с п р о с т р а н е н н ы е
преимущественно в небольших стоячих эвтрофных водоемах, реже в почвах.
Среди них есть бентосные, планктонные, нейстонные организмы; значитель-
ную часть составляют эпибионтные формы.

Обычно Tetrasporales представлены в биоценозах единично и поэтому
большой р о л и в п р и р о д е "не играют. В х о з я й с т в е н н ы х
ц е л я х их тоже пока не используют. Эта группа водорослей представляет
в основном эволюционный интерес.

Tetrasporales — гетерогенная группа, включающая 8 семейств: Gloeo-
соссасеае, Asterococcaceae, Chlorangiellaceae, Chaetochloridaceae, Tetra-
sporaceae, Nautococcaceae, Characiosiphonaceae, Prasinocladaceae, объеди-
няющих около 50 родов [418]. В последние годы выделено дополнительно
еще несколько семейств, например: Chaetopeltidaceae [706], Schizochlamy-
daceae [707]. Систематическое положение некоторых семейств (Prasinoclada-
ceae, Nautococcaceae, Characiosiphonaceae) дискутируется [339, 374, 65b,
663, 710].

19.2.3. Порядок 3. Хлорококковые — Chlorococcales
(Protococcales)

Хлорококковые водоросли довольно многочисленный и разнообразный
порядок зеленых водорослей, насчитывающий свыше 1200 видов [510],
из них около 450 видов известны во флоре УССР.

Преобладающее большинство видов являются хлорофиллсодержа-
щими организмами и имеют зеленую окраску. В основном это микроско-
пические формы, размеры которых колеблются от 0,5 до 100 мкм, обычно
5—20 мкм, и только виды рода Hydrodictyon Roth и отдельные слизеобра-
зующие представители, способные формировать макроскопические колонии-
разрастания, достигают 1,5 см.

К хлорококковым водорослям относятся одноклеточные, колониальные
или ценобиальные, неподвижные в вегетативной фазе жизненного цикла,
и н д и в и д ы коккоидной структуры (как исключение, отдельные из них
обладают сократительными вакуолями или стигмой), снабженные прочной
целлюлозной или целлюлозо-спорополлениновой оболочкой, объединяющие
моно- и ценоцитные формы (рис. 19.16), Одноклеточные формы образуют
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Рис. 19.16. Одноклеточные (/—4), ценобиальные (5, 6) и колониальные
(7—9) Chlorococcales:
^r~f — Chlorococcum lnfuslonum (Schrank) Menegh.; 4 — Characium ornltho:e-
pnalum var. pringsheimll (A. Br.) Kom.; 6 — Scenedesmus aoutus Meyen; 6 — Pa-
aiastrum boryanum (Turp.) Menegh.; 7 — Coenochlorls pyrenoidosa Korsch.;
« — Dictyosphaerlum tetrachotomum Prlntz; 9 —• Qranulocystopsls pseudoco-
ronata (Korsch.) Hind.

иногда скопления в виде однослойных пластинок или бесформенных кон-
гломератов.

Колонии чаще всего с более или менее развитым слизистым покровом,
в котором отдельные клетки расположены свободно (не связаны друг с
Другом) или соединены с помощью слизистых нитей, стеблей или остатков
оболочки материнских клеток, в то время как в ценобии клетки соединены
непосредственно своими боковыми поверхностями или с помощью выростов
клеточной оболочки. Широко распространенной формой колонии является
сферическая или овальная, только иногда встречается древовидная, гроз-
девидная или сетевидная (подсемейство Ecballocystoideae). Иногда наблю-
дается заметный рост клеточной оболочки, которая становится ограничи-
вающим барьером колонии из нескольких генераций и определяет ее форму
(Oocystaceae).

Форма к л е т о к хлорококковых также довольно разнообразна —
°т шаровидной до цилиндрически-веретеновидной, спиралевидной или
трапециевидной. Однако преобладающей формой клетки является шаровид-
ная или овальная до яйцевидной, нередко с разнообразными отростками.
Прикрепленные формы развивают специальные органы крепления — нож-
Ч, стопу или только слизистую подушечку,

Клеточная оболочка большинства видов сплошная, цельная, гладкая,
?тТ О , ? Р е м я к а к У других — состоит из двух" или нескольких сегментов
Ureubarlaceae). Обычно она имеет несколько слоев: внутренний широкий
слои из целлюлозы и один или несколько внешних. Тонкие внешние слои
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Рис 19.17. Chlorococcales с разнообразными выростами, шипами, щетин-
ками, зубчиками, бородавками на оболочке:
/ - Polyedrlopsis spinulosa (Schmldle) Schmìdle; 2 - Scenedesmus !

l
n . t e r"Jfn„!

Chod.; 3 — S communis Hegew., 4 — S pseudogranulatus var hystricoldes « a « j
5 — Tetraédron minimum var. aplculato-scrobiculatum f. elegans HortoCi V*
с бородавчатой оболочкой, б — с гладкой оболочкой); 6 — Lagerheimia тт*
nil Lemm.; 7 — Treubaria planctonica Korsch.; 8 — Pedlastrum simplex vau
echinulatum Wittr et Nordst.; 9 - Slderocystopsis fusca (Korsch.) Swale,ju
Dicellula geminata (Printz) Korsch.; // — Golenkiniopsls solitària (Korscn.^
Korsch. (a — вегетативная клетка, б — яйцеклетка со сперматозоидом;, ' __
Granulocystopsis coronata (Lemm ) Hind.; IS — Siderocelis sphaerica Hina <" .,
дочерние клетки с остатками материнской оболочки, б — вегетативная клч»«/«
/4 — Siderocelis ornata (Fott) Fott

состоят из пектина, спорополленина, иногда полимерных полисахаридов.
В некоторых случаях оболочка многослойная, состоит только из целлюлозь
с характерными утолщениями в определенных местах и способна сильно
ослизняться или заметно расширяться.

Внешний слой оболочки имеет различного рода ультраструктуру -~
гладкую, скробикулированную, сетчатую, складчатую и т. п., котора»
иногда различима при наблюдении в световой микроскоп как пунктирован-
ная, морщинистая или ребристая. Составными элементами этого слоя яв-
ляются разнообразные шиловидные образования — иглы, шипы, щетинки,
зубчики (рис. 19.17), которые различаются между собой как формой, отно-
сительными размерами, временем возникновения, так и химическим соста-
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вом [461]. Щетинки, состоящие из пучков целлюлозных микрофибрилл,
характерны для Golenkinia Chod., Acanthosphaera Lemm., Echinosphaeridi-
um Lemm., а шипы, содержащие нити протеина, установлены для Scenedes-
mus Meyen, Polyedriopsis Schmìdle, Pediastrum Meyen, Micractinium Fres.,
Lagerheimia Chod., Siderocystopsis Swale [461]. Для видов родов Sce-
nedesmus и Tetrastrum Chod. известны также шипы (зубчики), состоящие из
спорополленина и являющиеся частью клеточной оболочки [461]. У этих
двух родов внешний спорополлениновый слой имеет своеобразную структу-
ру и особые поверхностные образования — розетки, сетки, бородавки, сосоч-
ки, ребра, шипики [460]. Довольно разнообразна ультраструктура щетинок
у планктонных видов родов Scenedesmus, Pediastrum и Coelastrum Näg.,
которые выполняют функцию плавательного аппарата. Развитие щетинок
зависит от экологических условий. Среди других поверхностных структур
оболочки ясно выделяются отдельные бородавки, валики, бугорки, лока-
лизованные в определенных местах на поверхности клетки или образую-
щие общую орнаментацию. Выделение липкой слизи и образование слизи-
стых головок на одном из полюсов клетки у отдельных видов Ankistrodes-
mus Corda, Pediastrum, Scenedesmus служат для прикрепления к субст-
рату или как временные приспособления при смене биотопа. У прикреп-
ленных форм (Characium A. Br., Korschikoviella Silva) подушечки или
пластинки слизи нередко пропитаны гидроксидом железа и окрашены в
бурый цвет.

Слизь, окружающая клетки хлорококковых водорослей, либо проду-
цируется этими клетками (Radiococcaceae), либо образуется вследствие
ослизнения остатков оболочки материнской клетки (Botryococcaceae,
Sphaerocystidaceae). Остатки оболочки могут ослизняться довольно быстро,
и тогда они практически не заметны в общей колониальной слизи (Соепо-
coccus Korsch., Coenocystis Korsch. и др.), или сохраняться продолжитель-
ное время без изменения первоначальной формы клетки, или деформиро-
ваться (Coenochloris Korsch., Schizochlamydella Korsch.). В других слу-
чаях (например, Botryococcus Kütz.) остатки оболочки ослизняются в центре
колонии, но отчетливо заметны на ее периферии или из них формируются
слизистые прямые или разветвленные соединительные тяжи.

Ядро обычно занимает периферическое положение. Вегетативные
клетки большинства видов содержат только одно ядро, реже несколько
(например, 2—4 у Scenedesmus incrassatulus Bohl, и Nephrochlamys subso-
litaria (G. S. West) Korsch.) или иногда являются многоядерными — т. и.
ценоцшпная структура (Hydrodtetyon, Follicularia Miller и т. п.). Ряд
видов характеризуется непостоянным количеством ядер, которое зависит
от возраста клетки или определенных отклонений в процессе размножения.
Тонкая структура ядра хлорококковых полностью идентична таковой дру-
гих эукариотических водорослей. В процессе митоза установлено наличие
4—32—80 (обычно 8—12) хромосом.

Хлоропластов — от одного или нескольких до многих; форма их раз-
лична. Наиболее часто встречается пристенный (периферический) тип хлоро-
пласта в виде блюдца, корыта или чаши. Довольно редки спонгиоморфный
(губчатый) и центральный, или осевой (звездчатый и лопастной) типы хлоро-
пластов [510, 656]

Ультраструктура хлоропластов хлорококковых обычная для зеленых
водорослей, так же как и состав основных фотосинтетическнх пигментов
(хлорофиллы а и Ь). Однако существует группа бесцветных Chlorococcales,
лишенных пигментов (Hyaloraphidium Pasch, et Korsch.,Prototheca Krüger,
^yalocharacium Pasch,), которые являются, в принципе, аналогами хлоро-
филлсодержащих Ankistrodesmus, Monoraphidium Kom.-Legn,, Chlorella,

Пиреноид расположен обычно в базальной утолщенной части хлоро-
пласта, реже сбоку и только иногда строго в центре. Форма пиреноида
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может изменяться от сферической, овальной до почковидной или много-
угольной, слегка неправильной. Для большинства видов характерно на-
личие одного пиреноида, реже нескольких .(некоторые виды Characium,
Korschikoviella, Eremosphaera Miller) или многих (Hydrodictyon, Coenococ-
cus polycoccus (Korsch.) Hind.), но у некоторых они неразличимы в свето-
вом микроскопе и, возможно, отсутствуют (Heleochloris Korsch., Actides-
mium Lagerh., Palmella Lyngb.). В целом пиреноид Chlorococcales состоит
из основного вещества (стромы), нередко погруженной в него ламеллярной
системы и часто окружающей его сплошной или фрагментарной обкладки,
благодаря которой эта органелла хорошо заметна даже в живых клетках.
Обкладка имеет крахмальную природу и характеризуется сильной прелом-
ляемостью света. Такая структура пиреноида характерна для большинства
представителей порядка Chlorococcales, хотя существуют некоторые роды
с ,т. н. открытыми пиреноидами — лишенными крахмальной обкладки с
одной, обычно внутренней, обращенной к центру, стороны (Acanthosphaera,
Golenkinia). Известны виды с голыми, трудноразличимыми в световом мик-
роскопе пиреноидами, лишенными крахмальной обкладки (Kirchneriella
Schmidle, Monoraphidium, Selenastrum Printz и др.), существование ко-
торых подтверждено в настоящее время методами электронной микроскопии.

Стигма, функционально связанная с хлоропластом, имеется у репро-
дуктивных клеток Chlorococcales и, как исключение, у взрослых вегета-
тивных клеток отдельных родов (Ankyra Fott, Characium, Bicuspidella
Pasch.). Она расположена на переднем конце клетки в периферической части
хлоропласта около клеточной оболочки. Размеры стигмы могут заметно
колебаться даже в пределах одного рода (например, у Chlorococcum Mene-
ghini).

Стигма функционально связана не только с хлоропластом, но и со
жгутиковым аппаратом репродуктивных клеток Chlorococcales — зооспор,
гамет. Для большинства зооспорообразующих форм характерны клетки с
двумя жгутиками равной длины и только для некоторых (например, Pseudo-
characium Korsch.) — с четырьмя. Тонкая структура жгутика полностью
соответствует таковой других зеленых водорослей.

В периферической части короткого (до 2 мкм) базалыюго тела жгутика
располагается 9 триплетов микротрубочек (центральная пара отсутствует).
Эти образования у хлорококковых ориентированы по часовой стрелке
[547]. В подвижных клетках Pediastrumsp., Hydrodictyon reticulatum (L.)
Lagerh. базальные тела соединены между собой перемычкой или (у зооспор
Н. reticulatum) они направлены друг к другу под углом 180°. От базальных
тел отходят несколько жгутиковых корней — сложная система собранных
в пучки (по 5—8 у Hydrodictyon) микротрубочек [279]. Микротрубочки,
при выходе из базальных тел, располагаются симметрично и образуют ха-
рактерную для зеленых водорослей крестообразную фигуру. Пучки микро-
трубочек направлены к периферии клетки, к плазмалемме и выполняют
роль цитоскелетных образований.

Сходны с базальными телами по внешней форме и тонкой структуре
центриоли, которые обнаружены даже у родов, полностью утративших
в жизненном цикле подвижную стадию (например, Kirchneriella, Chlorella
Beijer., Scenedesmus, Tetraedron Kütz.).

Размер и количество цистерн в диктиосоме (аппарат Голъдоки) за-
висит как от функционального состояния клетки, так и от воздействия внеш-
них факторов, однако колеблется в определенных пределах (например,
12—16 для Oocystis Nag,). Хлорококковые водоросли содержат обычно
несколько митохондрий, хота у некоторых наблюдается только одна (виды
рода Chlorella). Число, размеры, форма и их расположение в клетке строго
не фиксированы и колеблются в широких пределах в зависимости от воз-
раста и функционального состояния клетки.

Цитоплазма пронизана системой канальцев эндоплаэматцческого реши-
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Кулюма, которые местами расширяются, образуя цистерны или пузырьки
с гладкой и шероховатой, несущей рибосомы мембраной. Разветвленная
система канальцев наблюдается на пер'иферии клетки вдоль плазмалеммы
(например у Chlorella), либо вокруг ядра, образуя дополнительную пери-
нуклеарную оболочку, которая сохраняется длительное время в процессе
митоза у Hydrodictyon, Kirchneriella и Tetraedron. Помимо канальцев эндо-
плазматического ретикулюма клетки хлорококковых водорослей содержат
микротрубочки, число и местоположение которых в клетке довольно из-
менчивы и зависят от ее функционального состояния. У Chlorella они воз-
никают перед самым делением ядра и исчезают сразу же после завершения
цитокинеза, а у Kirchneriella они сосредоточиваются на периферии клетки,
непосредственно под плазмалеммой, в то время как у Hydrodictyon — около
хлоропласта и располагаются поодиночке или собраны в группы по не-
сколько в каждой. Из цитоплазматических телец (частиц) обнаружены
пероксисомы (например, у видов рода Chlorella). Они состоят из мелкозер-
нистого материала и содержат фермент гликолатдегидрогеназу.

Продукты ассимиляции — крахмал и масло, а у некоторых
видов и вторичные каротиноиды. Крахмал концентрируется в основном
вокруг пиреноидов, хотя отдельные зерна могут возникать также в строме
хлоропласта между тилакоидами. Капельки масла иногда рассеяны в плаз-
ме клетки (Botryococcus, Trebouxia Puym., Spongiochloris Starr и неко-
торых видов Chlorococcum).

Деление клетки осуществляется с помощью клеточной пластинки, ко-
торая обычно появляется в плоскости клеточного деления в поздней ана-
фазе или ранней телофазе между возникающими в ходе митоза дочерними
ядрами. Она растет по направлению к периферии, разделяя протопласт на
две части. У хлорококковых водорослей известно последовательное (на-
пример, Chlorococcum, Neochloris Star., Neospongiococcum Deas.), одновре-
менное, которое нередко называют также делением распада (Characium,
Sorastrum Kütz.) и сегментационное деление (Spongiochloris, Planktosphae-
ria G. M. Sm., Dictyochloris Visch. et Star и др.). В результате цитокинеза
возникают совершенно обособленные одноклеточные особи, а оболочка ма-
теринской клетки, лишенная связи с протопластом, теряет способность к
росту и под воздействием увеличивающихся в размере дочерних клеток
разрывается. Разрушение оболочек происходит не спонтанно, а носит за-
кономерный характер и зависит от количества и активности фермента цел-
люлазы.

Р а з м н о ж е н и е происходит бесполым, реже половым путем, ве-
гетативное деление отсутствует. Бесполое размноокение осуществляется
эндогенно образующимися бесполыми специализированными клетками —
зооспорами, синзооспорами, гемизооспорами, апланоспорами и автоспо-
рами. У некоторых родов установлена способность к размножению беспо-
лыми клетками различных типов (при этом часто наблюдается значительное
преобладание одного из типов), для других — только одного типа. Освобож-
Дение специализированных клеток происходит при полном или частичном
местном ослизнении либо разрыве клеточной оболочки, а иногда ее распаде
на две или несколько частей. У ценобиальных форм наблюдается формиро-
вание ценобиев в материнской клетке (Hydrodictyon, Scenedesmus) или
после выхода из нее (Pediastrum, Euastropsis). Для некоторых родов или
их отдельных видов (Chlorococcum, Tetraedron, Pediastrum и др.) харак-
терно образование слизистого пузыря, в котором репродуктивные или
сформированные дочерние клетки выходят из материнской.

Наиболее примитивные формы размножения Chi orococca 1 es — активно
подвижные зооспоры или ограниченно подвижные гемивооспоры. Коли-
чество этих клеток у отдельных родов и видов различно и иногда достигает
нескольких десятков или сотен (например, у Chlorochytrium Cohn). Боль-
шинство зооспорообразующнх родов характеризуются двужгутиковыми
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зооспорами и лишь некоторые (Pseudocharacium, Acanthosphaera) —четы-
рехжгутиковыми. Зооспоры имеют различное морфологическое строение:
ojHH из них лишены настоящей оболочки, т. е. голые — т. н. Dunaliella
{•Carteria)-mun, что свойственно многим зооспорообразующим хлорококко-
вым (Hydrodictyaceae, Golenkiniaceae, Sphaerocystidaceae и т. п.), другие —
с прочной оболочкой, не метаболичны — т. н. Chlamydomonas-mun (Chloro-
coccum, Macrochloris Korsch., некоторые виды Characium) [405, 4Ö9,
510 и др.]. Гемизооспоры представляют собой в сущности недоразвитые
зооспоры. Они лишены жгутиков, голые или покрытые оболочкой, про-
растают на месте своего образования в материнской оболочке (Desmatrac-
tum W. et G. S. West, Trochiscia Kütz.) или выходят наружу в виде слегка
амебоидновидных клеток и прорастают отдельно одна от другой (Treubaria
Bern., Golenkinia, Acanthosphaera).

Неподвижные бесполые клетки размножения хлорококковых водорос-
лей — апланоспоры и автоспоры — довольно сходны между собой и об-
разуются в материнской клетке чаще всего в небольшом количестве, обычно
по 4—8, значительно реже по 2, 16, 32 и 64, хотя апланоспор всегда форми-
руется больше, чем автоспор [510]. Автоспоры у ценобиальных форм могут
образовывать несколько или только один новый ценобий.

У колониальных и ценобиальных хлорококковых водорослей наблю-
дается иногда фрагментация или распад колоний или ценобия на отдельные
части или одиночные клетки, что можно рассматривать как вегетативное
размножение.

Половое размножение известно только у небольшого числа видов из
различных семейств (Chlorococcaceae, Chlorochytriaceae, Dictyosphaeriaceae,
Micractiniaceae и др.) и наблюдается довольно редко. Гаметы иногда сильно
напоминают зооспоры. Среди хлорококковых водорослей, которым свойст-
вен половой процесс, чаще наблюдается изогамия и значительно реже гете-
рогамия (Korschikoviella limnetica (Lemm.) Silva) и оогамия (Golenkinjopsis
Korsch., Micractinium, Dictyosphaerium Nag.). Известны как гомоталлич-
ные (Chlorochytrium lemnae Cohn.), так и гетероталличные организмы (Нуо-
rodictyon, Pediastrum, Micractinium, Golenkiniopsis, Dictyosphaerium).

В ц и к л е р а з в и т и я хлорококковых зигота вскоре после
слияния гамет переходит в состояние покоя и покрывается твердой оболоч-
кой (гладкой, бородавчатой или шиповатой) и содержит большое количество
запасных веществ. При прорастании зиготы происходит редукционное де-
ление ядра и вегетативные клетки являются гаплоидными, реже оно от-
сутствует и тогда вегетативная стадия — диплоидная (Chlorochytrium lern-
лае). В последнем случае зигота прорастает сразу без слияния гамет, без
периода покоя. У Golenkiniopsis, Micractinium наблюдались случаи парте-
ногенетического преобразования гамет в вегетативные клетки.

При неблагоприятных условиях вегетативные клетки большинства
хлорококковых способны превращаться в покоящиеся клетки — акинеты,
цисты.

До настоящего времени нет единого мнения о с и с т е м а т и ч е с к о м
с т а т у с е Chlorococcales и объеме этого порядка, не определена значи-
мость отдельных признаков в систематике этих водорослей, существует
большой разнобой в интерпретации видовых и внутривидовых таксонов,
из-за чего многие из них трактуются разными авторами неоднозначно.

В зависимости от значимости, придаваемой коккоидной структуре тал-
лома, хлорококковые водоросли рассматриваются в ранге класса, под-
класса или порядка. В отечественной альгологии эта группа водорослей
чаще всего представлялась как класс [65, 83, 205, 206, 233, 234, 330] или
подкласс [161]. Зарубежные альгологи [355, 356, 359, 362, 417, 510 и др.]
данную группу водорослей рассматривают в ранге порядка, что представ-
ляется и нам более обоснованным [318].

Тесные р о д с т в е н н ы е с в я з и Chlorococcales и Tetrasporales
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проявляются в наличии у некоторых видов рудиментарных признаков
флагеллят — сократительных вакуолей и стигмы (Characiaceae, отдельные
виды рода Chlorococcum) у вегетативных клеток. Существует также ряд
родов, представляющих переходной тип между хлорококковыми и пакето-
видными хлорсарциновыми, а также нитевидными улотриксовыми водо-
рослями.

Систематика порядка Chlorococcales до сих пор остается искусствен-
ной, а разграничение на отдельные семейства — субъективным. За полтора
столетия предложено свыше 70 классификационных систем, однако ни одна
из^них не является общепризнанной. Наиболее разработанной и обоснован-
ной на данное время, с нашей точки зрения, следует признать систему
И. Комарека, Б. Фотта [510], которая базируется на системах А. А. Корши-
кова [161] и Б. Фотта [417]. Данная система учитывает как традиционные
морфологические признаки, так и современные данные по ультраструктуре
и биохимии этих организмов. Принимая настоящую систему за рабочую, мы
внесли в нее некоторые изменения с учетом новых данных по отдельным
систематическим группам хлорококковых, а именно: 1) водоросли под-
семейстэ Chlorosarcinoideae, Neochloridoideae p. p., Spongiococcoideae p. p.,
которым свойственно настоящее вегетативное деление клетки (десмосхи-
зис) и своеобразный хлоросарциноидный тип структуры [198], относятся к
порядку Chlorosarcinales, а подсемейство Disporoideae — к Ulotrichales;
2) оставшаяся часть видов подсемейства Neochloridoideae p. р. рассматри-
вается нами в семействе Chlorococcaceae среди типовых представителей,
а подсемейство Dictyochlorelloideae — в семействе Sphaerocystidaceae, в
первом случае отказываясь от признака присутствия оболочки у зооспор,
а во втором — признавая наличие зооспор, как указывал А. А. Коршиков
[16IJ; 3) в соответствии с правилами «Международного кодекса ботаниче-
ской номенклатуры» название семейства Palmeliaceae изменено на Sphaero-
cystidaceae; 4) подсемейство Ankistrodesmoideae, на основании отличий в
цитокинезе, в сравнении с другими представителями семейства Chlorellaceae,
рассматривается в ранге самостоятельного семейства Selenastraceae, как
ранее предлагалось [161, 543, 691]; 5) проведены соответствующие преоб-
разования и перераспределение родов и видов в семействах Radiococcaceae,
Oocystaceae, Chlorellaceae и Selenastraceae [462, 481, 543 и др.].

Хлорококковые водоросли р а с п р о с т р а н е н ы повсеместно. В эко-
логическом отношении они довольно разнообразны. Преобладающее боль-
шинство видов — обитатели пресных или слаоосолоноватоводных, мелких,
хорошо прогреваемых, богатых биогенными веществами водоемов со стоячей
или слабопроточной водой, лишь немногие встречаются в морях. Они за-
селяют водоемы различных типов — ручьи, реки, водохранилища, озера,
ПРУДЫ, в том числе биологические, болота, каналы, пойменные и эфемерные
водоемы и различные их биотопы. Обнаружены они также на коре деревьев
и среди обрастаний различных наземных материалов, в том числе и про-
мышленных (капрон, пенопласт, стеклопластик или стекловолокно, сплавы
алюминия, стали и т. п.).

Аэрофитные виды представлены в основном сферическими формами,
из которых наиболее обычны представители родов Chlorococcum, Chlorella,
иногда Trebouxia, Oocystis и др. Особое многообразие этих и подобных
им родов наблюдается в почве, где они хорошо приспособились к неблаго-
приятным условиям (высушивание, промерзание, инсоляция и т. п.), Обыч-
ными представителями вневодных биотопов являются зооспорообразующие
формы (например, виды родов Chlorococcum, Neochloris, Spongiochloris,
iNeospongiococcum). Наиболее обильно они населяют поверхностный слой
почвы (0,2—1 см), но встречаются и на глубине до 2 м. С глубиной числен-
ность и видовое разнообразие хлорококковых резко уменьшается. Некото-
рые зооспорообразующие виды обитают на снегу (криофильные виды родов
worococcurn, Chlorella, Oocystis Näg, em A. Br., Trochiscia, Scotiella
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Fritsch и др.) или в термальных источниках (отдельные виды рода Chlo-
rella).

Большинство хлорококковых — свободноживущие формы и только
некоторые — прикрепленные, имеющие или не имеющие специальных ор-
ганов прикрепления (большинство видов Characiaceae, некоторые Selena-
straceae, поселяющиеся на других водорослях, живых или отмерших частях
высших растений, различных каменистых или бетонных субстратах), или
эндофитные, либо эпизоитные, паразитические или симбиотичесше (на-
пример, Chlorochytrium lemnae развивается в клетках ряски, виды рода
Chlorella — в клетках инфузорий, губок, мшанок, a Chlorochytrium, Ken-
trosphaera Borzi — внутри тела или слизи других водорослей). В послед-
нем случае трудно установить четкую грань между симбиозом и паразитиз-
мом, поскольку не всегда отчетливо проявляется повреждение клеток хо-
зяина или другие явные признаки его угнетения. Виды родов Chlorella,
Chlorococcum, Trebouxia, Myrmecia Printz обычно встречаются в теле ли-
шайников, a Chlorella образует жизненное сообщество с плазмодием неко-
торых видов миксомицетов.

Обычно планктонные виды Chlorococcales обитают на глубине 0,5—1 м.
Нередко они имеют специальные приспособления (щетинки, шипы, выросты
и т. п.) для парения в толще воды (например, Micractinium, Golenkiniopsis,
Golenkinia, Lagerheimia, Polyedriopsis). Этой же цели служат обширные
массы слизи вокруг отдельных клеток или колоний (Coenochloris, Coenoj
coccus Korsch., Coenocystis Korsch., Palmella и др.) или сочетание слизистой
оболочки со щетинками или шипами, а также рыхлое строение ценобия,
шаровидная, звездчатая его форма и т. п. Только обитатели поверхностной
пленки воды (Ankyra ancora (G. М. Sm.) Fott, Chlorella neustpnica Bourr.,
Emergosphaera superficialis Miller, Topaczevskiella nautococcoides Massjuk)
снабжены специальными плавательными колпачковидными образованиями.

Наиболее благоприятны для развития хлорококковых водорослей
пруды, особенно рыбоводные, где они являются одной из ведущих групп.
Чаще всего в рыбоводных прудах наблюдается одновременная вегетация
нескольких видов, создающих доминирующий ценоз конкретного водоема.
«Цветение» воды могут • вызывать виды родов Scenedesmus, Pediastrum,
Crucigeniella Lemm. и другие, когда количество их клеток достигает 1—3
(до 5 ) млн/мл.

В целом, своеобразие экологических условий в каждом типе водоемов
определяет характерный для него комплекс видов хлорококковых, однако
свыше 40 % видов этих водорослей встречаются на территории Украины
практически в водоемах всех типов.

Хлорококковые водоросли играют большую р о л ь в п р и р о д е
как продуценты органического вещества и кислорода. Они принимают
активное участие в процессах самоочищения и формирования качества воды,
а некоторые из них служат биоиндикаторами трофности и сапробности
водоемов.

Х о з я й с т в е н н о е з н а ч е н и е многих видов хлорококкобых
определяется тем, что их поедают различные беспозвоночные и рыбы. От-
дельные виды хлорококковых культивируют и используют в качестве сти-
мулирующих кормовых и пищевых добавок, а также применяют в меди-
цинской, парфюмерной и других отраслях промышленности.

Хлорококковые водоросли являются источником витаминов А, В, К.
фолиевой и пантотеновой кислоты, холина и других витаминов (например,
у видов рода Chlorella их насчитывают 15), характеризуются высоким со-
держанием полноценных белков (включая все необходимые для питания че-
ловека и животных аминокислоты, в том числе незаменимые) и других
физиологически активных веществ. По содержанию белков, аминокислот и
витаминов они не уступают другим источникам природных органических
Соединений. Например, пшеница содержит 13,8 % белков, 66,6 углеводов
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и 1,8 жиров, мука гречневая — 8,5, 73,8 и 1,8 — соответственно, а суспен-
зия хлореллы и сценедесмуса — 45; 35 и 12 %. В качестве добавок к пище-
вому рациону сельскохозяйственных животных хлорококковые водоросли
оказались особенно полезными в аридной зоне. Так, в Средней Азии их
использование повышает продуктивность крупного и мелкого рогатого
скота на 15—20 % и снимает госсиполовое отравление; в птицеводстве —
дает привес до 20 %, увеличивает яйценосность кур на 20—30 % [224].

Лабораторные культуры этих водорослей используют в качестве удоб-
ного модельного объекта для выяснения механизмов дыхания и фотосинтеза,
потенциальной продуктивности фотосинтетического аппарата, вопросов
биологического саморегулирования и биосинтеза различных соединений,
а также для решения некоторых других фундаментальных проблем физио-
логии, биохимии, генетики и т. п.

Согласно нашему пониманию порядка Chlorococcales, он подразделяется
на 16 семейств; Chlorococcaceae (27 родов), Sphaerocystidaceae (20), Chloro-
chytriaceae (7), Dicranochaetaceae (1), Characiaceae (19), Treubariaceae (7),
Hydrodictyaceae (4), Golenkiniaceae (4), Micractiniaceae (5), Botryococcaceae
(13), Radiococcaceae (18), Chlorellaceae (24), Oocystaceae (30), Selenastraceae
(17), Coelastraceae (6), Scenedesmaceae (29).

19.2.4. Порядок 4. Хлоросарциновые — Chlorosarcinales
(Chlorosphaerales, Chlorosphaeraceae, Chlorosarcinineae,
Chlorosarcinaceae, Chlorosarcinoideae)

Небольшой порядок, объединяющий несколько десятков видов одноклеточ-
ных или колониальных зеленых водорослей, сочетающих коккоидный га-
битус со способностью к вегетативному клеточному делению в различных
плоскостях, т. е. обладающих сарциноидным типом структуры вегетатив-
ного тела [198]. Для представителей этого порядка характерно вегетатив-
ное клеточное деление * (десмосхизис, цитотомия), т. е. деление надвое
одетых оболочками клеток, при котором неподвижные продукты деления
(отличающиеся от репродуктивных клеток), выделяя собственную оболоч-
ку, остаются прочно связанными друг с другом тесно прилегающей к ним
оболочкой родительской клетки, сохраняющейся более или менее дли-
тельное время после завершения цитокинеза.

К л е т к и Chlorosarcinales всегда окружены плотной оболочкой.
Они имеют неполярное строение. Форма их довольно однообразна: у оди-
ночных — шаровидная, у колониальных — неправильно полигональная,
уплощенная в местах контактов с соседними клетками и выпуклая снаружи.
Образующиеся в процессе деления комплексы клеток имеют форму
пакетов или тетраэдров (рис. 19.18). При последовательном делении в трех
взаимно перпендикулярных плоскостях пакеты приобретают кубическую
форму (Chlorosarcina Gem., Chlorosarcinopsis Hern.). В тетраэдрических
комплексах клетки располагаются либо в одной плоскости крестообразно,
либо в разных, в виде тетраэдра, так что одновременно в поле зрения на-
ходится не более трех клеток из четырех (Tetracystis Brown et Bold, Pseudo-
tetracystis Arn., Borodinella Miller, Borodinellopsis Dykst.). Многократно
повторяющиеся деления клеток у некоторых видов, обладающих эластич-
ными клеточными оболочками (Chlorosarcinopsis minor Groover et Bold),
приводит к формированию многоклеточных паренхиматозных комплексов,
в которых, однако, не наблюдается функциональная дифференциация кле-
ток, свойственная водорослям тканевого егооения. Растягивающаяся до
определенных пределов оболочка родоначальной клетки нередко объеди-

1 Термин «вегетативное клеточное деление» неоднозначно трактуется
многими авторами [356, 405, 416, 417, 423, 463 и др.].
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Рис. 19.18. Chlorosarcinales:
1—4 — Borodinellopsis oleifera Schwarz (/, 2 — взрослая одиночная клетка,
вид с поверхности (/) и в поперечном разрезе (2), 3, 4 — делящиеся клетки, обра-
зование тетраэдрических многоклеточных комплексов); 5—8 — Tetracystis sar-
c'nalis Schwarz (5 — взрослая одиночная клетка, ff—8 — различные стадии деле-
ния и образования пакетовидных многоклеточных комплексов); 9, 10 — Tetra-
cystis compacta Schwarz (9 — взрослая одиночная клетка, 10 — деление и обра-
зование тетраэдрического комплекса); 11 — Chlorosarcina longispinosa Onant.
et Bold; 12, 13 — Axilosphaera vegetata Сох et Deason (12 — взрослая одиноч-
ная клетка, 13 — тетрада, образовавшаяся путем десмосхизиса)

няет сразу несколько поколений клеток, каждая из которых, помимо собст-
венной оболочки, окружена оболочками всех предшествующих поколении
родительских клеток. Размеры таких комплексов, впоследствии распадаю-
щихся, зависят от эластичности клеточных покровов, их способности к росту
и растяжению. Нередко такие разрастания в виде зеленых бугорчатых
пленок или порошковидных налетов на субстрате становятся заметными для
невооруженного глаза.

Клеточная оболочка обычно гладкая, без скульптурных украшений и
выростов, у одиночных клеток тонкая, в многоклеточных комплексах —
более толстая, нередко слоистая, иногда покрыта тонким слоем слизи.
Протопласт растительного типа, лишь изредка (Planophila Gern.) в не-
подвижных вегетативных клетках наблюдаются сократительные вакуоли.
Клетки большей частью одноядерны, иногда многоядерны (Chlorosphaero-
rsis Visch.). Хлоропласты пристенные (Chlorosarcinopsis), иногда слегка
отстоящие от клеточной оболочки (Apatococcus Brand), центральные,
осевые (Borodinella) или заполняющие всю полость клетки (Chlorosphaero-
psis), с пиреноидами или без них. Пристенные хлоропласты чашевидные,
мантиевидные, сплошные или перфорированные (до сетчатых) или раз-
дельно-лопастные, корытовидные, пластинчатые, до дисковидных.
У Chlorosphaeropsis хлоропласт губчатый, состоящий из пристенной части
и отходящих к центру аиастомозирующих тяжей, заполняющих почти
всю клетку.

Р а з м н о ж а ю т с я Chlorosarcinales преимущественно бесполым
путем: фрагментацией многоклеточных комплексов или с помощью спе-
циализированных клеток — зооспор и апланоспор. Зооспоры покрыты обо-
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лочками или без них, двух- или четырехжгутиковые, жгутики изо- или ге-
тероконтные. У Chlorosarcinopsis dissociata Hern, и Pseudotetracystis ter-
restris Arn наблюдался изогамный половой процесс. У преимущественного
большинства видов ц и к л р а з в и т и я проходит без смены ядер-
ных фаз.

Зеленые водоросли с сарциноидным типом структуры были выделены
в самостоятельный порядок Chlorosphaerales в 1958 г. [463],что нашло под-
держку у ряда авторов [5, 356, 362, 547, 610, 684], по мнению которых вы-
деленный порядок занимает промежуточное положение между одноклеточ-
ными и многоклеточными зелеными водорослями, знаменуя принципиально
важный, поворотный этап в их эволюции. Chlorosarcinales с их неполярным
строением клеток и способностью делиться в различных плоскостях рас-
сматриваются как исходные в эволюции многоклеточных зеленых водорос-
лей [ 198]. Однако с и с т е м а т и ч е с к и й с т а т у с и р о д с т в е н -
н ы е с в я з и Chlorosarcinales остаются дискуссионными. Б. Фотт f417]
считает их вторично упрощенными многоклеточными нитчатыми формами,
помещая в качестве подпорядка Chlorosarcinineae после Ulotrichineae.
Ф. Гиндак и др. [483], наоборот, рассматривают их в начале порядка Ulo-
trichales в составе семейства Pleurococcaceae. П. Буррелли [359] и К. Стар-
мах [654] помещают их в качестве семейства Chlorosarcinaceae в начале
системы Chaetophorales. A. А. Коршиков [161] и И. Комарек [510] рассмат-
ривают хлоросарциновые в системе порядка Chlorococcales в качестве се-
мейства Chlorosphaeraceae [161] или подсемейства Chlorosarcinoideae [510].

Chlorosarcinales р а с п р о с т р а н е н ы преимущественно в назем-
ных биотопах: в почве и на ее поверхности, на скалах, стволах деревьев и в
Других аэрофитных условиях: реже они встречаются в водных, в том числе
миксогалинных [450] местообитаниях. Являясь постоянным компонентом
почвенной альгофлоры, они играют определенную роль в почвообразова-
тельных процессах, способствуя накоплению в почвах кислорода и гумуса.

Порядок Chlorosarcinales объединяет 2 семейства: Chlorosarcinaceae —
зооспоры есть, Coccomyxaceae—зооспоры отсутствуют, и немногим более
10 родов. Это, несомненно, гетерогенный порядок, о чем свидетельствует
разнообразие строения репродуктивных клеток, способов осуществле-
ния митоза и цитокинеза [547]. Поэтому сделана попытка реклассификации
сарциноидных зеленых водорослей путем их распределения между двумя
классами Chlorophyta: Chlorophyceae (Chlorosarcinales) и Charophyceae
(Chlorokybales) [547].

19.2,5. Порядок 5. Улотриксовые — Ulotrlchales

Порядок Ulotrichales объединяет около 460 видов водорослей, относя-
щихся к 70 родам. В подавляющем большинстве это многоклеточные и н д и -
в и д ы нитчатой, разнонитчатой или пластинчатой г структуры, реже мало-
клеточные до одноклеточных или колониальные, микроскопические или
различимые невооруженным глазом, нередко макроскопические, достигаю-
щие в длину до нескольких дециметров, окрашены обычно в зеленый цвет
Разных оттенков, немногие желтовато-оранжевые или оранжево-красные
(виды рода Trentepohlia Mart.). У некоторых видов оранжево-красная окрас-
ка наблюдается лишь на определенных стадиях развития.

Одноклеточные формы обычно образуют временные короткие нити из
небольшого числа клеток или плотные скопления. Нитчатые талломы
«Ростые или разветвленные,однорядные, реже многорядные, часто покрыты
слизью разной толщины и структуры, при определенных условиях легко
распадаются на малоклеточные фрагменты и даже отдельные клетки.

1 Строение тела особи дано по М. М. Голлербаху [78].
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У форм, живущих в свободном состоянии, отсутствует морфологически уло-
вимое различие между вершиной и основанием нити (Binuclearia Wittr,,
Geminella Turp., Gloeotila Kütz., Radiofilum Schmidle, Chlorhormidium
Fott и др.), у прикрепленных организмов (виды родов Ulothrix Kütz.,
Uronema Lagerh. и др.) базальная и апикальная клетки отличаются от
остальных клеток таллома. Апикальные клетки полушаровидные, тупые
или заостренные, прямые, реже изогнутые, базальные — обычно имеют
форму довольно вытянутого конуса, суженной частью обращенного к субст-
рату. На нижнем конце базальных клеток могут возникать пектозные или
целлюлозные образования в виде полушаровидных подушечек или диско-
видных стоп с ровными или изрезанными краями (дермоиды), иногда ба-
зальная клетка вытягивается в ризоид.

Разнонитчатые талломы представляют собой дальнейшее морфологи-
ческое усложнение нитчатого тела и характерны для большого числа родов
улотриксовых. Разнонитчатая структура представлена не только развет-
вленными в плоскости талломами, но и восходящими нитями, у просто
организованных улотриксовых — простыми, у более сложно организован-
ных — разнообразно разветвленными. Усиление или ослабление развития
стелющейся или вертикальной частей таллома способствовало возникнове-
нию различных модификаций разнонитчатой структуры.

При более или менее полном исчезновении вертикальных нитей тал-
лом приобретает вид разнообразных однослойных пластинок (Protoderma
viride Kütz., Epibolium dermaticola Printz) или дисков (Coleochaete scutata
Bréb., С. orbicularis Pringsh.).

При недоразвитии или выпадении горизонтальной части интенсивно
развитыми оказываются вертикальные нити (виды родов Draparnaldia
Bory, Draparnaldiella Meyer et Skabitsch. и др.). Разветвленные формы
обычно кустиковидные, при этом у одних представителей нет резкого раз-
личия между главными нитями и боковыми ветвями (Stigeoclonium Kutz,,
Microthamnion Nag.), у других эти различия выражены ярко (Cloniopnora
Tiffany, Draparnaldiopsis Sm, et Klyver и др.).

Для некоторых разветвленных водорослей характерно образование
большого количества слизи, объединяющей нити в полушаровидные и ло-
пастные колонии (Chaetophora Schrank). Слизь образуется в результате
видоизменения пектиновых слоев оболочки клеток или обверток нитей.

Двуслойные пластинчатые талломы улотриксовых обычно плоские,
листовидно расширенные или лентовидные. Если между слоями таллом
образуется полость — тогда пузыревидные, мешковидные (Moriostroma
Tnur.) или трубчатые с однослойными стенками, простые или разветвлен-
ные (Enteromorpha Link).

На поверхности многих клеток стелющихся нитей и однослойных
пластинчатых талломов образуются преимущественно одноклеточные №
лосш, иногда луковицеобразно вздутые у основания, или щетинки, мно «
апикальные клетки кустиковидных талломов нередко вытягиваются в одни
клеточный, заостренный, чаще многоклеточный, тупой волосок.

К л е т к и цилиндрические, боченковидные, эллипсоидные, шароввд
ные, яйцевидные, веретеновидные, иголковидные, прямые или изогнутые,
на концах тупые или заостренные, преимущественно со сплошной ДОУ««?
IА%б°л°ЧК0Й> °£ ы ч н о бесцветной, реже окрашенной соединениямиг же*
иый У Р * Ц В е т > В н У т Р е н ™й слой оболочки тонкий, целлюлозный, нару*
слоистый г п . ™ " " 0 ' С п Р и м е с ь ю пектиновых веществ, гомогенны J J
2 Ш 1 С продольным или косым расположением слоев, легко <^"?"Я5

Й е ч а ю а Г " И3 ДВух Р а в н ы х ™стей- "е " > ™ и е *°РМЫ 6yvoier
S ™ 1 I ™< у в и ? о в Р ° д а Radlofiìum. Все клетки в нитях оД«,
Ж о тГкой v O 6 p a 3 H ° ö °^№кой (влагалищем) из пектиновых Bang*
довольно т о п п ^ » 0 р о ш о з а м е т " ° й лишь у поперечных перегородок, Р»
довольно толстой, гомогенной или отчетливо слоистой (фиброзной), w
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редко легко ослизняющейся. Цитоплаама прилегает к клеточным стенкам;
середину клетки занимает центральная вакуоль с клеточным соком. Ядро
преимущественно одно, шаровидное или слегка эллипсоидное, незначитель-
ных размеров, мало заметное, обычно размещается в пристенном слое ци-
топлазмы, реже в особом слизистом тяже, проходящем посередине клетки
или смещенном к одной из ее сторон. Хлоропласт обычно один, пристен-
ный, у одних видов дисковидный, пластинчатый, прямой или согнутый в
форме полуцилиндра с ровными или лопастными краями, реже лентовидно
вытянутый и слегка спирально изогнутый, у других — в форме широкого
или узкого цилиндра (кольца), цельного или продырявленного нередко
настолько сильно, что принимает вид сеточки, выстилающей продольные
стенки клеток. У водорослей семейства Prasiolaceae хлоропласт централь-
ный, звездчатый. Чашевидный хлоропласт встречается преимущественно у
репродуктивных клеток. Хлоропласта улотриксовых содержат хлорофил-
лы а и b и каротиноиды (преимущественно р-каротин и ксантофилл).

Внутри хлоропластов, реже на их поверхности располагаются пиренои-
ды, преимущественно скорлупчатые, окруженные покровом из ассимиля-
тов; реже пиреноиды отсутствуют.

Продукт ассимиляции — крахмал или маслоподобное веще-
ство, бесцветное (у видов рода Microthamnion Näg.) или окрашенное (у
видов рода Trentepohlia).

Р а з м н о ж а ю т с я улотриксовые водоросли как бесполым, так
и половым путем. Вегетативное размножение происходит путем фрагмен-
тации тела водорослей на отдельные многоклеточные или одноклеточные
участки или отдельными клетками с утолщенной оболочкой и большим
количеством запасных питательных 'веществ — акинетами размножения.
Подобные акинеты весьма часто встречаются у представителей родов Uloth-
rix, Binuclearia Gloeotila, Chlorhormidium, Cylindrocapsa Reinsch., a
также многих хетофоровых водорослей. Собственно бесполое размножение
осуществляется большей частью подвижными четырехжгутиковыми или
двужгутиковыми зооспорами, реже неподвижными апланоспорами и гипно-
спорами. Половое размнооюение — посредством гамет, возникающих в
неизмененных, слегка измененных или значительно преобразованных клет-
ках — гаметангиях. Гаметы обычного монадного типа, двужгутиковые.
У улотриксовых известны все три формы полового процесса — изо-, гетеро-
и оогамия. При изогамии, если обе копулирующие гаметы развиваются
на одной особи, водоросли называются гомоталличными, если копуляция
возможна только между гаметами, образовавшимися на разных особях,—
гетероталличными. При этом гаметы морфологически совершенно подобны
друг другу и различия между ними являются чисто физиологическими.
При гетерогамии обе гаметы также подвижны, но различаются между со-
бой по величине. Более крупные и менее подвижные гаметы (макрогаметы)
считаются женскими, меньшие по величине и более подвижные (микрога-
меты) — мужскими. У форм с гетерогамным половым процессом наблю-
дается, разная степень дифференциации мужских и женских гамет. В одних
случаях различия невелики, в других весьма значительны. У некоторых
улотриксовых водорослей с гетерогамным половым процессом наблюдается
своеобразный переход от гетерогамии к.оогамии (виды родов Aphanochaete
А. Вг. и Chaetonema Nowak.). Настоящая оогамия встречается в семействах
Cylindrocapsaceae и Coleochaetaceae.

У некоторых улотриксовых водорослей одна и та же особь может да-
вать начало как зооспорам, так и гаметам, у других— зооспоры и гаметы
образуются на разных особях, т. е. ц и к л р а з в и т и я водорослей
включает в себя как половую (гаметофит), так и бесполую (спорофит) фор-
му развития. У многих улотриксовых водорослей, размножающихся по-
ловым путем, жизненный цикл проходит в. основном в гаплоидной фазе,
диплоидной оказывается только зисота, в которой, при $е прорастании и
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происходит мейоз (зиготическая редукция). Такой гаплофазный цикл раз-
вития свойствен многим видам водорослей, принадлежащим к подпоряд-
кам Ulotrichineae и Chaetophnrinaae. В тех случаях, когда редукционное
деление ядра происходит в спорангии, при образовании спор (споричеокая
редукция), часть жизненного цикла водоросли от зиготы до образования
спор проходит в диплоидной фазе, а часть от споры до образования гамет —
в гаплоидной фазе. Такой диплогаплофазный цикл развития наблюдается
у видов подпорядка Ulvinea. В морфологическом отношении здесь наблю-
дается смена форм развития двух типов: изоморфная, когда обе формы бес-
полая (спорофит) и половая (гаметофит) морфологически подобны друг
другу (известна у родов Ulva и Enteromorpha), и гетероморфная, когда
они морфологически различны (встречается у рода Monostroma). Гамето-
фит моностромы многоклеточный, пластинчатый, крупный, спорофит —
одноклеточный, мелкий.

У видов рода Prasiola Ag. (P. stipitata Suhr) обнаружена соматиче-
ская редукция. Мейоз происходит- в вегетативных клетках верхней части
диплоидного гаметофита, где возникают участки гаплоидных клеток, в ко-
торых образуются гаплоидные гаметы. Таким образом, при соматической
редукции вегетативные клетки из разных участков одной и той же особи
могут отличаться по плоидности их ядер.

Единого мнения об объеме порядка Ulotrichales и его месте в системе
нитчатых зеленых водорослей до сего времени не существует. Одними ис-
следователями улотриксовые рассматриваются в широком объеме в ранге
порядка класса Chlorophyceae, другими — в том же объеме, но в ранге
класса Ulotnchophyceae. Некоторые принимают порядок Ulotrichales
в узком объеме, как один из порядков класса Ulotrichophyceae, но и в этом
случае неоднозначно [65, 221,222, 359,414,416, 417,423,495,580].

Мы рассматриваем порядок Ulotrichales в классе собственно зеленых
водорослей. Он представляет собой весьма четко очерченную системати-
ческую группу, которая по своим морфологическим особенностям хорошо
r l w n n h 0 5 1 0 T Д Р гГ И Х Р а в «°, ц е н н ы х по рангу систематических групп класса
™ Р, У С е а е - П о Р я Д о к Ulotrichales в нашем представлении объединяет
нитчатые, разнонитчатые, пластинчатые и трубчатые структуры, которые
могут быть правильно поняты только как производные нити
Cvinff.T«P,f ° п Р ° и с х о ж Д е н и и Ulotrichales решается по-разному.
вопТп,Т" * К а З р е н и я > ч т о возникновение нитчатого таллома зеленых
тивныЛ?™ ° С В Я З а н о с неп°средственным переходом древних прими-
ш 1 с ™ „ и я Ж Т к о к к о иДнь1х форм к прикрепленнымН условиям су
n n n l r w n i 1 - У п Р и к Р е п ленной клетки постепенно возникла и закре-
mnmSft n»n° Т Ь * н е о г Р а н и ч е н н о м у росту ее апикальной части с после-

X ? a W l f f l протопласта и образованием поперечных перегоро-
™ W n n n f B a T r ? ? а к ж е , м н е н и е ° возможности другого пути возникно-
б ™ ™ К Э U l o t n c h a l e s из хлорсарциновых водорослей, которые,
S Z J ,f с в я з а н н ы ми с хлорококковыми, отличаются вегетативным
делением клеток, сопровождающимся образованием клеточных пакетов.
м ы м н о г п 1 ' 1 л И Я У л о т Р и к с °вых шла в направлении от простейшей фор-
Tvne Rnnfn Ч Н О Г О Т а л л о м а - н и т и - к сложной разнопитчатой струк-
н ™ ' и 1 л Р ™ Л а х нитчатого типа строения водорослей различают одноряд-
усГожненияР

0п
Д

н?п«НИ1Т' п о с л е Д н я я возникает в результате определенного
с o Z f t ОтпппА„,?рЯДН0Й Т и > пРоизводньщи многорядной нити являются,
с novrou Р™ «' °Днослойная и двуслойная пластинчатая форма тела, а
о б у К л Р ^ ^ б ч а т о " п У з ы р е в и д н а я . Разнонитчатая структура таллома
2 е н и я и п О Ч ?п И Я

Щ е Н И е М Д В у Х ф о р м вегетативного размножения клетки -
пределах пдНппа а Н И Я > & Т а к ж е Функциональным расчленением таллома в
S a т ^ я MnrPn?HOft н и т ч а т о й структуры. Однослойная пластинчатая
1 Т и оГзнонИтиЛ

я

а В 0 3 Н И К Н у т ь т а к ж е в Результате редукции прямостоячей
часта разнонитчатого таллома и усиленного развития ползучей по субстрату
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горизонтальной части или в результате срастания обильно разветвленных
в плоскости однорядных нитей.

Ulofrichales широко р а с п р о с т р а н е н ы в природе. Преобла-
дающее большинство обитает в пресных проточных и стоячих водах, зна-
чительно меньше видов встречается в щелочных, известковых и кислых
водах, а также в солоноватых водоемах и морях. Улотриксовые водоросли
преимущественно прикрепленные ,формы, изредка пассивно плавающие.
Подавляющее большинство улотриксовых эпифиты, некоторые — эндо-
фиты (Endoclonium chroolepiforme Szym., Entocladia gracilis Hansg.,
E. viridis Reinke, Coleochaete nitellarum Jost и др.), сохраняющие само-
стоятельное автотрофное питание.

Своеобразную экологическую группу представляют собой эндолито-
фитные организмы, связанные с известковым субстратом. С одной сторо-
ны — это сверлящие водоросли. В пресных водах СССР найдены Gomontia
codiolifera (Chod.) Wille, внедряющаяся в известковые отложения, G. hol-
deniì Collins, живущая на раковинах перловицы (Unio), G. perforans (Chod.)
Acton, сверлящая раковины живых беззубок (Anadonta). Внедряясь в из-
вестковый субстрат, эти водоросли делают его рыхлым, легко поддающимся
воздействию физических и химических факторов.

Более многочисленна группа туфообразующих водорослей, переводя-
щих растворенные в воде соли кальция в нерастворимые и отлагающих
их на поверхности своих талломов, благодаря чему на субстрате возникают
мелкие твердые известковые полушаровидные подушечки, которые сли-
ваются в известковые корочки с бугристой или зернистой поверхностью
(Fridea torrenticola Schmidle, Chlorotyllium cataractarum Kütz., Ch. mam-
miforme(Balbis) Kütz., Gongrösira incrustans (Reinsch) Schmidle, G. schmid-
le P. Rich., G. depauperata Woronich.).

Улотриксовые водоросли развиваются преимущественно в теплый
период года, некоторые вегетируют при низкой температуре. Криофильные
виды обитают на поверхности слежавшегося снега или в его толще, а также
на поверхности льда (виды родов Koliella Hind., Raphidonema Lagern,
em. Hindäk).

Незначительная часть улотриксовых водорослей приспособилась к
вневодным условиям существования на влажных кирпичных и деревянных
Стенах, оконных стеклах теплиц, коре хвойных и широколиственных де-
ревьев, полусгнившей древесине, влажных скалах, камнях, железобетон-
ных блоках, а также на влажной почве и непосредственно в почве (Chlor-
hormidium pseudostichococcüs (Heering) Fott, Ch. mucosum (Boye Pet.)
Starmach, Hormidiopsis crenulatum (Kütz.) Heering).

Х о з я й с т в е н н о е з н а ч е н и е улотриксовых водорослей мно-
гообразно и еще^не полностью выяснено. Наравне со многими другими груп-
пами водорослей они играют определенную роль в процессах естественного
самоочищения вод. Некоторые виды, весьма чутко реагирующие на гидро-
химические изменения среды, используют как биологические индикаторы
для быстрого определения степени загрязненности воды [3111. Четко вы-
раженными мезосапробами являются при высокой их продуктивности
Stigeoclonium tenue (Ag.) Kütz.; Enteromorpha intestinaHs (L.) Link;
к менеевыраженньш мезосапробам относятся Chlorhormidium subtile
in Ih' ^ t a r m a c h - Microthamnion kuetzingianum Näg., Chaetophora elegans
(Roth) Ag к олигосапробам — Ulothrix zonata (Web. et Mohr) Kütz.,
Praparnaldia glomerata (Vauch.) Ag., D. piumosa (Vauch.) Ag., Coleochaete

Некоторые улотриксовые водоросли являются постоянными компо-
нентами- обрастании судов и .различных гидротехнических сооружений,
погруженных в воду. Развиваясь в большом количестве, они способствуют
коррозии металлических и бетонированных конструкций, гниению дере-
вянных строений. В почвах улотриксовые участвуют в процессах накопле-
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ния органических веществ, влияя тем самым на повышение плодородия.
В тропических и субтропических областях виды рода Cephaleuros Kunze
(Trentepohliaceae) вызывают заболеваний культурных цветковых растений.
•Некоторые виды улотриксовых входят в состав лишайников как автотроф-
ный компонент.

В соответствии с классификационной схемой [221] порядок Ulotrichales
включает 4 подпор ядка: Ulotrichineae, Ulvineae, Chaetophorineae, Prasioli-
neae.

ПОДПОРЯДОК 1. УЛОТРИКСОВЫЕ —ULOTRICHINEAE

Талломы нитчатые, простые, легко распадающиеся на фрагменты или от-
дельные клетки, реже многорядные, не распадающиеся, микроскопические
или макроскопические, одноклеточные формы без слизи или объединенные
слизью в колонии различной формы. К порядку относится 3 семейства.

Семейство Ulotrichaceae. Нити однорядные, простые, прикрепленные
или пассивно плавающие, одноклеточные формы свободноживущие или
объединены общей слизью, иногда образуют временные, легко распадаю-
щиеся короткие ниточки-.

Наиболее распространенные виды представлены на рис, 19.19, 1—9.
Семейство Cylindrocapsaceae. Нити двурядные-, прикрепляющиеся к

субстрату целлюлозной подошвой; клетки шаровидные или эллипсоидные,
с толстыми слоистыми оболочками, часто попарно сближенные; апикаль-
ная клетка округлая (см. рис. 19,19, 10, 11).

Семейство Schizomeridaceae. Нити многорядные, прикрепляющиеся
к субстрату конусовидной, нередко очень вытянутой базальной клеткой,
реже ризоидными выростами; клетки цилиндрические, с тонкими оболоч-
ками, плотно соединенные между собой; верхушечная клетка заостренная.
Семейство представлено одним видом (см. рис. 19.19, 12—14).

ПОДПОРЯДОК 2. УЛЬВОВЫЕ —ULVINEAE

Талломы пузыревидные или трубчатые с однослойными стенками и по-
лосвдо в середине или листовидно расширенные, двуслойные, без полости.
К подпорядку относятся 2 семейства.

Семейство Monostrotnataceae. Таллом гаметофита макроскопический,
трубчатый, мешковидный или пластинчатый, всегда однослойный, при-
крепляющийся к субстрату подошвой из переплетенных ризоидов или ба-
зальным диском. Спорофит одноклеточный (рис. 19.20, 1—7).

Семейство Ulvaceae. Таллом макроскопический, нитепидный, простой,
из 1—2 рядов клеток, или мешковидный, трубчатый, полый внутри, одно-
слойный, простой или разветвленный,'а также пластинчатый, двуслойный,
без внутренней полости, на ранних стадиях развития прикрепляющийся
ризоидами. Спорофит и' гаметофит многоклеточные, макроскопические,
сходного строения (см. рис. 19.20, 8—14).

ПОДПОРЯДОК 3. ХЕТОФОРОВЫЕ —CHAETOPHORINEAE

Таллом нитчатый или распро^терто-пластинчатый, микроскопический или
довольно крупный. Нити ветвящиеся, однорядные, часто суженные на
концах, обычно прикрепленные, прямостоячие или ползучие, полностью
распростертые по субстрату или частично приподнимающиеся над ним.
На многих клетках образуются одноклеточные или'многоклеточные волоски
или щетинки, или они отсутствуют. В составе подпорядка 6 семейств.

Семейство Chaetophoraceae. Таллом в виде разветвленно-нитевидных,
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Рис. 19 19 Ulotrichales семейства Ulotrichaceae (1—9), Cylindro-
capsaceae Wille (10, 11), Schizomeridaceae (12—14):
1,2 — Ulothrix zonata (Web. et Mohr) Kdtz (/ - вершина HHTII,
2 — основание нити), 3 — Chlorhormtdium subtile (Kütz ) Starmacn.
4 - Radioülum paradoxum (Chod. et Topali) Ptintz; 5 — Raphidonema
brevirostre Scherff ; 6 — Stlchococcus baclllaris Nag s. str , 7 —• uro-
nema intermedia Bourr ; 8 — Gloeotlla spiralìs Chod.; 9 — Koiiella hel-
vetica (Kol) Hlndak; 10, 11 — Cyllndrocapsa conferta W. West (10 —
вегетативная нить, // — образование оогониев); 12 —Н — Scnizomens
leibleinil Kütz. (/2 - общий вид таллома, 13 — фрагмент взросло-
го таллома с утолщенной оболочкой, 14 — базальнап часть нити)



Рйс. 19.20. Ulotrichales: семейства Monostromataceae (1—7), Ulvaceae

1—3 — Blldingiä marginata (J. Ag) Dang. (/ — общий вид таллома; 2 — ° < 5 P ^
ваяие веточки; 3 — поперечный разрез таллома); 4, б — Monostroma ошю»и__
(Roth) Wlttr. (4 — общий вид таллома; б — поперечный разрез талломак о — '
Monostroma wlttrockli Borni, (ff— общий вид таллома, 7 — поперечный „P„„*i„
таллома); ,8, 9 — Percursaria percursa (Ag.) Bory (S — фрагмент двуряднрй »"'»:
9 — поперечный разрез двурядной' нити); 10—12 — Enterombrpna intestinal^
(L.) Link (10 — общий вид таллома, // — поперечный разрез таллома, 'Л _
образование веточки); 13, 14 — Ulva rigida Ag. (13 — общий вид таллома; '•»
поперечный разрез таллома)
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вертикально растущих кустиков, обособленных или объединенных в дерно-
винки, полушаровидные подушечки и корочки, реже в виде пластинок из
горизонтально распростертых нитей. В состав семейства входят 3 подсе-
мейства: Chaetophoroideae (рис. 19.21), Ulvelloideae (рис. 19.22, /, 2) и
Leptosiroideae (см. рис. 19.22, 3—8).

Семейство Trentepohliaceae. Таллом в виде разветвленных, ползучих,
приподнимающихся или прямостоячих обособленных нитей, разрастаю-
щихся на субстрате в порошковатые налеты или войлочные, подушковид-
ные дерновинки; изредка образуются одноклеточные волосовидные выросты
(рис. 19.23, 1—7).

Семейство Microthamniaceae. Таллом в виде плотно или рыхло раз-
ветвленных прямостоячих кустиков, без слизи, прикрепляющихся базаль-
ной клеткой. Волосовидные образования отсутствуют (см. рис. 19.23, 5).

Семейство Aphanochaetaceae. Таллом нитчатый, нити простые или вет-
вящиеся, обособленные, полностью распростертые по субстрату или час-
тично приподнимающиеся, реже прямостоячие. Волоски одноклеточные,
преимущественно вздутые у основания (см. рис. 19.23, 9, 10).

Семейство Coleochaetaceae. Таллом нитевидный, нити ползучие, ветвя-
щиеся, обычно радиально расходящиеся от центральной группы клеток
и тесно смыкающиеся боковыми сторонами в однослойную псевдопарен-
химную пластинку округлых или неправильных очертаний, реже таллом
подушковидный или представлен обособленными, беспорядочно ветвящи-
мися нитями; клетки со щетинками, заключенными в трубчатое влагалище,
отогнутое^ в форме воротничка (рис. 19.24, 1, 2).

__ Семейство Chaetosphaeridiaceae. • Таллом многоклеточный, дисковид-
ный, чаще в виде шаровидных или полушаровидных подушечек, прикреп-
ленных к субстрату, реже одноклеточный. Щетинки без трубчатого влага-
лища либо оно слизистое, цилиндрическое или конусовидное, гомогенное
или слоистое (см. рис. 19.24, 3).

ПОДПОРЯДОК 4. ПРАЗИОЛОВЫЕ— PRASIOLINEAE

Таллом однорядно- и многоряднонитчатый или однослойный, лентовидный
или пластинчатый. Хлоропласт центральный, звездчатый.

К подпорядку относится 1 семейство Prasiolaceae, повторяющее призна-
ки подпорядка (см. рис. 19.24, 4—6).

19.2.6. Порядок 6. Кладофоровые — Cladophorales

Порядок объединяет более 100 видов водорослей, относящихся к 15 родам,
ото многоклеточные и н д и в и д ы в виде длинных или коротких простых
или разветвленных нитей, растущих одиночно или собранных в дерновинки,
прикрепленных в течение всей жизни или связанных с субстратом лишь
в начальной стадии развития, а позднее отрывающихся и живущих свобод-
но в толще воды или в виде скоплений перепутанных нитей («тины») на дне
водоемов. Некоторые виды (Cladophora aegagropila (L.) Rabenh.) образуют
плавающие шаровидные дерновинки до 10—20 см в диаметре, состоящие из
много шсленных радиально расположенных, восходящих, обильно кусти-
ковидно разветвленных нитей. Кладофоровые обычно окрашены в зеленый
ВДет разных оттенков.

Hnpnüm6 т к и М Н 0 Г 0 Я Д е РНые или с малым количеством ядер, реже одно-
не n i l ' п Р е и м УЩ е с т в енно цилиндрические, у поперечных перегородок
ныегВл

е,ш нУР°в а н ные, реже перешнурованные, боченковидные, эллипсоид-
кий Й Д Н Ь \ е ' Оболочка цельная, двуслойная, внутренний слой тои-
S ? à i S E Ы Й ' в н е ш н и й - толстый, с примесью пектиновых веществ,
«жогениыи или отчетливо слоистый. Все клетки нитей снаружи покрыты
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Рис. 19.21. Ulotrichales: семейство Chaetophoraceae, подсемей-
ство Chaetophoroideae'.
/ - Sffgeoclorilum longipillum Kütz.; 3~4 - Chaetophora elegans (RoW
Ag.- (2 •-*-. форма ветвления, 3 — общий вид таллома, 4 — образование
акинет); 5—7— Chaetophora lncrassata (Huds.) Hazen (5, 6 — разные
формы талломов, 7 — главные нити с боковой, ветвью); 8 — ,p raEÄ5n^"
dia glo.merata (Vauch.)' Ag.j 5 - Uraparnàldlopsis intermedia Obuch-
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Рис 19.22. Ulotrichales. семейство Chaetophoraceae, подсемей-
ства Ulvelloideae (/, 2) и Leptosiroideae (3-—8):
1 - Prlngsheimiella scutata (Reinke) Schmidt; 2 - Entocladia vjrldls
Relnke, 3, 4 — Gongrosira schmldlei P Richter (3 — общий вид тал-
лома, 4 — фрагмент таллома); 5— Pleurastrum terrestre Fritsch et Jog"»
S — Epibollum polysporum During ; 7 — Leptoslra medlclana Borzlj a—
Desmococcus vulgarls (Nag.) Brand '
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Рис. 19.23. Ulotrichales: семейства Trentepohliaceae (1— 7), Micro-
thamniaceae (S), Aphanochaetaceae (0, 10):
1, 2, — Trentepohlia uncinata (Gobi) Hansg </ — фрагмент таллома с
зооспорангиями, 2 — зооспораигнй с зооспорами); 3—5 — Trente-
pohlia joUthus (L.) Wallr. (3 — фрагмент таллома, 4, В — зооспора-
нгии на разных стадиях развития); ff, 1 — Trentepohlia umbrlna (Kütz )
Born (6— общий вид таллома, 7 — фрагмент нити при большом уве-
личении); 3 —Microthamnion strictissimum Rabench.; 9 — Aphanocnae-
te polychaete (Hansg.) Frltsch; 10 — Aphanochaete vermlculoides Wolle
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Рис. 19.24. Ulotrichales: семейства Coleochaetaceae (I, 2), Cha-
etosphaeridiaceae (S), Prasiolaceae (4—6):
I — Coleochaete dlvergens Prlngsh.; 2 — Coleochaete orblcularls Prlngsh.;
» — Chaetösphaerldlum prlngshelmll Klebahn; 4 — 6 Praslola crlspa
(Llghtf ) Menegh. (4 — общий вид талломв| 5, fi — фрагменты талло-
ма при большом увеличении)
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обверткой из пектиновых веществ, хорошо заметной обычно у поперечных
перегородок.

Ядра мелкие, расположены в пристенном слое цитоплазмы под хлоро-
пластом по спирали на одинаковом расстоянии друг от друга или беспо-
рядочно рассеяны по всему протопласту. Количество ядер у одного и того же
вида может варьировать в зависимости от величины и формы клеток. У не-
которых видов Cladophora в тонких длинных клетках бывает по одному
ядру.

Хлоропласт обычно один, в виде широкого сетчато продырявленного
цилиндра со множеством равномерно расположенных в нем пиреноидов,
размещается в периферическом слое цитоплазмы под оболочкой и почти
полностью выстилает продольные стенки клеток. Иногда от стенок хлоро-
пласта внутрь клетки отходят тяжй, заполняющие всю его цилиндриче-
скую полость. Они анастомозируют друг с другом и также несут пиреноиды.
Внутренняя часть хлоропласта окрашена менее интенсивно, чем внешняя.
С возрастом и изменением условий существования вид хлоропласта может
существенно изменяться. Изредка наблюдается расчленение хлоропласта
иа множество дисковидных участков, каждый с пиреноидом. Нередко фор-
ма хлоропласта трудно различима из-за большого количества крахмаль-
ных зерен.

Продукт ассимиляции — крахмал, отлагаюшийся в виде зерен вокруг
пиреноидов и в строме хлоропласта.

Клетки кладофоровых водорослей делятся двумя путями: простым
делением надвое в поперечном направлении к продольной оси таллома и
почкованием [305|. Рост даЛлома .апикальный и интеркалярный (диффузный)
одновременно. Талломы кладрфоровых, особенно видов рода Cladophora
Kütz., обильно и-разнообразно разветвлены (рис. 19.25). Образование-вет-
вей происходит путем выпячивания в верхней части клетки небольшого
бугорка, который, достигая определенных размеров, отделяется от мате-
ринской клетки поперечной перегородкой, постепенно врастающей от пе-
риферии к центру. Образование ветвей происходит апикально и интерка-
лярно. Если ветвь образуется непосредственно под апикальной клеткой
или на расстоянии нескольких клеток от 'вершины (апикальный рост),
то все растение будет иметь правильное строение, при котором каждая но-
вая ветвь отрастает ближе к вершине, чем предыдущая — акропетальное
ветвление. Если образование ветвей происходит по всему таллому (интер-
калярный рост) и по всей его длине появляются ветви разного возраста,
то происходит неправильное ветвление. У многих видов в верхней части
слоевища преобладает апикальное деление клеток, а иитеркалярное начи-
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Рис. 19.25. Типы ветвления
Cladophorales:
/ — беспорядочное; 2 — очеред-
ное; 3 — супротивное; 4 -* од-
ностороннее; а — одностороннее
с веточками второго порядка;
6 — попеременно одностороннее;
7 — односторонне-перистое; S ~
зигзаговидное (симподиальное);
9 — серповидное



Рис. 19.26. Органы прикрепления Cladophorales:
1 — ризоиды Cladophora Kütz. (n — первичный, e — вторичные, добавочные,
внешние); 2 — цирройды Spongomorpha Kütz.; 3 — геликоиды PIthopnora Wittr.;
4 — внутренние ризоиды Chaetomorpha Kütz.

нается в средней и нижней частях. При этом образуются длинные ветвя-
щиеся нити неправильного строения, которые заканчиваются пучками
ветвей правильного акропетального ветвления. Ветвление растений часто
зависит от условий местообитания, В проточных водах большей частью
преобладает апикальное ветвление, в стоячих — интеркалярное.

Талломы прикрепляются к субстрату базальными клетками или их
производными — базальными органами прикрепления. Наиболее простым
органом прикрепления „является дермоид, имеющий вид диска с ровными
или лопастными краями. Значительно чаще встречаются ризоиды — одно-
рядные нитевидные образования из длинных узких клеток, нередко с до-
вольно толстыми оболочками (рис. 19.26). Различают первичные и вторичные
ризоиды. Первичный ризоид отходит от основания базальной клетки и яв-
ляется как бы продолжением главной о.си растения. Вторичные ризоиды
образуются клетками, расположенными над базальной. Они делятся на
внутренние (интрацеллюлярные) и внешние (экстрацеллюлярные). При
образовании внутренних ризоидов нижняя поперечная перегородка одной
из клеток, находящихся в основании более или менее сформированного
растения, начинает выпячиваться в середину предшествующей клетки,
захватывая ее верхнюю поперечную перегородку. Развиваясь дальше, этот
шланговидный вырост пронизывает полость клетки, прижимая к продоль-
ным стенкам хлоропласт. Достигая нижней перегородки, он вызывает и ее
выпячивание в полость следующей клетки. Таким образом, пронизывая
все клетки, лежащие .ниже, включая и базальную, внутренние ризоиды
достигают субстрата (см. рис. 19.26, 4). Внешние ризоиды отходят от любой
клетки в основании растения, У видов рода Pithophora Wittr. встречаются
своеобразные прикрепительные образования — геликоиды, в виде корот-
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Рис. 19 27. Cladophora glome-
rata (L ) Kütz :
a — фрагмент нити с пустыми спо-
рангиями, о •*» выход зооспор

ких, коралловидных, или когте-
образных отростков, не отделя-
ющихся от базальных клеток
поперечными перегородками
(см. рис. 19.26, 3). Они, как
пальцы, охватывают субстрат,
но не врастают в него. В гелико-
иды часто превращаются корот-.
кие, низко расположенные бо-
ковые веточки. Цирроиды —
очень тонкие, спиралевидно или
крючкообразно загнутые клетки
(см. рис. 19.26, 2), встречаются
у видов рода Spongomorpha
Kütz.

Помимо базальных органов
прикрепления у кладофоровых
имеются апикальные органы

прикрепления —разнообразные ризоидальные выросты, образующиеся на
верхних клетках растения.

Кроме обычных вегетативных ветвей и типичных ризоидов у кладо-
форовых имеются еще ризоидальные ветви. Они образуются обычно ближе
к основанию таллома и отличаются более длинными клетками, содержащи-
ми меньше хлорофилла, а также способностью превращаться в другие ор-
ганы — ризоиды, цирроиды и т. п.

У кладофоровых водорослей наблюдается половое и бесполое размно-
жение. Вегетативное размноокение осуществляется с помощью ветвей, от-
деляющихся вследствие механического повреошдения растений или посте-
пенного отмирания их базальных частей, а также путем образования аки-
нет — апикальных или интеркалярных, одиночных, парных или связан-
ных в короткие цепочки. Акинеты эллипсоидные, боченковидиые, груше-
видные либо булавовидные с толстой оболочкой. Собственно бесполое размно-
окение с помощью зооспор известно для всех родов кладофоровых, кроме
Pithophora. Зооспоры грушевидные, двух-, четырехжгутиковые, формируют-
ся в почти неизмененных вегетативных клетках — зооспорангиях. Зооспо-
рангием может стать любая клетка таллома; у видов рода Cladophora в
зооспорангии превращаются обычно клетки боковых ветвей. В стенке
зооспорангия, ближе к апикальному концу или посередине, образу-
ется круглое отверстие, через которое зооспоры выплывают наружу
(рис. 19.27).

Половое размноокение осуществляется двужгутиковыми гаметами,
возникающими в неизмененных материнских клетках — гаметангшх. По-
ловой процесс преимущественно изогамный. Некоторые виды родов Cla-
dophora и Chaetomorpha Kutz. гетероталличны и слияние гамет происходит
только в том случае, если они развились на талломах разного полового
знака. Гетерогамия наблюдается у видов рода Urospora Aresch. и некоторых
видов рода Rhizoclonium Kütz.

В результате слияния гамет образуется зигота, которая прорастает
сразу после образования или после некоторого периода покоя. №ейоз
происходит перед образованием зооспор.

В ц и к л е р а з в и т и я некоторых представителей кладофоро-
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вых происходит изоморфная смена форм развития, иногда размножение
происходит только бесполым путем.

Вопрос о п р о и с х о ж д е н и и Ciadophorales решается по-разно-
му. Согласно одной точке зрения кладофоровые — продукт эволюции
одной из ветвей Ulotrichales, согласно другой — они более сходны с Sipho-
nocladales. Многие альгологи порядок Ciadophorales помещают среди си-
фоновых водорослей. По мнению других исследователей, этот порядок
представляет собой самостоятельную группу, развивающуюся независимо
в пределах отдела Chlorophyta.

Не установлено окончательно и с и с т е м э т и ч е с к о е п о л о ж е -
н и е кладофоровых водорослей. Первоначально они были отнесены к по-
рядку Siphonales [353]. Несколько позднее Ф. Блекман и А. Тенсли [349]
выделили из порядка Siphonales 2 подпорядка — Siphoneae и Siphonocladeae
и отнесли к последнему подпорядку кладофоровые водоросли. Эти взгляды
разделили многие последующие исследователи [46, 48, 84, 359, 416, 417,
459, 563, 579, 598, 700]. Иного мнения о систематическом положении кла-
дофоровых водорослей придерживался Ф. Фрич [4231. По его мнению,
кладофоровые водоросли в систематическом отношении наиболее близки
к улотриксовым. Ciadophorales, как и Ulotrichales, представлены простыми
или разветвленными нитчатыми формами и большинство из них имеет изо-
морфный цикл развития. Несмотря на то что обычно крупные клетки кла-
дофоровых многоядерные, многие организмы «того порядка в начале раз-
вития одноядерные или имеют небольшое количество ядер. Хлоропласт у
кладофоровых, как и у многих улотриксовых, сетчато продырявленный,
размещается в пристенном слое цитоплазмы; у некоторых видов по мере
старения клеток он распадается на отдельные фрагменты. Зооспоры и га-
меты образуются в обычных неизмененных клетках и, как и у улотриксо-
вых, освобождаются через боковое отверстие в клеточной оболочке. В от-
личие от Siphonophyceae, у которых во время прорастания зооспор сначала
возникает пузыревидное образование и только потом из него развивается
нитчатый таллом, у кладофоровых зооспоры и зиготы сразу прорастают нит-
чатым талломом.

По мнению Ф. Фрича [423, 424], водоросли порядка Ciadophorales
имеют свою собственную линию развития среди многоклеточных организ-
мов с полными клеточными перегородками. Взглядов Ф. Фрича придер-
живаются многие исследователи [120, 122, 216, 221, 495, 631, 643, 645,
654 и др.].

Кладофоровые водоросли широко р а с п р о с т р а н е н ы в при-
роде. На земном шаре их можно обнаружить повсюду, за исключением са-
мых северных широт. Они обитают в разнообразных пресных и солонова-
тых водоемах, а также в морях, где в основном встречаются на галечно-
песчаных, каменистых и скалистых грунтах, а также на водных растениях
литорали и сублиторали. В пресных стоячих и проточных, преимущественно
эвтрофных водоемах умеренных широт кладофоровые вегетируют как
правило в теплый период года, Обычно ведут прикрепленный образ жизни,
реже пассивно плавающий, встречаются на листьях и стеблях водных цвет-
ковых растении, древесине, камнях, раковинах моллюсков. Некоторые
кладофоровые (виды родов Pithophora, Basicladia Hoffm. et Tild.) прсдпо-
штают пресные воды тропических областей, где растут на панцирях чере-
пах, раковинах моллюсков и разнообразных растительных субстратах.

г 1 В 5 е В и Д Н Ь Ш У с л о в и я м существования приспособились лишь виды
l«~~ U a d o P h o r e l l a Fritsch, живущие также в тропических районах на из-
вестняках или субстратах, содержащих большое количество извести,
о У" еР е"чых широтах их можно обнаружить в теплицах или оранжереях
с тропическими растениями.

Bvnvm а к т и ч е й к а я р о л ь кяадофоровы.ч в основном негативна,
«удуш в основном прикрепленными организмами, кладофоровые сильно
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обрастают различные гидротехнические сооружения, ухудшая их эксплуа-
тационные показатели. Механическое засорение нитчатыми водорослями
водозаборных и подающих воду устройств не только затрудняет их работу,
но часто приводит всю систему к полной временной непригодности. Отри-
цательно сказывается интенсивное развитие кладофоровых и других нит-
чатых водорослей на эксплуатации арыков, зауров, каналов и других
оросительных систем.

Массовое развитие видов CLadophora губительно влияет на рыбное xoj
зяйство. Так, нити кладофор образуют иногда природные слои толщиной
20—50 см. Они заглушают рост полезной мягкой растительности, а в ковре
этих нитей запутывается и гибнет молодь рыб [64].

Существенна и положительная р о л ь в п р и р о д е кладофоро-
вых. Представители родов Cladophora, Rhizocìonium и других выпол-
няют важные функции в донных биоценозах. Они служат кормом для
многочисленных беспозвоночных животных и ценных промысловых рыб.
Велика их роль в обогащении воды кислородом и очистке ее от различ-
ного рода загрязнений. Экспериментально установлено, что поглоще-
ние водорослями биогенных элементов можно значительно интенсифициро-
вать подбором перспективных видов. Наиболее подходящими из кладофо-
ровых для биологической очистки воды оказались Cladophora fracta (Vahl.)
Kütz. и Rhizocìonium hieroglyphicum (Ag.) Kütz. Эти водоросли хорошо
развиваются в условиях культивирования, характеризуются интенсивным
ростом, высокой фотосинтетической активностью и поглотительной способ-
ностью по отношению к биогенным и органическим веществам, не прирас-
тают к стенкам биопоглотителя, располагаются чаще всего в поверхностных
слоях воды и при необходимости их можно легко изъять из биопоглотите-
ля [36].

Порядок Cladophorales представлен 1 семейством Ciadop horaceae (15
родов). Наиболее часто в пресных солоноватоводных и соленых континен-
тальных водоемах встречаются Chaetomorpha herbipolensis Lagerh,, Ch. ae-
rea (Dillw.) Kütz., Rhizocìonium fontanum Kütz., Rh. hieroglyphicum (Ag.)
Kütz., Cladophora fracta (Vahl.) Kütz., С crispata (Roth) Kütz., C. glome-
rata (L.) Kütz., C. siwaschensis C. Meyer, Arnoldiella conchophila Miller
(рис. 19.28; рис. 19.29).

19.2.7. Порядок 7. Эдогониевые — Oedogoniales-

Порядок Oedogoniales объединяет зеленые нитчатые водоросли, для кото-
рых характерно деление вегетативных клеток с образованием колпачков,
особое строение монад — с венчиком жгутиков на переднем конце —и
прогрессивная редукция межских растений до одной клетки — антеридия.
В мировой флоре известно 655 видов этих водорослей, во флоре Украины —
немногим более 180.

И н д и в и д ы эдогониевых водорослей имеют нитчатый таллом. Нити
простые (Oedogonium Link) или разветвленные (Bulbochaete Ag,, Oedocla-
diura Stachl), преимущественно прикрепленные, заканчиваются тупой или
заостренной клеткой (Oedogonium, Oedocladium) или волоском (Bulbo-
chaete, Oedogonium), могут достигать в длину до 50 см, но обычно не пре-
вышают нескольких миллиметров (рис. 19.30). Прикрепляются к субстрату
базальной клеткой с ризоидальными выростами, дисковидным дермоидом,
полушаровидпой или сферической стопой (Bulbochaete, Oedogonium), либо
посредством разветвленных, слабоокрашенных ризоидных нитей (Oedocla;
dium). Рост апикальный (Oedocladium), базальяый и интеркалярныи
(Bulbochaete) или диффузный (Oedogonium).

К л е т к и преимущественно цилиндрические (Oedogonium, Oedocla-
dium) или обратноконические (Bulbochaete). Оболочки клеток трехслойные;
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Рис. 19.28. Строение нитей Cladophorales:

ни™)? а /А а A v v a l l i l ^ o f t i* % - Ферменты верхушечных частей
чении); 3 -• Cladoohora \ ì i ' \ {e>J Г Фр,агме»ты нитей при разном увели-
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Рис 19 29 Строение талломов и клеток Cladophorales:
/ — Chaetomorpha aerea (Dlllw ) Kiitz (a — общий вид дерновинки,
б — отдельная нить с базальной клеткой), 2 — Uhizoclonium tiiero
glyphlcum (Ag ) Kütz (e — базальная часть нити с рачветплецными
ризоидами, г — заостренная боковая веточка, д, е, о/с — фрагменты
нитей), 3 — Pìthophora kewensls Wlttr (а, и — фрагменты питай с
акинетами при разных увеличениях, к, л, м, и — акипеты разной
формы), 4 — Arnoldlella conchophüa Miller (о — продольный разрез
таллома, п —• фрагмент нити с акипетамн! р *~ верхушечная клетка
с сетчатым хлоропластом и пиреноидами, с — зооспорангии, til —
прорастающие зооспоры)
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Рис. 19.30. Oedogoniales:
; — Oedogonium capillare (L.) K«tz. (о — оогонин, б — антеридии)! 2 — Ви^о-
chaete rectangularls Wlttr. (a — оогонни, в — наннандрнй с антеридием, г — анд-
роспорангиальные клетки); 3 — Oedocladlum curollntanum Beaney et нон mann
(а — оогонин, г — андроспорангналыше клетки, 3 — ианнапдрни — аитерпднп)

внутренний слой — целлюлозный, средний— пектиновый, наружный (ку-
тикулярный) — предположительно хитиновый. Однако исследования
Б. К. Паркера [674] наличия хитина не подтвердили. Целлюлозный слой
согласно данным электронной микроскопии состоит из нескольких слоев
микротрубочек, ориентированных вдоль оси нитей [574]. Наружная по-
верхность клеточной стенки гладкая (Oedocladium) или иногда со спи-
ральной пунктацией (Oedogonium, Bulbochaete), природа которой не ясна.
Нередко наружные оболочки клеток инкрустированы солями кальция или
оксидами железа, что затрудняет микроскопирование эдогониевых во-
дорослей.

Для представителей порядка Oedogoniales характерно наличие код-
панков, образующихся при вегетативном делении клеток — т. н. линей-
кол почковании [305]. В начале деления в верхней части клетки, ближе к
ее вершине, на внутренней стороне оболочки образуется складка, которая
утолщается и постепенно превращается в кольцо (рис. 19.31). В это время
ядро переходит из периферической части клетки в центральную и делится
митотически. По окончании кариокинеза и расхождения ядер стенка ма-
теринской клетки в районе кольца разрывается, кольцо раскрывается и
разрастается, обеспечивая интенсивный рост дочерней клетки. Остатки
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Рис. 19.31. Деление клеток у Oedogonium borisianum Wittr.

Рис. 19.32. Схема строения вегетативной клетки Oedogonium:
а — хлоропласт; б — ядро; в — пиреноиды; г — зернышко крахмала

оболочки материнской клетки остаются на дочерней в виде колпачка. Число
колпачков соответствует количеству делений данной клетки. Деление ве-
гед7[ИпНЫХ к л е т о к эдогониевых водорослей впервые описал Н Прингсхейм
loy/J. UH же выяснил роль кольца в нем. Дальнейшее изучение деления
клеток^ эдогониевых в основном сводилось к изучению строения кольца
и путей его возникновения. Большинство исследователей [342, 485 и др.]
считали, что кольцо представляет собой впячивание внутреннего слоя
ооолочки материнской клетки. В настоящее время электронно-микроскопи-
ческими исследованиями показано, что кольцо является протоплазматиче-
ским новообразованием, возникающим вследствие деятельности аппара-
™ °rüoniKH> и н а Ранних стадиях развития состоит из системы диктио-
сом 148UJ.

Ядро обычно крупное, сферическое или несколько продолговатое, в
интерфазе четко очерчено и ограничено я;ерной оболочкой, содержит
нуклеоплазму, хроматин, одно или несколько ядрышек. Митоз у эдогоние-
пп Д о д , о р о с л е й изучен слабо, однако немногочисленные наблюдения в
роде Uedogonium свидетельствуют о том, что он сходен с таковым у высших
тиСТеНИ<?' В х Р° м о с °мах Oedogoniales обнаружены центромеры, занимаю-
щие суотерминальное или медиальное положение. Количество хромосом ко-
леолется от 13 до 38, известны полиплоиды Хлоропласт один, пристенный,
крупный, сетчато продырявленный, иногда до лентовидного, рассеченного
112™т п о л о с ы Ф и с - 1 9 - 3 2 ) - Ультраструктурное строение хлоропласта
эдогониевых такое же, как и у большинства зеленых водорослей. ПиреноШ
9 п Т ? е Н Ы в„стРОме хлоропласта. Их количество непостоянно - от 1 До
ш™, № ' П Р И наблюдении в электронный микроскоп виден зернистый
метрике пиреноида, окруженный двойной цитоплазматической мембраной,
\Ш?КЛ: п иРе н°ВДа цередко пронизан цитоплазматическими канальцами
l*öö]. Фотосинтезирующие пигменты у эдогониевых такие же, как и у осталь-
ных зеленых водорослей: хлорофиллы анЬ, каротины, лклеин и ксантофил-
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лы (виолоксантин и зеаксантин). Основной продукт ассимиля-
ции—крахмал, накапливающийся вокруг пиреноидов в особых крахмаль-
ных влагалищах.

У эдогониевых водорослей наблюдается половое и бесполое р а з м н о -
ж е н и е . Вегетативное размножение происходит с помощью специальных
клеток — акинет, или фрагментацией таллома. Фрагментация нитей в
роде Oedogonium встречается часто, в родах Bulbochaete и Oedocladium —
значительно реже. Сведения о прорастании фрагментов в полноценные тал-
ломы отсутствуют Акшеты — тонкостенные красноватые или оранжевые
клетки, образующиеся из любой клетки таллома, расположенные по одной
(Oedogonium) или по несколько (3—4) подряд (Oedocladium). У видов рода
Oedociadium кроме того в под-
земной части таллома образу-
ются геммы, отличающиеся от
акинет только местом возникно-
вения, а также короткие боко-
вые веточки, состоящие из не-
скольких оранжевых клеток.

Бесполое размножение осу-
ществляется зооспорами, раз-
вивающимися по одной в любой
клетке таллома, за исключением
базальной. Зооспоры овалоид-
кые, на переднем конце несут
венчик жгутиков (100—120 жгу-
тиков у Oedogonium и 20—30
у Bulbochaete). Жгутики рас-
положены парами, каждый из
них окружен цитоплазматиче-
ской мембраной, являющейся
продолжением'мембраны прото- р И С - 19.33. Строение жгутикового am
пласта, поверхность их глад- парата у Oedogonium cardiacum (Hass.)
кая, по строению они подобны Wittr.
жгутикам других подвижных
клеток растений (структура
«9 -)- 2»), Основания каждой пары жгутиков соединяются с базальными
Телами, связанными между собой фиброзным кольцом, состоящим из микро-
фибриллярных войокон (рис. 19.33). Между каждой парой трубочек от
фиброзного кольца отходят по два радиально расположенных жгутиковых
корешка, один из которых микрофибриллярный, направлен наружу от
кольца, второй, внутренний, состоящий из 3 микротрубочек, направлен к
ядру клетки, но не соединяется с ним. Столь сложно устроенный жгутико-
вый аппарат, по-видимому, уникален для зеленых водорослей. Зооспоры
эдогониевых водорослей, кроме того, обязательно содержат ядро,, хлоро-
пласт, цитоплазму, сократительную вакуоль, стигму и другие клеточные
компоненты. После выхода из зооспорангия зооспоры свободно плавают
втечение некоторого времени (до 2 ч), затем передним концом прикрепляют-
ся к субстрату и прорастают в новое растение, причем у видов Oedogonium
и Bulbochaete тело зооспоры непосредственно превращается в базальную
клетку, а ее бесцветный конец — в ризоидалышй вырост.

По/овое размножение у эдогониевых водорослей всегда оогамное, при-
чем образование женских и мужских половых клеток может происходить
на одном и том же растении (однодомные виды) или на различных расте-
ниях (двудомные виды). По строению мужских растений двудомные виды
можно разделить на две группы: 1) с мужскими талломами, аналогичными
по строению женским; 2) с карликовыми мужскими одноклеточными и много-
клеточными растениями — наннандриями" Наннандрии, как одноклеточные,
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так и многоклеточные развиваются из андрозооспор. АнЗрозооспоры
морфологически подобны остальным монадам эдогониевых. У одних видов
они образуются на тех же талломах, что и оогонии (гинанйроспоровые виды),
у других — на особых андроспорангиальных растениях (идиоандроспор'о-
вые виды). У видов с одноклеточными наннандриями андрозооспоры,
прикрепившись, или непосредственно превращаются в антеридии, или
предварительно делятся без образования кольца. У видов с многоклеточны-
ми наннандриями андрозооспора, прикрепившись, превращается в базаль-
ную клетку, от которой путем нормального для Oedogoniales деления с
образованием кольца отшнуровывается несколько вегетативных, а затем и
антеридиальных клеток. Антеридиальные клетки как у однодомных/ так
и у двудомных видов по форме отличны от вегетативных (см. рис. 19.30).
Они значительно короче вегетативных клеток, встречаются одиночно или
группами. В каждом из антеридиев образуется по две, реже по одной муж-
ской гамете — сперматозоиду. Сперматозоиды эдогониевых водорослей
очень похожи на зооспоры, но имеют меньшие размеры и меньшее количест-
во жгутиков. Оогонии обычно крупнее вегетативных клеток, в каждом из
них развивается по одной ооспоре. Оогонии могут располагаться одиночно
или группами, их оболочка иногда имеет крыловидные выросты (Oedogoni-
um). Оогонии открываются овальным отверстием, щелью или крышечкой.
Способ раскрытия оогония является важным таксономическим признаком
для видов рода Oedogonium.

Оплодотворение у ?догониевых водорослей — сложный многоступенча-
тый процесс. Например, у Oedogonium borisianum Wittr., андрозооспоры
хемотаксически привлекаются к инициальной клетке оогония, развитие
которого начинается только после завершения развития наннандрия; уже
сформировавшийся оогонии выделяет массивные слизистые оболочки, пе-
рекрывающие и наннандриевые растения, т. е. оплодотворяющий сперма-
тозоид движется в желатиновом пузыре. Оплодотворенная яйцеклетка пре*
вращается в зиготу (ооспору), которая обычно окружена толстой трех-
слойной оболочкой. Наружная и средняя оболочки зиготы могут быть глад-
кими или скульптурированными (шиповатыми, бородавчатыми, выемчаты-
ми, ребристыми и т. д.). Строение оболочки — важный таксономический
признак на видовом уровне в каждом из родов Oedogoniales. После периода
покоя ооспора делится мейотически и прорастает, образуя четыре меиозо-
споры, которые, проплавав некоторое время, прикрепляются к субстрату
и прорастают в новые нити. Следовательно, ц и к л р а з в и т и я эдо-
гониевых водорослей гаплофазный, диплоидна лишь зигота, которая меио
тически делится только при образовании зооспор, т. е. у эдогониевых ви
дорослей наблюдается спорическая редукция. „ п я р т с я

Серьезной трудностью в изучении эдогониевых водорослей я в л * ~
то, что их с и с т е м а т и к а на видовом уровне основывается на "P"d™
ках, связанных со структурами, возникающими при половом воспроиi
дении — строении мужских растений, антеридиев, оогониев и OOWJ_Н-
В то же время период полового воспроизведения у некоторых видов а
водорослей может быть очень недолгим г. м и е

Сомнений в принадлежности эдогониевых к зеленым водорослям
возникает. В пользу этого безусловно свидетельствует набор Ф о т о с и ' и е

з рующих пигментов, характер продуктов ассимиляции и тонкое (щдл
хлоропластов. Чаще всего эдогониевые водоросли рассматривают кап

1 Для возможно более полного выявления видового состава э д °£°"
вых водорослей необходимы продолжительные стационарные и с с л е д ° "д И Р 0 .
Кратковременные экспедиционные выезды рациональнее всего „„« 0 B со
вать на период, когда можно встретить наибольшее количество iвИЛ"
сформированными оогониями и антеридиями (на Украине — июнь, »«

470



мостоятельный порядок класса Chlorophyceae. Однако среди альгологов,
изучающих эдогониевые водоросли, все большее распространение приобре-
тает мнение о необходимости выделения их в самостоятельный класс Oedo-
goniophyceae отдела Chlorophyta, принимая во внимание своеобразие ве-
гетативного деления и строения жгутикового аппарата монад [446, 679],

Эдогониевые водоросли в целом широко р а с п р о с т р а н е н ы в
природе. Виды родов Oedogonium и Bulbochaete — типично водные орга-
низмы. Они встречаются во всех частях света за исключением Антарктиды.
Представители рода Oedocladium, исключая один вид (Oedocladium hazenii
Lewis ex Tiffany — водный организм), наземные водоросли. Они обнаруже-
ны в Юго-Восточной Азии, южных штатах США и в Австралии, единст-
венная находка известна также в Европе. Виды родов Oedogonium и Bulbo-
chaete распространены в разнообразнейших континентальных водоемах,
от олиготрофных болот до лиманов, от гляциальных озер до термальных
источников. Обычно они обрастают различные погруженные в воду пред-
меты, выступая как эпилиты, эпиксилы и эпифиты, причем среди них явно
преобладают эпифиты.

В некоторых случаях виды рода Oedogonium могут развиваться мас-
сово, и их нити, оторвавшись от субстрата, в этом случае обычно образуют
мощные ватообразные скопления, засоряющие водоемы. Массовое развитие
этих водорослей чаще происходит в пойменных водоемах, прудах и в эвтроф-
ных озерах. Массовое развитие видов рода Bulbochaete наблюдается зна-
чительно реже. На Украине наибольшее видовое богатство эдогониевых
водорослей (видов родов Oedogonium и Bulbochaete) выявлено в эвтрофных
болотах и мелких, периодически пересыхающих водоемах, наименьшее —
в реках и олиготрофных болотах.

П р а к т и ч е с к о е з н а ч е н и е эдогониевых водорослей обу-
словлено той ролью, которую они играют в континентальных водоемах. Эти
водоросли представляют и значительный теоретический интерес в связи с
их значительной геологической древностью (наиболее древние находки
относятся к среднедевонским отложениям) и своеобразным положением
среди зеленых водорослей.

Порядок Oedogoniales включает 1 семейство Oedogoniaceae De Bary,
содержащее 3 рода: Oedogonium Link (530 видов), Bulbochaete Ag. (HO ви-
дов), Oedocladium Stachl (15 видов), отличающихся морфологией таллома
(см. рис. 19.30). Наиболее распространенными в водоемах Украинской ССР
являются Oedogonium capillare (L.) Kütz., Oe. capilliforme Kütz., Oe.
pnngsneimii Cramer, Bulbochaete rectangularis Wittr. (см. рис. 19.30).

19.3. Класс 2. Сифоновые водоросли —
Siphonophyceae (Siphonineae)

К классу Siphonophyceae относятся те зеленые водоросли, которые, в от-
личие от других представителей отдела Chlorophyta, обладают неклеточ-
ным сифональным типом структуры вегетативного тела. У одних из этих
организмов таллом несмотря на крупные размеры, сложное строение, при-
чудливую форму представляет собой одну гигантскую клетку со множест-
вом ядер (ценоцитный таллом), у других — он разделен своеобразными
1ШЛНЫМИ или неполными перегородками на многоядерные участки сходного
строения — сегменты.

n e r . P S ^ 0 H O B b i e Т о д а а и з наиболее древних групп морских водорослей,
ПОРПОТЛ с в о и Р а с щ з е т в отдаленные геологические эпохи. Современные
DH 4TUV Я В Л Я ! ? Т ( ? Я остатками древней, когда-то мощно развитой фло-
500 ш Г п п п В О А о р о с л е й ' В и а с т о я щ е е время пх насчитывается около 400—
оии видов, относящихся к 60 родам.
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И н д и в и д ы " современных представителей морских сифоновых во-
дорослей — обычно макроскопические, некоторые до 0,5 м и более, отли-
чаются не только большим разнообразием внешнего облика, но и очень
сложным расчленением тела на стебле-, листо- и корневищеподобные части.
Пресноводные сифоновые водоросли обычно различимы простым глазом,
реже микроскопические, имеют вид слабоветвящихся нитей, иногда оди-
ночных шаровидных клеток, способных давать длинные, трубчатые, лишен-
ные перегородок выросты.

К л е т к и имеют целлюлозо- или каллозопектиновые оболочки, не-
редко пропитанные карбонатом кальция. Центральную часть протопласта
занимает одна сплошная центральная вакуоль, наполненная клеточным
соком. Цитоплазма располагается сравнительно тонким пристеночным
слоем под оболочкой. Многочисленные ядра сосредоточены преимуществен-
но в слоях цитоплазмы, граничащих с центральной вакуолью. Многочис-
ленные хлоропласты располагаются в слоях цитоплазмы, граничащих с
оболочкой. Они веретеновидные, эллипсоидные или дисковидные. Если
хлоропласт один, он имеет сетчатое строение. В хлоропластах сифоновых,
кроме обычных для зеленых водорослей пигментов, хлорофилла, каротина,
ксантофиллов, содержатся два специфических из группы каротиноидов —
сифонеин и сифоноксантин. Пиреноиды имеются или отсутствуют. Наряду
с обычными окрашенными хлоропластами у некоторых сифоновых водорос-
лей имеются еще бесцветные лейкопласты, принимающие участие в образо-
вании крахмала; последние при определенных условиях могут превра-
щаться в хлоропласты.

Продукты ассимиляции —крахмал, реже масло, у некоторых
представителей химический состав продуктов ассимиляции еще не выяс-
нен. Сегментация таллома является результатом сегрегативного деления,
При котором образование перегородок происходит независимо от ядерных
делений.

У сифоновых водорослей наблюдается бесполое и половое р а з м н о -
ж е н и е . Вегетативное размножение происходит путем фрагментации
таллома, с помощью выводковых почек — пропагул, возникающих на вер-
хушках ветвей, изредка акинетами. Собственно бесполое размножение осу-
ществляется зооспорами с двумя и более жгутиками (у некоторых сифоновых
зооспоры имеют венец жгутиков на переднем бесцветном конце клетки),
изредка апланоспорами; у некоторых видов бесполое размножение отсутст-
вует.

Половое размнооюение представлено изо-, гетеро- и оогамией. Двужгу-
тиковые гаметы образуются в необособленных частях таллома (такое размно-
жение называют голокарпией) или в специализированных гаметангиях,
отделенных от основного тела водоросли перегородкой. Гаметы выходят
из клеток или гаметангиев через одно или несколько отверстий в оболочке.
Зигота не имеет стадии покоя. Прорастание начинается с образования си-
фональной стелющейся одноядерной протонемы или неклеточного пузыря.

В ц и к л е р а з в и т и я происходит изоморфная и гетероморфная
смена форм развития (мейоз спорический и гаметический). У некоторых
сифоновых половое размножение отсутствует.

Сифоновые р а с п р о с т р а н е н ы преимущественно в морях тро-
пической зоны, в значительно меньшей мере представлены в морях умерен-
ных широт и только некоторые представители проникли и расселились
в пресных водах. , ,

Класс Siphonophyceae включает 3 порядка: Bryopsidales, Dasyclaaaies.
biphonocladales. Каждый из них представляет самостоятельную, хороши
очерченную эволюционную линию [46, 48].
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19.3.1. Порядок 1. Бриопсидовые (сифоновые) —
Bryopsidales (Siphonales)
(Eusiphonales, Caulerpales, Codiales, Derbesiales)

Порядок Bryopsidales объединяет нитчатые и н д и в и д ы сифональной
структуры, простые, беспорядочно либо перисто-разветвленные или тесно
переплетенные, образующие определенную морфологическую форму (по-
душковидную, цилиндрическую и т. п.) псевдопаренхиматозной структуры;
у некоторых форм таллом пузыревидный, мягкий или кальцинированный,
прямостоячий или ползучий и тогда с развитой корневищеподобной частью,
образованной неклеточными ризоидами. Таллом лишен перегородок; только
в основании вегетативных ветвей и гаметангиев могут возникать особые
перегородки с порой посредине, частично отделяющие их от таллома. Если
на месте поры образуется слизистая пробка,'отделение становится полным.

Вегетативное размножение осуществляется фрагментацией и пропа-
гулами, собственно бесполое размножение — зооспорами с венцом жгути-
ков на переднем конце, или оно отсутствует. Половое размножение происхо-
дит с помощью двужгутиковых гамет, образующихся в любой части таллома
или в специальных гаметангиях, отделенных от таллома перегородками.
Гаметы освобождаются через одно или несколько отверстий в стенке тал-
лома или гаметангия или через отверстие на верхушке специальных вы-
ростов — папилл. Половой процесс — анизогамия. Смена форм развития
у большинства представителей отсутствует.

Ц и^к л р а з в и т и я моногенетический, диплофазный; мейоз гаме-
тический. У некоторых видов наблюдается гетероморфная смена форм
развития и тогда цикл развития дигенетический, диплофазный; мейоз
спорический.

В состав порядка входит 5 семейств. Из них Bryopsidaceae, Caulerpaceae
и Codiaceae, распространены преимущественно в тропических и субтропи-
ческих морях, а представители семейств Protosiphonaceae и Dichotomosipho-
пасеае обитают в пресных водах умеренных широт.

Семейство Bryopsidaceae (Derbesiaceae, Derbesiales, Halicystidaceae)
охватывает 3 рода, тесно связанные между собой: Derbesia Sol., Halicystis
Aresch., Bryopsis Lamour. (рис. 19.34), особенности развития которых изло-
жены в разделе 3.2.2.

Семейство Caulerpaceae длительное время считалось состоящим из
1 рода Caulerpa Lamour. (рис. 19.35). В настоящее время к нему относят
еще несколько родов, в том числе Udotea Lamour. и Halimeda Lamour.,
обладающие аналогичным строением и размножением.

Семейство Codiaceae (Codieae) включает 1 род Codium Stack. В умерен-
ных широтах встречаются единичные виды, например Codium rifferi Setch.
et Gardn. (см. рис. 19.36).

Семейство Protosiphonaceafc представлено 1 родом Protosiphon Klebs
и единственным видом — Р. botryoides (Kütz.) Klebs (рис. 19.37, / - 5 ) ,
который обитает на сырой почве вблизи водоемов и часто образует разраста-
ния, видимые невооруженным глазом.

Семейство Dìchotomosiphonaceae представлено 1 родом Dichotomosiphon
ernst, в котором известен единственный вид — D. tuberosus (A. Вг.)
ernst (см. рис. 19.37, 9), встречающийся в разнообразных пресных водо-
емах и на влажной почве.

19.3.2. Порядок._2. Дазикладовые — Dasycladaìes

Ö D ° Ä n n £ a s y C i a « a l e s о б ъ е А и ' 1 я е т и н д и в и д о в , слоевище которых
A ™ S «хЬи одну гигантскую раднально-симметричпую клетку слож-

в а л ь н Ж » Г«Н> „ Т а л л о м одноядерный, состоит из неразретвленной цент-
ральной оси, покрытой мутовками коротких ветвей, и системы разветвлен-
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Рис. 19.34. Siphonophyceae:

i'nJ' ~ D e r b e s ' a neglecta Berth. (/ — общий вид таллома, 2 — зооспора с вен-
цом жгутиков); 3-6 - Halicystls ovalis (Lyngb.) Aresoh. (3 - зрелый пузырь
в момент выхода гамет через пору в оболочке, 4 — молодые вертикальные нити,
л ™ а

П р ? т о н е м г * ^-5-Brybpsis pfumosa (Huds.) Ag. (S - схема ветвления тал_
™м°- / — верхушка ветви, 8 — ризоидные выросты в основании веточки, *
зрелый женский гаметангий)
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Рис 19.35. Siphonophyceae (род Caulerpa Lamour.):
Л 2 — разные виды рода; 3 — продольный разрез таллома

ных ризоидов В вегетативном состоянии ядро располагается в ризоидах.
Перед гаметообразованием первичное ядро многократно делится и дочер-
ние ядра мигрируют в развивающиеся гаметангии Хлоропласты много-
численные, дисковидные или эллипсоидные с пиреноидом или без него.

Дазикладовые — типичные обитатели тропических и субтропических
морей, для них характерно более или менее полное обызвествление стенок
талломов.

Наименее специализированной структурой обладают представители
рода Dasycladus Ag, Центральная ось у этих водорослей имеет вид узкого
пузыря, густо покрытого на всем протяжении (кроме самого основания)
мутовками из 10—15 ветвей. Каждая ветвь, в свою очередь, разветвляется
дважды или трижды, конечные боковые веточки не срастаются, остаются
свободными,
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Рис. 19.36. Siphonophyceae (род Codium Stackh.):
' — Фрагмент шнуровидного прямостоячего таллома; 2 — распростертый по-
Душковидный таллом; 3. 4 - схематическое изображение внутреннего строения
шнуровидного таллома (3 — продольный разрез, 4 — поперечный • разрез), «
7- утрикулы (5 - утрикул с гаметангием, 6 - утрикул .с гаматангием, волос
ками с волосковыми зубцами, 7 —группа утрикулов.с ризоизальными Bbipui.



Рис. 19.37. Siphonophyceaer
1—8 — Protosiphon botrioides (Kutz.) Klebs (/, 2 - молодые клет-
ки, образующие трубчатые выросты, 3 — взрослая клетка, *
клетка с трубчатым выростом в стадии почкования, 5 — клетки^
растущие в культуре тесной группой, 6 — Гамета, 7 — зигота, а
образование гипноспор); 9 — Dichotomoslphon tuberosus VA. or->
Ernst (a — антеридий, б — оогоний)
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Рис. 19.38. Siphonophyceae (род Acetabularia Lamor.):
1—8 — ранние стадии развития; 9 — взрослое растение, зонтик образован срос-
шимися гаметангиями; 10 — выход гамет из зрелой цисты

Наиболее известный род — Acetabularia Lamor. (рис. 19.38). В сте-
рильном состоянии представители его состоят из одноклеточного стволика
До 10 см длиной, прикрепленного к субстрату нижним концом с помощью
ризоидов. На вершине этой оси постепенно образуется первая мутовка
боковых сегментов. К концу первого года'вегетации вертикальная часть
слоевища отмирает, остается лишь многолетняя ризоидная система, на
второй год из ризоидов снова вырастает одна или несколько стерильных
осей с мутовками боковых ветвей. Этот процесс может повторяться несколь*

478



ко сезонов, пока не наступит время плодоношения. Тогда образуются спе-
цифические фертильные (плодоносные) побеги из крупных одноклеточных
мешковидных ветвей — саметангиев, срастающихся своими боками в зон-
тик. В гаметангиях образуются толстостенные многоядерные цисты со спе-
циальной крышечкой. Зрелые цисты содержат множество изогамет. При
разрушении стенок гаметангия цисты выходят во внешнюю среду и из них
высвобождаются гаметы. Зигота прорастает без периода покоя.

В' состав порядка входит 1 семейство Dasycladaceae (10 родов).

19.3.3'. Порядок 3. Сиф'онокладовые — Siphonocladales
(Siphonocladeae)

Порядок Siphonocladales объединяет макроскопические и н д и в и д ы ,
нитчатые, простые или разветвленные, прикрепленные или свободные,
некальцинированные. Слоевище состоит из многоядерных сегментов, об-
разующихся в результате сегрегативного деления, при котором формиро-
вание перегородки происходит независимо от деления ядер. Сегменты могут
быть разного размера и формы, беспорядочно или правильно расположен-
ными. У наиболее примитивных форм таллом имеет вид пузыря. Органами
прикрепления таллома к субстрату служат неклеточные или сегменти-
рованные ризоиды. Хлоропласт сетчатый, состоит из множества много-
угольных или дисковидных участков, соединенных тонкими тяжами.
Из двух своеобразных пигментов, характерных для водорослей класса
Siphonophyceae, у сифонокладовых присутствует один — сифоноксантин.
Вегетативное размноокение осуществляется фрагментацией, реже акте-
томи. Собственно бесполое и половое размножение изучено недостаточно.

С и с т е м а т и ч е с к о е п о л о ж е н и е сифонокладовых водо-
рослей вызывает много споров. Нередко происхождение порядка связы-
вают с Ulotrichales. Однако строение хлоропласта, структура и химизм
клеточных оболочек, способ клеточного деления, наличие на ранних стадиях
развития сифонального типа строения, заставляют многих исследователей
отказаться от этой точки зрения. По мнению К- Л. Виноградовой [46],
сифонокладовые, вероятнее всего, отделились от какого-то общего с си-
фоновыми водорослями предка, уже обладавшего сифональной многоядер-
ной структурой,

Сифонокладовые — морские водоросли. Наиболее примитивные пред-
ставители приурочены к тропикам, более высокоорганизованные посте-
пенно выходят в моря умеренных широт.

Порядок включает 4 семейства, различающихся строением таллома:
Valoniaceae (2 рода), Siphonocladaceae (2 рода), Bodleaceae (2 рода), Anady-
omenaceae (2 рода), обитающих главным образом в тропических водах
(рис. 19.39; 19.40; см. рис. 1.41).

19.4. Класс 3. Конъюгаты — Conjugatophyceae
( Zy gnem atophy ceae)

Конъюгаты, или сцеплянки, являются одной из самых больших групп отде-
ла Uilorophyta, представленной в основном пресноводными организмами.
БОЛЬШИНСТВО конъюгат—одноклеточные, симметрично построенные и н д и -
в и д ы (Mesotaenìales, Desmldiales) ярко-зеленого, изумрудного, реже темно-
зеленого цвета. Некоторые виды конъюгат особенно круглые формы, имеют

Диаметре 10 мкм и даже меньше, в то время как палочковидные формы
могут достигать в длину 1 мм и более и видны невооруженным глазом.,
ширина вегетативных клеток гонатозиговых клеток колеблется от 4,5 до
« мкм, их длина в 10—20 (реже в 35—40) раз превышает ширину. Ширина
«даток зигнемовых колеблется от 3 до 150 (2001 мкм, а длина их может быть
а * раза меньше ширины или более чем в 20 раз больше.
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Рис. 19.39. Талломы Siphonophyceae:
/-Vaiolila ventricosa; 2 - Valonla utricularls Roth (Ag.jj 3, ^ - . ^ H j i
eria favulosa (3 — вид сверху, 4 — продольный разрез); £—в-?'Р"°лома с
Schmitz (5, «-внешний вид -таллома, 6, 7 - продольный разрез таллома
сегментами, (а),, образовавшимися в результате сегрегативного деления;
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Рис 19 40 Талломы Siphonophyceae:
/, 2 - Cladophoropsis fasciculatus (KJellm.) Borg. (1 -, B e P, X H S I "o,ravIa
таллома, 2 — нить с ризоидами в основании таллома), з lliìrn.
sp., соединение веточек, 4— Bodlea sp., вершина веточки, о — miti и
aictyon s p , часть таллома
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Самая яркая отличительная черта конъюгат, позволяющая объединить
их в особый класс — полное отсутствие подвижных стадий размножения,
т. е. зооспор и подвижных гамет, и наличие своеобразного полового про-
цесса, получившего специальное название — конъюгация.

Форма к л е т о к конъюгат очень разнообразна. У многих видов
клетки перешнурованы посередине и состоят из двух одинаковых полукле-
ток (Desmidiales). Многие формы конъюгат образуют типичные нити, не-
которые рыхлые колонии (Zygnematales, Desmidiales, Gonatozygales).

Строение клеточной оболочки у конъюгат очень разнообразно. Она
может быть цельной или сегментированной, состоящей из двух или более
частей, однослойной и двуслойной. Внешний слой оболочки может быть ли-
шен порового аппарата, а может иметь ясно выступающие поры, быть глад-
кой или иметь богатую орнаментацию, не встречающуюся у других предста-
вителей отдела Chlorophyta. Этот признак у представителей разных таксо-
нов конъюгат сильно варьирует.

Конъюгаты — одноядерные организмы. Иногда при нарушении про-
цессов деления клетки образуются уродливые формы, которые обладают
двумя и большим количеством ядер. Ядро у большинства представителей
занимает центральное положение и тесно связано с хлоропластом, но когда
хлоропласт занимает всю клетку (Mesotaeniales, Gonatozygales), оно зани-
мает боковое положение. У многих видов ядро располагается между двумя
частями хлоропласта (Mesotaeniales) или посередине между хлоропластами
двух полуклеток у неперешнурованных видов или в перешейке у перешну-
рованных видов (Desmidiales) и обычно хорошо заметно.

Размеры ядер очень разнообразны и обычно зависят от размеров кле-
ток. Очень крупное, гомогенное, с ясно заметным ядрышком посередине,
ядро у видов рода Spirogyra (Zygnematales). Оно также расположено в
центральной части клетки, окружено слоем цитоплазмы и подвешено на
плазматических тяжах, соединяющихся .с пристенным слоем цитоплазмы.

Ядра содержат одно более или менее крупное, шаровидное или непра-
вильных очертаний ядрышко (все конъюгаты) или несколько ядрышек ша-
ровидной формы (Desmidiales). Число ядрышек и их величина зависят от
размеров клетки. Ядро бывает шаровидно-эллипсоидным, квадратным, пря-
моугольным или линзовидным (Spirogyra) и ориентировано поперек про-
дольной оси клетки. Разнообразие форм ядра сочетается с некоторыми
морфологическими и физиологическими признаками, в первую очередь,
с шириной клегки.

Вакуолярная система конъюгат (особенно Desmidiales) была предме-
том многих исследований, но окончательно ее значение и роль еще не выяс-
нены. У небольшого числа одноклеточных видов (Mesotaeniales, Desmidia-
les) на самых концах клеток образуются вакуоли с кристалликами гипса,
которые совершают броуновское движение. Некоторые вакуоли содержат
слизистые тельца пектиновой природы (Desmidiales). Изредка вакуоли раз-
мещены в цитоплазме или в углублениях между ребрами хлоропласта
(Closterium), или в области перешейка между хлоропластами обеих ПОЛУ"
клеток у перешнурованных видов (Desmidiales). При нормальных условиях
число и расположение вакуолей у одного и того же вида непостоянно.
В большинстве случаев (Desmidiales, Zygnematales) в каждой полуклетке
имеется одна крупная (основная) вакуоль и несколько более мелких, га
меры вакуолей могут увеличиваться за счет слияния их с другими, при н -
которых ненормальных условиях жизни в протоплазме десмидиевых могу
образовываться многочисленные вакуоли, иногда очень крупные.

Конъюгаты характеризуются чрезвычайно разнообразно п о с т Р о е " "
ми, иногда очень сложными, осевыми или центральными, реже nPHCJ_
ными хлоропластами, более детальная характеристика которых дана v
описании отдельных порядков. пгтав-

Пиреноиды присутствуют в хлоропластах всегда. Исключение eoi.
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ляет только монотипный род Mougeotiopsis Palla из зигнемовых, у кото-
рого постоянно отсутствуют пиреноиды, а также некоторые виды рода
Spirotaenia Bréb. из мезотениевых. Один, два или более пиреноидов обычно
располагаются в центральной части хлоропласта, и только у видов рода
Spirotaenia с лентовидно-пристенными хлоропластами они беспорядочно
разбросаны по всему хлоропласту.

Основным продуктом ассимиляции конъюгат является крахмал, ко-
торый содержится в хлоропластах в виде свободных крахмальных зерен.
Крахмальные зерна равномерно покрывают поверхность пиреноида или же
располагаются на некотором расстоянии друг от друга. Иногда зерна
крахмала возникают в строме хлоропласта. Если крахмала очень мало, то
хлоропласт имеет тонкую и плотную структуру и кажется гладким. Иногда
крахмала в хлоропласте бывает очень много, и в таких случаях хлоропласт
становится массивнее, приобретает более грубую структуру и гранулиро-
ванный внешний вид. При определенных условиях крахмальные зерна вы-
брасываются из пиреноидов в больших количествах и распространяются по
хлоропласту. Тогда хлоропласт в результате разбухания крахмальных
зерен увеличивается в несколько раз, его структура нарушается и он те-
ряет типичную форму. Кроме крахмала в клетках конъюгат (Zygnematales)
встречаются также капли масла, дубильные вещества и кристаллы щавеле-
вокислого кальция.

Р а з м н о ж е н и е конъюгат осуществляется бесполым и половым
путем. Вегетативное размножение происходит путем простого деления
клетки надвое. У представителей разных таксонов конъюгат процесс деле-
ния имеет определенные особенности. Известны покоящиеся вегетативные
клетки, также служащие для размножения. Это апланоспоры, партено-
споры, акинеты.

Апланоспоры образуются из вегетативных клеток путем сокращения их
содержимого и развития вторичной оболочки, которая может быть сходной
с оболочкой зигоспор. Возникновение партеноспор связано с аномалиями
в конъюгации. Они образуются из неслившихся гамет, но имеют форму и
строение зигоспор. При образовании акинет в вегетативных клетках про-
исходит накопление крахмала и масла, а оболочка их, обычно снабженная
линией разрыва, значительно утолщается. Считается, что образование
апланоспор и акинет — это способ перенесения неблагоприятных
условий. v

Половое размнооюение у конъюгат совершается безжгутиковыми апла-
ногаметами в результате очень своеобразного полового процесса — конъ-
югации. Во время конъюгации происходит слияние протопластов двух кле-
ток, которые выполняют здесь функцию гамет. В результате слияния,
происходящего через специально образующийся канал, получается одно-
клеточная, покрытая толстой оболочкой зигоспора. Внешне две сливающие-
п н * * Н Ъ Ю Г И р у ю щ и е ) к л е т к и совершенно неразличимы; физиологическая
Дифференциация на мужскую и женскую клетки хотя и определена, но
узнать ее можно лишь косвенно и спустя некоторое время по положению
зигоспоры, В том случае, когда скорость передвижения (перетекания) сжав-
шихся протопластов-гамет одинакова, зигота образуется в конъюгационном
гамрЛе> и н о г д , а Разрастаясь вплоть до стенок конъюгирующих клеток —

метангиев. В этом случае разделение клеток на мужскую и женскую услов-
ии а сам процесс слияния равноценных по морфологии и скорости протека-
ш т * е Т н а з ы в а е т с я изогамией. Эта форма полового процесса характерна
нии ° о л ь ш и н с т в а конъюгат. У более развитых в эволюционном отноше-
гидам? М О В Ы Х и д е с м и Диевых наряду с изогамией существует и физиоло-
кои-мпг» а н и з о г а м и я или гетерогамия. И здесь протопласты — гаметы
е к а я ™ р у ю щ и х «леток — одинаковы по размерам, но одна из них (муж-
ки в nnr-п Н° п е Р е т е к а е т через конъюгационный канал из отдающей клет-

носпринимающую, где и сливается со сравнительно неподвижной
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гаметой (женской). В этом случае зигота формируется только в восприни-
мающей (женской) клетке.

После образования зиготы в ней происходит ряд изменений: образова-
ние трехслойной оболочки, появление орнаментации наружного слоя и
она превращается в зигоспору. Зигоспора после длительного периода по-
коя, который может продолжаться всю зиму и дольше, прорастает, давая
начало одному (Zygnematales, Gonatozygales), двум (Desmidiales) или че-
тырем (большинство Mesotaeniales) новым организмам — проросткам. Су-
ществует мнение, что уменьшение числа проростков имеет прогрессивное
эволюционное значение: оно приводит к образованию более жизнеспособ-
ного поколения.

Образование зигоспор у конъюгат — явление довольно редкое, а у
многих видов десмидиевых водорослей зигоспоры вообще не найдены. Для
нормального протекания конъюгации необходимы благоприятные усло-
в и я — теплая вода (15—25 °С) и интенсивная освещенность. Конъюгация
длится 7—14 дней, начиная от образования конъюгационных каналов и
кончая созреванием зигоспор.

С и с т е м а т и ч е с к о е п о л о ж е н и е конъюгат сейчас прочно
установлено. Большинство альгологов рассматривают их в составе зеленых
водорослей, основываясь на сходстве состава их пигментов и продуктов
ассимиляции. Однако своеобразие строения, структура клеточной оболоч-
ки и хлоропластов, уникальные способы бесполого размножения, отсут-
ствие подвижных стадий развития и конъюгационный половой процесс
свидетельствуют о том, что конъюгаты отделились от других зеленых во-
дорослей на очень ранних этапах филогенеза и эволюционировали незави-
симо от них.

Вопрос о п р о и с х о ж д е н и и конъюгат до сих пор дискути-
руется. Существует несколько точек зрения относительно филогении этой
группы. Согласно одной из них одноклеточные формы конъюгат возникли
от нитчатых форм путем распада нитей на отдельные клетки, поэтому пред-
ков конъюгат следует искать среди нитчатых зеленых водорослей типа
Ulotrìchales. Согласно другой точке зрения нитчатые формы конъюгат
произошли от одноклеточных форм, имеющих простую организацию клетки.
Это мнение разделяет большинство альгологов. Если придерживаться этого
взгляда, то наиболее примитивными среди конъюгат следует считать мезо-
тениевые водоросли, а предков конъюгат следует искать среди одноклеточ-
ных Volvocales. Последние дали начало двум линиям развития. Одна из
них привела к гонатозиговым и далее к зигнемовым, другая — к высоко-
развитым десмидиевым. . ,

В настоящее время все конъюгаты объединены в один класс Coniugato-
phyceae с четырьмя порядками: Mesotaeniales, Gonatozygales, Zygnematales
и Desmidiales. Это деление в настоящее время является наиболее обосно-
ванным, так как оно с одной стороны указывает на независимый и своеоо-
разный характер развития класса конъюгат, давших отдельную эволю-
ционную ветвь в стволе зеленых водорослей, а с другой стороны, отражает
основные пути эволюции этих растений, которая шла в направлении сохра-
нения осевого хлоропласта, усложнения его строения и увеличения свето-
воспринимающей поверхности путем структурных усовершенствовании,

• Конъюгаты р а с п р о с т р а н е н ы на всех континентах вплоть до
Антарктиды, но не обитают повсеместно, так как требуют вполне опреде-
ленных экологических условий. Почти все конъюгаты — обитатели прес-
ных вод, и только некоторые из них встречаются в солоноватых водоема
или в. эстуариях рек при небольшой солености. Типично морских видо
среди-конъюгат нет. Известны виды наземных обитаний, поселяющиеся н
влажных мхах, скалах, сырой земле, стенах домов. Многие мезотениевь
и десмидиевые предпочитают торфяные болота, прибрежье озер, мел»м
канавы, ямы, лужи, часто обильно населяют спокойные горные озера
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скалистым дном и берегами. В быстро текущей воде они не обнаружены.
Среди них есть организмы обрастаний, обитатели влажных скал, гипновых
и сфагновых болот. Эвтрофные и мезотрофные сфагновые болота—постоян-
ные места обитания разнообразных десмидиевых. Некоторые из десмидие-
вых ведут аэрофитный образ жизни. Имеются сведения о нахождении дес-
мидиевых в почвах.

Распространены конъюгаты не только на равнинах, но и в горах. Так,
десмидиевыебыли найдены на высоте 3100 м н. у. м., а виды рода Spirogyra —
на высоте 3400 м в Заилийском Алатау и 5600 м в Тибете.

Существуют роды и виды конъюгат, характеризующиеся ограниченным
распространением. Например, род Temnogametum W. et G. S. west_(Zigne-
matales) известен только из тропических и субтропических областей, а род
Sirocladium Randh. найден только в Индии. В родах Zigbgonium Kütz.,
Syrogonium Kütz. 22—15 видов соответственно имеют узкоочерченные
ареалы с определенной экологической приуроченностью, и только Zygogo-
nium ericetorum и Syrogonium sticticum (Engl. Bot.) Kütz. являются эври-
бионтамй. Многие виды десмидиевых оцениваются как эндемики.

В связи с широким распространением и огромным количеством видов
конъюгаты играют большую р о л ь в п р и р о д е как первичные
продуценты органического вещества и кислорода и как важные компоненты
экосистем водоемов. Многие виды конъюгат используют в пищу различные
низшие беспозвоночные животные, а также рыбы и моллюски. Некоторые
виды массово размножаются в сточных водах, способствуя их очистке,
другие — способны выделять в окружающую среду биологически активные
вещества, подобные пенициллину, что может быть использовано в х о -
з я й с т в e и н ы х ц е л я х . Обитая в различных условиях, обладая вы-
сокой степенью физиологической избирательности, конъюгаты служат
также надежными биоиндикаторами качества воды.

19.4.1. Порядок 1. Мезотениевые —• Mesotaenlales

Мезотениевые являются наиболее примитивными конъюгатами. Известно
40—50 видов этого порядка. К л е т к и простой формы, не сегментированы,
всегда гладкие, изредка инкрустированы известью, с оболочкой простого
строения, без пор. Они бывают эллипсоидными, веретенообразными или
Цилиндрическими, преимущественно прямыми, реже согнутыми, без пере-
тяжек посередине, одиночными или объединенными в бесформенные коло-
нии, окруженные слизью, реже — в короткие нити (Ancilonema Berggr.)

У примитивных мезотениевых каждая клетка имеет однослойную
и сплошную, как бы из одного куска, гладкую оболочку. Двуслойные,
иногда расслаивающиеся и разрывающиеся оболочки молено наблюдать
у мезотениевых только при делении старых клеток. В этом случае внутрен-
ний слои очень тонкий, слабо окрашивающийся хлор-цинк-йодом.; наруж-
ный слои не дает реакции с этим красителем. Известен факт тонкого обыз-
вествления оболочки клеток Mesotaenium Näg. в культуре.

Для мезотениевых, обитающих на влажных скалах, мхах, лишайниках
и сырой почве, характерно обильное выделение слизи, которая со всех
етт 0 KP y > K?fT клетку, и, в отличие от слизи десмидиевых, всегда бес-
труктурна. Лишь иногда слизь образует концентрически входящие

друг в друга слои.что особенно хорошо выражено у видов рода Mesotaenium.
c o n r b 0 V 3 c 3 u 0 0 Ра с пР°страненной мезотениевой водоросли Spirotaenia
ЛИРПИ S u с л и з ь в ы Д е л я е т с я в форме длинной «ножки», как у десми-
танип • М е н е е П0ДХ0ДяЩие для мезотениевых водорослей условия оби-
ки I [ Т | м с и л ь н е е о н и выделяют слизь, по-видимому, защищающую клет-

от неблагоприятных условий среды, прежде всего от высыхания.

485



486



Хлоропласты лентовидно-пристенные, спирально закрученные или
чаще осевые и тогда пластинчатые, или другого строения, состоят из цент-
ральной, несущей пиреноид части, от которой отходят короткие радиально
расположенные пластинчатые выросты или длинные продольные ребра.
Почти каждый род характеризуется особой формой хлоропласта. Через ряд
постепенных усложнений и усовершенствований формы хлоропласта четко
выявляется морфологическая эволюция родов мезотениевых водорослей.
Наиболее примитивные представители родов Mesotaenium Näg. и Ancylone-
гаа Berggr. имеют осевой пластинчатый хлоропласт с зазубренными или
цельными иногда завернутыми внутрь краями. У видов рода Roya W. et
G. S. West, хлоропласт несколько усложняется: появляются продольные
ребра-складки и характерный для этого рода срединный вырез у вогнутой
стороны клетки. Дальнейшее усложнение хлоропласта выражается в уве-
личении его поверхности за счет развития коротких радиальных пластин-
чатых выростов (Cylindrocystis Menegh.) или длинных ребер, тоже радиаль-
ных, с лопастевидными, глубоко изрезанными или цельными краями
(Netrium (Näg.) Itz. et Rothe). У этих двух родов хлоропласт разделен на
две части. Звездчатый хлоропласт Cylindrocystis Menegh. напоминает та-
ковой Zygnema Ag. из зигнемовых, а хлоропласт Netrium схож по строению
с хлоропластами одноклеточных десмидиевых. Одиночные клетки видов
рода Spirotenia Bréb. внешне похожи на клетки одноклеточных видов рода
Spirogyra Link — здесь тот же спирально закручивающийся пристенный
хлоропласт или спирально закручивающиеся ребра вокруг осевой части
хлоропласта. Пиреноиды расположены в центре клеток по 1—2 и больше,
редко беспорядочно разбросаны по всему хлоропласту. Их форма разно-
образна. У некоторых видов они достигают крупных размеров.

У мезотениевых деление клеток происходит несколькими путями.
В крупных, разросшихся клетках видов рода Mesotaenium сначала наблю-
дается деление пиреноидов с удвоением их числа, затем таким же образом
делится хлоропласт и только после этого образуется поперечная клеточная
перегородка, делящая старую клетку на две новые. У видов родов Netrium
и Cylindrocystis развитие новых хлоропластов сопровождается одновре-
менным образованием клеточной перегородки, так что иногда еще до окон-
чательного развития хлоропластов старая клетка уже оказывается поде-
ленной на две. Для некоторых видов рода Spirotaenia характерно образо-
вание косой разделительной перегородки. Такие пары клеток, соприкасаю-
щиеся скошенными концами, не обнаружены больше ни у одного рода
мезотениевых водорослей.

Половой процесс — изогамия. В результате слияния содержимого двух
конъюгирующих клеток образуется 1 зигоспора, если же происходит по-
парное слияние двух гамет, образовавшихся в готовых к конъюгации клет-
ках, тогда образуется 2 зигоспоры. При прорастании зигоспоры большей
частью образуются 4 новых клетки.

Порядок содержит только 1 семейство Mesotaeniaceae (6 родов). Наибо-
лее известные виды — Mesotaenium De Greyi Turn., Roya obtusa (Bréb.)
w. et G. S. West, Spirotaenia. condensata Bréb., Cylindrocystis brebissonii
Menegh., Netrium digitus (Ehr.) Itz. et Rothe.

РисM9.41, Клетки Conjugatophyceae (порядок Mesotaeniales):
rocnoDbiVPi5Ot»eniac c o " d e n s a t a Breb. (/, 2 — вегетативные клетки, ì, 4 - аи-
/ 2 - P s . V a c a t i Àr?hSC%a ?,a l f s ' ( « - ' - » И Д опереди, 8- вид сверху); 9-
S. fiHifnririi« w <•£? V. (9~i] вегетативные клетки, 12 — зигоспоры); 19 —
ад<н"аег1?т,п^м14 Q \ 2 ' W e s t - - l*> ' 7 - Mesotaenium De Qreyi Turn/, 15 - №..
mirilicum AÌSh. S": ' 19 " M> m a c r°coccum (Kütz.) Roy et Blss; 18 - M.
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19,4.2. Порядок 2. Гонатозиговые—Gonatozygales

Порядок включает около 10 широко распространенных видов. И н д и -
в и д ы гонатозиговых характеризуются очень простой цилиндрически-
веретеновидной или цилиндрически-удлиненной формой клеток без пе-
ретяжек посередине.

К л е т к и объединяются в короткие или длинные нити. Некото-
рые гонатозиговые образуют очень хрупкие нити, легко распадающиеся
на отдельные клетки. Освободившиеся после распада нити клетки гона-
тозиговых обычно продолжают жить вполне самостоятельно. Клеточная
оболочка, как правило, сплошная, двуслойная. Поэтому у гонатозиговых
нет заранее определенного места клеточного деления, что сближает их
с мезотениевыми и зигнемовыми.

У клеток делящихся, недавно поделившихся и еще не вполне зрелых
можно наблюдать различные по строению участки оболочки, иногда отде-
ляющиеся друг от друга ясно заметной чертой. Такие участки напоминают
пояски (сегменты) некоторых видов десмидиевых из рода Penium Bréb.
Подобного рода сегментация наблюдается только у клеток с не вполне раз-
витым наружным слоем оболочки. При росте клетки сегменты смыкаются
и распознавание пояска становится совершенно невозможным. Внутренний
слой клеточной оболочки у гонатозиговых всегда цельный, тонкий бес-
структурный, целлюлозный, окрашивающийся иодом и серной кислотой
в синий цвет; наружный — толстый, пектиновый, не окрашивающийся
теми же реактивами. Он более толстый на боковых поверхностях клетки
и заметно утончается уступом к ее концам. Очень характерно для гонато-
зиговых наличие на наружном слое оболочки мелких нежных зернышек
или заостренных шипиков, достигающих в длину 9,5—18 мкм. Однако эти
шипики никогда не развиваются на самых концах клетки. Значительно
реже оболочка бывает гладкой.

Клетки гонатозиговых обычно окружены слизистым слоем пектозы,
который при действии метиленового синего и индиго обнаруживает явно
волокнистую структуру. Волокна располагаются перпендикулярно по-
верхности клеточных стенок, что указывает на присутствие пор в оболочке,
через которые и выделяется слизь. Скульптурными украшениями, дву-
слойным строением и наличием пор клеточные оболочки гонатозиговых
водорослей хорошо отличаются от мезотениевых и зигнемовых, но это сбли-
жает их с десмидиевыми.

В клеточных оболочках некоторых видов рода Gonatozygon De Bary
отлагается железо. Особенно много его на концах клетки, причем чем стар-
ше клетка, тем большее количество железа содержится в ее оболочке.
Иногда наблюдается развитие конечных, или терминальных, вакуолей,
которые содержат многочисленные кристаллики гипса.

Хлоропласты двух типов: осевые, извилистые, реже прямые, в виде
удлиненной пластинки либо бруска, или же лентовидно-пристенные, спи-
рально извитые, или неправильно изогнутые. Пиреноиды многочисленные,
беспорядочно разбросанные иди расположены в виде правильного осевого
рада.

Вегетативное деление у гонатозиговых происходит так же, как и у
мезотениевых и зигиемовых — закладыванием поперечной клеточной п •
регородки, делящей старую клетку на две новые. Место деления не фикси-
ровано, оно может происходить в различных частях клетки.

Конъюгация происходит между двумя свободными, одиночными кле -
ками после распадения нити. Зигоспоры имеют правильную шаровидиу
форму и покрыты толстой оболочкой. Из них формируется всего один пр
росток.

Порядок содержит 1 семейство Gonatozygaceae (2 рода).- Наибол



широко распространенными являются Gonatozygon lrinahanii (Arch.) Ra-
benh., G. monotaenium De Вагу, G. brebissonii, Genicularia spirotaenia
De Bary.

19.4.3. Порядок 3. Зигнемовые — Zygnematales

В настоящее время известно около 700 видов зигнемовых, объединенных в
12 родов, хотя в разных сводках их количество сильно варьирует в зависи-
мости от взгляда того или иного исследователя на их систематику. И н -
д и в и д ы нитчатые, неветвящиеся, ярко-зеленые. Каждая нить сложена
из ряда одинаковых вытянутых цилиндрических клеток, плотно примы-
кающих друг к другу. Нити неветвящиеся, достигают в длину от несколь-
ких миллиметров до 8—10 см. Распадаются нити очень редко и у немногих
представителей зигнемовых при неблагоприятных условиях существования.
Рост нити в длину осуществляется поперечным делением клеток. Слизистые
на ощупь нити могут свободно лежать на дне водоемов, прикрепляясь к
песчинкам и камням, образуя сплошной покров на протяжении многих
метров, или же нити плавают у поверхности воды в прудах, озерах и тихих
заводях рек, образуя рыхлые подушки-дерновины. Эти подушки, наполнен-
ные пузырьками выделяемого водорослями кислорода, состоят из множе-
ства нитей, переплетающихся между собой. Нити и подушечки зигнемовых
называют тиной. Они встречаются в пресных водоемах всех континентов,
даже в холодных ручьях Антарктиды. Нити зигнемовых, живущих в проточ-
ной воде, в частности видов рода Spirogyra Link, имеют ризоиды— выросты
клетки, отличающиеся утолщенной оболочкой и отсутствием хлоропласта.
Обычно ризоиды образуются на нижней клетке нити, но могут возникать
и на остальных клетках. Крайне разнообразного вида, от слегка изогнутых
иеразветвленных до сильно разветвленных или розетковидных, ризоиды
способствуют прикреплению нитей к субстрату и выживанию водоросли в
условиях сильного течения. Ризоиды характерны для многих зигнемовых,
но их образование сильно зависит от внешних условий.

К л е т к и одеты тонкой двуслойной оболочкой. Внутренний слой
клеточной оболочки состоит из целлюлозы, наружный — из пектиновых
веществ, окрашивающихся хлор-цинк-иодом в желтый цвет. Только у пред-
ставителей рода Sirogonium Kütz. пектиновый слой отсутствует, что отли-
чает их от спирогиры. Внешний студенистый покров, который укутывает
всю нить зигнемовых, достигает значительной толщины и обусловливает ту
скользкость и шелковистость, которые так присущи зигнемовым водорослям.
Толщина этого покрова или видоспецифична, или зависит от внешних усло-
вии. Поперечные перегородки клеток у большинства зигнемовых гладкие,
но есть виды с перегородкой в виде складчатой септы или шайбовидного
кольца.

Форма и положение хлоропласта являются важнейшими системати-
ческими признаками при выделении родов зигнемовых. У них известны
три основные формы хлоропласта: осевой пластинчатый, осевой звездчатый,
пристенный, спирально-лентовидный. Исходной формой надо считать осе-
вой хлоропласт. Пристенный хлоропласт имеет вторичное происхождение —
он возник из осевого путем редукции массивной центральной части и раз-
вития периферических лопастей. Усложнение хлоропласта сопровожда-
лось значительным увеличением его поверхности. Тенденция к переходу
от осевого хлоропласта к пристенному характерна для конъюгат вообще,
лроме того, строение хлоропластов у зигнемовых может варьировать в
гаи или иной степени как от вида к виду, так и в зависимости от условий
«витания. Пиреноиды имеют вид небольших, округлых, бесцветных телец
и расположены по оси хлоропласта, если он спирально закрученный. Если
хлоропласт имеет вид широкой осевой пластинки (Mougeotia Ag.), то
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пиреноиды разбросаны по всему хлоропласту или расположены в один ряд.
В хлоропластах звездчатой формы крупный пиреноид расположен в цент-
ральной части.

Вегетативное размножение у зигнемовых происходит при случайном
разрыве нитей на участки или при распадении их на отдельные клетки при
неблагоприятных условиях. Из каждого отрезка нити и каждой неповреж-
денной клетки при нормальных условиях образуется новая нить.

Для зигнемовых характерна конъюгация двух типов: лестничная и
боковая. Зигоспоры бывают шаровидные или эллипсоидные, реже линзо-
видные. Прорастает зигоспора одной нитью.

Порядок включает 3 семейства: Zygnemataceae (6 родов), Mougeotiaceae
(4 рода), Spirogyraceae (2 рода).

Широко распространены Mougeotia angusta Hass., М. scalaris Hass.f

M. calcarea (С.) Wittr., Zygnema decussatimi (Vauch.) Ag., Z. ralfsii (Hass).
De Вагу, Spirogyra longata (Vauch.) Kütz., Z. communis (Hass.) Kütz. и др.

19.4.4. Порядок 4. Десмидиевые — Desmidiales

Известно более 4000 видов порядка Desmidiales. И н д и в и д ы характе-
ризуются удивительным разнообразием очертаний, красотой форм и заме-
чательной симметрией. Причудливость очертаний клеток в сочетании с раз-
нообразной скульптурой и зелеными хлоропластами издавна привлекали
к себе внимание не только профессиональных исследователей, но и люби-
телей, благодаря чему эти водоросли являются наиболее хорошо изученны-
ми во всем мире.

Типичная к л е т к а десмидиевых водорослей состоит из двух сим-
метричных полуклеток, каждая из которых является зеркальным отраже-
нием другой (рис. 19.42). Благодаря своеобразному способу деления кле-
ток у десмидиевых, которое будет описано ниже, одна полуклетка всегда
старше другой. Обе полуклетки соединены между собой более узкой
частью — перешейком. Угол, возникающий между двумя полуклетками,
в результате сжатия или сужения клеток, называют синусом. Он может быть
узким и длинным, закрытым или открытым, с краями, расходящимися на-
ружу от острой или закругленной верхушки.

Внешний вид клеток десмидиевых в большинстве случаев зависит от
того, с какой стороны их рассматривают под микроскопом. Различают
вид спереди (с широкой лицевой стороны), вид сбоку и вид сверху или снизу
(см. рис. 19.42). Таким образом, клетки десмидиевых имеют три плоскости
симметрии. Разнообразие очертаний клетки при взгляде с различных сто-
рон имеет большое значение в систематике десмидиевых. Некоторые виды

имеют очень сходные очертания при
рассмотрении их спереди, но при этом
резко отличаются друг от друга при
рассмотрении сбоку или сверху. Од-
нако клетки некоторых видов из ро-
дов Docidium Bréb., Actinotaenium
(Näg.) Teil, сверху округлые и, следо-
вательно, имеют одинаковые очерта-
ния при любых поворотах вокруг про-
дольной оси (рис. 19.43). Своеобраз-

Рис. 19.42. Типичная клетка Desmi-
diales:
/ - вид спереди; 2 - иид ,сбок/а'1Г
вид сверху (а ~ перешеек, б — синуч
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Рис. 19.43. Клетки Desmidiales (род Actinotaenium):

A- tuTgidum^Bre'b.T Teu!P>) P a l - M o r d v - : 7~9 ~ A - c l e v e l <Lund-> T e i L ; 10 "
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ным строением отличаются клетки видов рода Closterium Nitzsch.
(рис. 19.44, 3—5). Они обычно .сужены к концам, не перешнурованы и
имеют более или менее серповидную форму, в результате чего образуются
неодинаковые спинной и брюшной края. Спинной край — более или менее
выпуклый, а брюшной — вогнутый или почти прямой. Однако ясная сим-
метрия полуклеток и в этом случае сохраняется.

Перешнурованные виды десмидиевых, к которым относится большинст-
во, характеризуются огромным разнообразием формы клеток (рис. 19.45).
У одних видов клетки сильно вытянутые, цилиндрические, в поперечном
сечении округленные или звездчатые; у других — сильно сжатые и плоские.
У некоторых представителей развиваются особые отростки и шипы на углах
полуклеток. Одним из наиболее характерных признаков десмидиевых яв-
ляется разнообразие очертаний клеток. Они бывают цилиндрическими, поч-
ти круглыми, эллиптическими, угловатыми (четырех-, шести-, восьмиуголь-
ными). Края клеток часто разделены на дольки или сегменты, или сильно
изрезаны. Наиболее сложными очертаниями характеризуются клетки ви-
дов родов Micrasterias Ag., Euastrum Ehr. (см. рис. 19.44, 11—14) и Staura-
strum Meyen (см. рис. 19.45, 9). "

Оболочка клеток десмидиевых состоит из трех слоев. Самый внешний
слой кажется под электронным микроскопом то петлеобразным, то глад-
ким, или, имеет вид пчелиных сот. Химическая природа этого слоя еще не
известна. Предварительные исследования показывают, что он содержит
пектинообразное вещество. У молодых клеток внешний слой оболочки тон-
кий, у старых достигает значительной толщины. За внешним слоем следует
первичная оболочка, затем вторичная — самый внутренний слой. Первич-
ная оболочка состоит из тончайших микрофибрилл, имеющих вид пучков
соломы, которые перекрещиваются друг с другом. Вторичная оболочка
состоит из более широких фибриллярных лент, расположенных параллель-
но микрофибриллам первичной оболочки.

Строение оболочки десмидиевых усложняется наличием круглых или
овальных отверстий — пор. Они имеют разное назначение: 1) для выделения
экскреторной слизи, которая постоянно окружает клетки десмидиевых;
2) для удаления из клетки продуктов жизнедеятельности; 3) для поступле^
ния питательных веществ из окружающей среды в клетку, так как внешний
слой оболочки сам по себе непроницаем. Расположение пор в оболочке у
разных видов десмидиевых чрезвычайно разнообразно (рис. 19.46). У неко-
торых поры очень мелкие и многочисленные, сосредоточены в определенных
местах или равномерно распределены по всей оболочке. У других поры
крупные и немногочисленные, располагаются в определенных местах,
чаще на концах клеток. У третьих — имеются и мелкие, и крупные поры,
расположенные различным образом. Поры часто имеют сложное строение.

Известно два типа строения порового аппарата десмидиевых — тип
Cbsterium и тип Cosmarium. Поровый аппарат типа Closterium более при-
митивен (рис. 19.47). Он состоит из порового канала обратноворонкообраз-
ной формы, узкая часть которого, являющаяся собственно порой, располо-
жена во внешнем слое оболочки, а более широкая часть проходит через
первичную и вторичную оболочки. Фибриллы этих оболочек пронизывают
часть канала, закрывая его своеобразным ситом, через которое может про-
ходить клеточное вещество и выбрасываться наружу через узкую часть.
Поровый аппарат типа Cosmarium характеризуется наличием свободног
сквозного канала, обычно снабженного различными приспособлениями
(см. рис. 19.47). Самое сложное строение порового аппарата типа Cosmarium
встречается в роде Micrasterias. Здесь настоящий поровый канал снаожен
особыми поровыми нитями. Снизу он начинается на внутренней границе
вторичной оболочки поровой луковичкой, проходит через первичную ооо-
лочку и внешний слой и заканчивается под внешним слоем конечными за-
понками, Поровые нити — трубкоподобные образования, которые ра -
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Рис. 19.44. Разнообразные формы клеток Desmidiales:
i — Penlum rufescens Cleve; 2 — P. spirostrlolatum Barker; iI — cl°ste^}""}
cornu Ehr., 4 - С. venus I<ütz.; 5 - G. ròstratum Ehr.; ff - Docldlum baculum
Bréb.; 7 - Pleurotaenium coronatum (Bréb.) Rabh.; S - Tetmemorus bveblssonu
(Menegh.) Ralfs; 9 — T. laevis (Kütz.) Ralfs; /0 - Trlploceras gracile Ball., и
Euastrurn validum W. et G. S. West; /2. IS — E. sinuosum var. aboense nirv.,
14 - E. oblongum (Grév.) Ralfs; a — вид спереди; б — вид сбоку; в. о , - вид
сверху
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Рис. 19.45. Перешнурованные клетки Desmidiales:
/ — Cosmarium bioculatum Bréb.; 2 — С. protractum (Näg.) De Вагу; 3 —С.
subquasillus Boldt; 4 — Xanthidlum antilopaeum (Bréb.) Kfltz.; 5 - sllur°°^l
mus incus (Bréb.) Teli.; 6 — S. brevlspinus (Brév.) Teil.; 7 — S. Р а = н У г № . н 1 .
(Nordst.) Teli.; 8 — Raphldlastrum brasillense var lundellii (W. West) Pal-'Morov-.
9 - Staurastrum tohopekaligense var. trifurcatum W. et G. S. West; IO — r.ellin

hfl
filiforme (Ehr.) Bourr.; // - Desmidium aptogonum Bréb.; 12 — Bambusina вге
bissonii Kiltz.; a — вид спереди; б — вид сбоку; в — вид сверху
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Рис. 19.46. Расположение пор в оболочке у разных видов Desmidiales:
/ — Penium spirostriolatum Barker; 2 — Closterium dianae Ehr.; 3 — С. angus-
tatum Kütz.; 4 — С. raHsli Bréb.; 5 — Docidium baculum Bréb.; б — Pleurotae-
nìum kayel (Arch.) Rabenh.; 7 — P. trabecula (Ehr.) Näg.; 8 — Triploceras gra-
cile Bail.; 9 — Tetmemorus granulatus (Bréb.) Ralfs.; 10 — Euastrum crassum
CBréb.) Kütz. f. scrobiculatum Lund.-, 11 —12 — Cosmariura turgidum Bréb.; 13 —
С praegrande Lund.; 14 — С obsoletum Reinsch.; 15 — Xanthidum armatum
(Bréb ) Re! isch.; 16 — Staurastrum Jacullferum W. West; 17—19 — Cosmocla-
dium saxordcum De Bary; 20, 21 — Oocardlum stratum Näg.

ширяются наружу в бокаловидные конечные запонки. Поровые луковички
имеют вид коротеньких гвоздиков с широкой шляпкой, которые погружены
своим острием в поровый канал: они сидят оа поровом канале, как затвор
умывальника в отверстии для стока. Это приспособление в поровом аппарате
имеет большое значение. С его помощью поры по мере надобности могут то
открываться, то закрываться. В данном случае поровый механизм служит
не только для выделения продуктов обмена и поступления питательных
веществ, но и предохраняет клетку от нежелательной потери клеточного
вещества, а также проникновения в клетку вредных веществ снаружи.

Кроме пор структура внешней оболочки десмидиевых может быть
усложнена наличием особых скульптурных украшений: гранул, ямок,
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Рис. 19.47. Строение оболочки и пор у Desmidiales:
I — общая схема: / — на срезе, 2 — в плане; II —детали строения на срезе;
А — тип Cosmarlum; Б — тип Closterium; п — пора; О — бородавки; ш — {"Н11™'
во —' внешняя оболочка; пфс — первичный фибриллярный слой внутренней оио
лочки;' вфс — вторичный фибриллярный слой внутренней оболочки; па — п о

ровый аппарат

бородавок и шипов, в большинстве случаев расположенных в определенном
порядке. Они, часто в сочетании с особыми выпуклостями, буграми и от-
ростками оболочки, создают удивительные узоры, которые придают особую
красоту и разнообразие десмидиевым. Эти скульптурные украшения яв-
ляются важными систематическими признаками таксонов порядка десми-
диевых.

Внешний слой оболочки у многих десмидиевых бывает .пропитан соеди-
нениями железа, отложения которых располагаются у разных видов по-
разному, что определяет их принадлежность к тому или иному роДУ-
Железо часто откладывается в местах скульптурных украшений и осоеда-
,но часто в районе перешейка (рис. 19,48). У отдельных видов железа откла-
дывается так много, что оболочка их клеток приобретает желтый, Р ж а в "
или темно-коричневый цвет. Способность клеток десмидиевых к накоплении
железа считается надежным систематическим признаком, однако у некот •
рых родов оно до сих лор, не обнаружено.
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Внешний слой оболочки благодаря присутствию пектина и наличию
пор часто образует толстый слизистый покров, полностью окутывающий
особь или (у нитчатых форм) — всю нить (рис. 19.49). С помощью этого
слизистого покрова многие десмидиевые приклеиваются к высшим водным
растениям или к другим водорослям, другие — увеличивают свою плаву-
честь.

У некоторых представителей клетки объединены в нити посредством
слизистых тяжей, проходящих между прилегающими верхушками смежных
клеток (рис. 19.50). При этом связь клеток оказывается настолько крепкой,
что нити разрываются намного легче в районе перешейка клетки, чем в
точках верхушечного прикрепления. Такое склеивание посредством слизи
иногда дополняется развитием верхушечных отростков оболочки клеток
(Sphaerozosma Corda и Teilingia Bourr.; см. рис. 19.50, 5). У колониального
рода Cosmocladium Bréb. клетки удерживаются вместе с помощью слизистых
стебельков, образуя небольшую разветвленную свободноплавающую коло-
нию. У видов рода Oocardium Näg. колония имеет вид полушария, дости-
гающего в диаметре 1—2 мм, прикрепляющегося к известковым скалам.
Она состоит из более или менее параллельных, расходящихся лучами сли-
зистых нитей значительной толщины. Каждая нить расширяется по направ-
лению к поверхности колонии и иногда разветвляется. На свободном конце
каждой слизистой нити расположена одна клетка. Она размещена так, что
ее продольная ось лежит перпендикулярно оси слизистой нити. У некоторых
видов образуется очень плотная слизь, которая окружает клетку в виде
футляра и служит защитой при неблагоприятных условиях; она предохра-
няет клетку от недостатка влаги и защищает ее от высыхания.

У десмидиевых имеется еще особая слизь, с помощью которой осуществ-
ляется движение клетки (см. рис. 19.50, 1, 9). Эта слизь выделяется через
специальные поры, размещенные на концах клеток. Движение свойственно
•всем представителям десмидиевых, но особенно хорошо изучено оно у видов
рода Closterium. Движение у них осуществляется таким образом. Один
конец клетки клостериума временно прикрепляется к субстрату, а другой
выполняет ритмические колебательные движения под углом 180°. Через не-
торое время свободный конец клетки прикрепляется к субстрату, а коле-
бательные движения начинает совершать первый конец. Так, прикрепчяясь
то одним, то другим концом, клетка клостериума передвигается по субстра-
ту. При температуре воды 33 °С смена позиции клетки происходит каждая
6—8 мин. У других родов также отмечены неправильные, порой спазма-
тические движения, но иногда они имеют плавный характер.

Некоторые виды образуют слизистые «нож/см», приподнимающие
клетку над субстратом. Все десмидиевые положительно фототаксичны. В яс-
ные солнечные дни они всегда собираются у поверхности воды. Если
склянку с живыми десмидиевыми водорослями поставить на окно, то через
некоторое время клетки сконцентрируются на освещенной стороне.

В вакуолях многих десмидиевых встречаются особые слизистые тельца
в виде маленьких неподвижных зерен. Эти тельца состоят из органиче-
ского вещества, так как при нагревании до 64 °С, а также в кислотах и ще-
лочах они растворяются. По-видимому, они представляют собой запасные
питательные вещества, связанные каким-то образом с выделением слизи.

У десмидиевых хлоропласты бывают двух типов: осевые и пристенные.
У большинства видов встречается осевой хлоропласт, причем почти всегда
по одному в каждой полуклетке. У очень мелких форм рода Cosmarium
borda в центре каждой клетки имеется только один простой хлоропласт с
одним пиреноидом. Хлоропласты десмидиевых имеют разнообразную форму:
ка °/rV a?Н" х т е л ( P e n i u m Bréb.), осевых конусов с радиальными пластин-
ками (Uostenum), стенкоположных лент (Pleurotaenium Näg.), осевых тел с
радиальными лучами (Cosmarium) и др. (рис. 19.51; 19.52). Пристенные хло-
ропласты встречаются реже, чем осевые, и преимущественно у более круп-
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Рис. 19.48. Отложения железа в оболочках клеток Desmidiales:
/ — Closterium navicula (Bréb.) Lütk.; 2 — Penium cylindrus (Ehr.) Bréb.j 8 - 1

C. abruptum W. West; 4 — С dianae Ehr.; 6 — Cosmarium contractum Kirchn.
var. ellipsoideum (Elfv.) W. et G. S. West; 6 — G. tinctum Ralfs var. interme-
dium Nordst.; 7 — C. quadrum Lünd.; 8 — Xanthidium aculeatum Ehr.; v —
Desmidium pseudostreptonema W. et G. S. West

Рис. 19.49. Образование слизистого покрова у разных видов Desmidiales.
/ — S. sonthalianum Turn.; 2 — Micrasterlas rotata (Grév.) Ralfs; 3 — sP^n

allV
loslum nltens (Wallich.) Arch.; 4 — Hyalottieca mucosa (Mert.) E n , r -u° Г West
busina breblssonil Kütz.; 6 ~ Staurastrum pseudopelagtcum W. et G. »•



Рис. 19.50. Функции слизи у Desmidiales:
/ — Closterium sp.: 2 — Desmidium cylindricum Grév.; 3 — Spondyloslurn puj-
chellum Arch.; 4 — Closterium moniliferum (Bory) Ehr.; 5 — Teilingia filiformi«
(Ehr.) Bourr.; 6 — Cosmarium pseudoconnatum Nordst.; 7 — Hyalotheca dtssl-
liens (Smith) Bréb.; 8 — Cosmarium ruttneri Krieg.; 9 — Euastrum obloflgum
(Gi-év.) Ralfs

ных форм. У некоторых представителей особенно из родов Euastrum и Micra-
sterias, имеющих осевые хлоропласты, наблюдается тенденция к развитию
и пристенных хлоропластов. Центральная часть хлоропласта становится у
них более тонкой и исчезает совсем, тогда как периферическая часть раз-
вивается очень хорошо. Иногда цельные пластинки хлоропластов в перифе-
рической части клеток разделяются на дольки или многочисленные корот-
кие отростки, направленные к оболочке клетки. Благодаря этому площадь
хлоропласта значительно увеличивается.

Размеры и характер расчленения хлоропласта могут быть различными
У разных особей одного и того же вида в зависимости от условий их сущест-
вования. При хорошем питании и освещении клеток хлоропласт хорошо
развит, и клетки окрашены в темно-зеленый цвет. В неблагоприятных усло-
виях (при недостаточном количестве питательных веществ, отсутствии или
избытке какого-либо вещества) хлоропласты развиваются слабо, преиму-
щественно у стенок клетки. В таком случае клетки имеют бледно-зеленый
или желтоватый цвет.

У разных представителей десмидиевых количество и положение пи-
реноидов сильно варьирует в зависимости от формы хлоропласта и условии
существования клетки. У большинства видов, имеющих крупные пристен-
ные хлоропласты, пиреноиды разбросаны без определенного порядка и
порой малозаметны. В осевых хлоропластах пиреноиды обычно сосредота-
чиваются в наиболее массивной их части. Количество пиреноидов, внедрен-
ных в ось осевого хлоропласта, зависит от его величины. У некоторых круп-
ных видов рода Micrasterias их может быть более 100, а у мелких видов
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Рис. 19.51. Хлоропласта Desraidiales:
/ — Actinotaenium rufescens (Cleve) Teil.; 2 — Penium phymatosporum NordsU
3, 4 — P. spirostriolatum Barker (3 — общий вид, 4 — поперечный срез); "• " .
Closterium dianae Ehr. (5 — общий вид, б — поперечный срез); 7> ,s~ г°.лг
olatum Ehr. (7 — общий вид, 8 — поперечный срез); 9 — С. costatum u» .
10, 11 — С. ehrenbergli Menegh. (10 — общий вид; И — поперечный срез;

обычно имеется только один пиреноид. В зависимости от массы накоплен-
ных веществ количество пиреноидов изменяется. в

Деление клеток десмидиевых хорошо прослеживается на n P H M e P^. B ' g V f l

рода Cosmarium. Ядро, лежащее в районе перешейка, делится, оорja у
два, которые расходятся к центрам обеих полуклеток. После этого в сер д ^
не перешейка образуется перегородка, тесно примыкающая своими кра ,
к внутреннему слою оболочки (рис. 19.53, /). Затем область перешейка
тягивается, в результате чего две старые полуклетки отделяются одна от дуу
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Рис. 19 52. Хлоропласта Desmidiales рода Cosmanum:
Л 2 — С pseudoconnatum Nordst ; 3, 7 — С depressimi Lünd , 4, 5 — С och-
todes Nordst , 6, 8 — С pseudopyramidatuitì Lund ; 9, 10 — С. askenasyi Scti-
midle, 11—13 — С speciosum Lund

гой (рис. 19.53, 2) Верхняя и нижняя части перешейка, лежащие по обе
стороны поперечной перегородки, начинают раздуваться в виде пузырька,
увеличиваться в размерах, после чего расщепляется сама перегородка
(рис. 19 53, 3). Образовавшиеся из раздувшихся частей перешейка молодые
полуклетки начинают быстро расти и достигают нормального размера и
формы, оставаясь соединенными друг с другом своими вершинами
(рис. 19.53, 5, 6). Когда клетки достигают зрелого возраста, их оболочка,
являющая собой временное образование, отбрасывается и отпадает, на-
подобие линяющей кожи Тогда клетки окончательно разъединяются и на-
чинают самостоятельное существование (рис 19 53, 7) Таким образом
в каждой клетке оказывается более старая и более молодая полуклетки.
На ранних стадиях развития содержимое молодых полуклеток совершенно
прозрачно, поэтому клеточное ядро, лежащее в области перешейка, хорошо
видно без специального окрашивания. Потом протоплазма становится
густозернистой, заполняется вакуолями. Наконец хлоропласта старых
полуклеток удлиняются, делятся, и один из них переходит в молодую
полуклетку. У неперешнурованных форм десмидиевых, например, у видов
родов Closterium и Pemum, клеточное деление происходит еще более слож-
ным образом.

Половое размножение десмидиевых происходит так же, как и у других
представителей класса Conjugatophyceae. Конъюгация десмидиевых со-
вершается безжгутиковыми апланогаметами, которые выполняют функцию
половых клеток. Гаметы двух клеток сливаются, образуя зиготу, которая со
временем превращается в зигоспору Зигоспоры известны у многих пред-
ставителей десмидиевых, но подробности полового процесса были изучены
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Рис. 19.53. Различные фазы деления клеток Desmidiales рода Cosmarium-
/ — возникновение поперечной перегородки; 2 — удлинение п е Р е ш е * к а

п 1 ! ! „ { Л е -
чало развития молодых полуклеток; 3—5 — постепенный рост молодых полу
ток; 6,7 — разделение вполне сформировавшихся молодых полуклеток,
провождаемое сбрасыванием их временной оболочки

только у нескольких видов. Это связано с тем, что половой процесс у этих
водорослей довольно редко встречается в природе. Из зигоспоры раз» -
ваются 2, 4 или 1 проросток. _ . •,

Порядок включает 3 семейства: Peniaceae (1 род), Closteriaceae (I р°А/>
Desmidiaceae (более 30 родов). . . . ,ffl

Характерными представителями являются Penium spirostnoiaiu
Bark., P. cylindrus (Ehr.) Bréb., Closterium acerosum (Schränk) Ehr . ,u iew
leinii Kütz., С. ehrenbergii Menegh., Staurastrum gracile Ralfs, Xanthimum
antilopaeum (Bréb.) Kütz., Euastrum ansatum (Ehr.) Ralfs, Micrasteru»
rotata (Grév.) Ralfs, Cosmariura conspersum Ralfs, С margaritatum (uww
Roy et Biss.
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20. ОТДЕЛ П.ХАРОВЫЕ ВОДОРОСЛИ —
CHAROPHYTA

Харовые водоросли, харофиты, или лучицы, объединяют около 300 видов
макроскопических водорослей, 50 из которых обнаружено в СССР. Харо-
вые — наиболее крупные из пресноводных водорослей. Длина их таллома
составляет обычно 20—30 см, но может достигать и 1—2 м. Все части их
тела, включая органы размножения, хорошо различимы невооруженным
глазом.

И н д и в и д ы харовых водорослей имеют довольно сложно и свое-
образно устроенное тело. Наибольшего своеобразия достигает у них строе-
ние органов полового размножения, не известное более ни в одной дру-
гой группе растений.

Слоевища харовых водорослей имеют вид кустовидно ветвящихся ни-
тевидных или стеблевидных зеленых членисто-мутовчатых побегов, укреп-
ляющихся на дне водоемов с помощью многочисленных тонких бесцветных
ризоидов (рис. 20.1). На основных побегах располагаются мутовки коротких
боковых побегов, также членистого строения. Обе эти вегетативные части
харовых водорослей внешне похожи на органы высших растений, и в науч-
ной литературе их условно называют стеблями (основные ветвящиеся побе-
ги) и листьями (расположенные мутовками боковые побеги). Рост стеблей
верхушечный, неограниченный, листья обладают предельным ростом. Места
расположения мутовок называют узлами, а участки стебля между ними —
мешсдоузлиями. Листья могут быть осевыми, расположенными в одну ли-
нию, с «листочками» в узлах, и вильчато разделенными, когда на вершине
первого членика образуются 2—4 членика второго порядка, и так до 3 раз.
Между клетками узлов и междоузлий имеется существенное различие.
Каждое междоузлие — это многоядерная гигантская, длиной в несколько
сантиметров, вытянутая клетка, неспособная к делению (у некоторых харо-
вых она покрыта еще корой), тогда как каждый узел состоит из собранных
в диск нескольких мелких одноядерных клеток, дифференцирующихся в
процессе деления и образующих как боковые ветви стебля, так и мутовку
листьев.

Сложность строения таллома харовых водорослей определяется также
дифференциацией клеток в процессе верхушечного роста основного побега
(стебля). Верхушечная клетка стебля имеет характерную плоско-выпуклую
форму. В течение вегетационного периода верхушечная клетка непрерывно
делится горизонтальной (перпендикулярной длиной оси стебля) перегород-
коина 2 клетки, из которой верхняя остается верхушечной, полусфериче-
ской, а нижняя — цилиндрической (рис. 20.2, 1, 2). При следующем деле-
нии этих двух клеток такими же горизонтальными перегородками полу-
чается комплекс из четырех клеток, расположенных друг за другом, который
является исходным для всего последующего процесса дифференциации и
роста таллома. Новое деление верхушечной клетки повторяет описанный
процесс возникновения цилиндрической клетки, а прежняя цилиндриче-
ская клетка делится на верхнюю двояковогнутую и нижнюю двояковыпук-
лую клетки. Дальнейшая роль этих двух клеток различна: верхняя де-
лится и становится исходной для формирования многоклеточного узла,
а нижняя только растет в длину, образуя междоузлие. Деление исходной
узловой клетки происходит не горизонтальными, а вертикальными (парал-
лельными оси стебля) перегородками так, что после ряда делений обра-
пи'оТс>л о к , л е т к и в центре узла и несколько клеток по его периферии (см.
рис го.2, 3, 4). В дальнейшем центральные клетки не делятся, а перифе-
? т о й е С К И 1 л П р о д о л ж а ю т Делиться и дают начало листьям и боковым ветвям
стеоля. Из каждой периферической клетки стеблевого узла возникает по
одному листу.
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Рис. 20.1. Строение верхушки стебля Charophyta, продольный разрез:
1—6 — начальные стадии верхушечного роста (/ — двухклеточная стадия, 2—
четырехклеточная, 3 — начало формирования стеблевого узла и междоузлия,
4 — поперечный срез сформированного стеблевого узла, 5 — начальная ста-
дия образования листьев из периферических клеток стеблевого узла, б — стео-
левой узел с развитыми листьями и образующейся ветвью); 7 — часть стеоля
Chara sp. на протяжении верхних четырех мутовок; а — стеблевой узел; о
междоузлие, в — начальные листовые бугорки; г — базальный листовой узел;
0 — начальный бугорок боковой ветви стебля; e — клетки, образующие при-
листники; otc — клетки стеблевой и листовой коры; s — антеридии, и — оого-
«ии

Листья закладываются первоначально как бугорки (см. рис, 20.2, 5),
которые постепенно вытягиваются и развиваются в листья. При этом пери-
ферические узловые клетки стебля выполняют роль верхушечных ростовых
клеток, подобным верхушечным клеткам стебля. Делятся они не беспре-
дельно, а отчленяют от себя только определенное количество сегментов.
Они, дифференцируясь, образуют членистые листья, состоящие из длинных
неделящихся клеток и чередующихся с ними узлов, сложенных нескольки-
ми мелкими клетками, способными к дальнейшим делениям. Один или не-
сколько конечных члеников листа лишены узлов. По строению листья
сходны со стеблем, но функция узлов у них другая. Из периферических
клеток большинства листовых узлов образуются органы полового размно-
жения и окружающие их придаточные клетки. Только самый нижний, т. н.
базальный узел, находящийся в основании каждого листа (см. рис. 20.А о)
имеет другую функцию. Отдельные его клетки, расположенные в пазухах
листьев, дают начало боковым ветвям стебля, из других образуются т. н.
прилистники и кора.

У всех видов рода Chara Vaill. и у представителей некоторых других
родов харофитов на стеблях при основании листовых мутовок имеется вен-
чик более или менее вытянутых и заостренных длинных или почти шаро-
видных прилистников. Они образуются из двух боковых клеток базального
узла каждого листа независимо от того, имеется у данного вида стеблевая
кора или нет. Существует несколько вариантов строения прилистников,
характерных для разных видов. Если делится одна из двух клеток, то оора-
зуется одноклеточный венчик прилистников (редкий случай). Если Р а з ^ '
ваются обе клетки по обе стороны листа, то венчик становится двукратны
{частый случай). В обоих этих случаях возникает лишь один ряд " Р " ' " "
ников, т. е. венчик может быть однократно однорядным или одпокра1
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Рис. 20.2. Chara strigosa A. Br.:
1 — общий вид части растения; 2 — основные мутовки; 3 — часть стебля с ко-
ровыми шипами; 4 — стебель в поперечном разрезе; 5 — плодоносящий листо-
вой узел; 6—8 — концы листьев; 9, 10 — коронки; 11 — ооспора
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двурядным. Чаще встречается третий случай, когда каждая начальная
клетка делится дважды и развивается еще второй нижний ряд прилист-
ников. Тогда венчик оказывается двукратно двурядным.

Междоузлия на стеблях многих харофитов не остаются голыми клет-
ками, как у видов рода Nitella Ag., a обрастают слоем специальных клеток,
получивших название коры. Стеблевая кора лучше всего развита у видов ро-
да Chara. Она всегда построена из полос клеток, расположенных параллель-
ными рядами вдоль междоузлия и слегка наискось. Эти полосы бывают
первичными и вторичными. Количество первичных каровых полос соот-
ветствует количеству листьев в мутовке, что позволяет понять их проис-
хождение. От основания каждого листа отходят 2 первичные коровые по-
лосы: одна вниз по стеблю, другая — вверх. Их образуют 2 периферические
клетки базального листового узла, расположенные посередине: одна под
листом, другая над ним. Каждая из этих клеток выполняет функцию вер-
хушечной ростовой клетки и развивается так же, как и при росте стебля.
В итоге каждая первичная коровая полоса состоит из верхушечной клетки
и чередующихся узлов и междоузлий. Узловые клетки небольшие, округ-
лые, а клетки междоузлий крупные, вытянутые, более или менее цилиндри-
ческие. Когда встречные клетки смыкаются, рост первичных коровых по-
лос заканчивается. Волнистая линия- смыкания коровых полос бывает хо-
рошо заметна посередине стеблевых междоузлий. Кора, составленная только
из первичных коровых полос, называется однополосной. Она встречается у
небольшой группы видов рода Chara.

Узловые клетки первичных коровых полос способны делиться в двух
направлениях. Если они делятся параллельно поверхности стебля, то об-
разуются шипы, одиночные или по 2—5 в пучках, направленных почти пер-
пендикулярно к стеблю. Боковое направление делений узловой клетки
приводит к появлению по обе стороны ее двух боковых клеток, которые в
процессе разрастания вдоль стебля смыкаются и слагаются в полосы,
названные вторичными каровыми полосами. Здесь возможны два случая.
У одних видов рода Chara вторичные коровые клетки сравнительно корот-
кие, составляющие около половины длины клеток коровых междоузлий. Они
образуют лишь одну вторичную коровую полосу между двумя первичными.
Такую кору называют двухполосной. Если же вторичные коровые клетки по
длине равны клеткам междоузлий первичных коровых полос, то тогда
происходит смыкание концов однозначных клеток, образованных от узлов
одной и той же первичной коровой полосы, по обе ее стороны. В силу того
что такие две вторичные коровые полосы (правую и левую) образует каждая
первичная коровая полоса, по их боковым сторонам вдоль всего стеблевого
междоузлия происходит смыкание двух параллельно идущих вторичных
полос, происходящих от двух соседних первичных полос. Кору такого
строения, когда между двумя первичными коровыми полосами находятся
две вторичные (на одну первичную приходится две вторичные), называют
трехполосной. Вторичные коровые полосы отличаются от первичных от-
сутствием округлых узловых клеток. На узловых клетках двух- и трех-
полосной коры, как и в первом случае, могут образовываться шипы
(см. рис. 20.1,2—5). Видов рода Chara с двух- и трехполосной корой значи-
тельно больше, чем с однополосной. Лишенных коры видов в роде Спага
очень мало.

На листьях харовых кора образуется сходным образом, однако строе-
ние коровых полос очень упрощено. Листовая кора может быть только в
том случае, если стебель покрыт корой. У разных видов рода Chara встре-
чаются разные варианты развития коры. . .

Все к л е т к и харовых водорослей в начальных стадиях диффе-
ренциации частей таллома одноядерны. При размножении этих клеток их
ядро делится митотически. При последующей дифференциации, когда опре-
деленные клетки вытягиваются и становятся междоузлиями илидрУ г и м и
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удлиненными частями таллома, в них происходят многократные амитоти-
ческие деления ядра без образования клеточных перегородок, в результате
чего клетки становятся многоядерными, а ядра — вытянутыми, неправиль-
ной формы. Вытянутые, сформировавшиеся клетки харофитов имеют харак-
терное строение. Их оболочка плотная, толстая. Внутренний слой образован
целлюлозой; наружный слой состоит из каллозы, в которой может отла-
гаться углекислая известь. Всю центральную часть клетки занимает цент-
ральная вакуоль с клеточным соком, а протоплазма распределена по пери-
ферии клетки. В более толстом внутреннем слое протоплазмы, граничащем
с вакуолью, расположены многочисленные ядра, в тонком, примыкающем
к оболочке, слое сосредоточены многочисленные хлоропласты. Они имеют
форму мелких дисковидных телец, подобных хлорофилльным зернам выс-
ших растений. Хлоропласты распределяются равномерно, окрашивая всю
клетку в ярко-зеленый цвет. Исключение составляет только узкая бес-
цветная полоса, идущая вдоль всей клетки чуть наискось — она лишена
хлоропластов, но определяет их положение в остальных частях клетки:
хлоропласты расположены ровными рядами параллельно этой бесцветной
полосе. При достаточно большом увеличении в живых клетках видно стре-
мительное движение протоплазмы по всей клетке, параллельно_той же про-
дольной линии. Движение протоплазмы у харовых водорослей отличается
наибольшей скоростью среди всех растений: 1,5—2 мм/мин.

Набор пигментов сходен с таковыми у зеленых водорослей (хлорофиллы
а и в и почти те же каротиноиды), а в качестве продуктов ассимиля-
ции также вырабатывается крахмал.

Для харовых водорослей характерно половое и бесполое р а з м н о -
ж е н и е . Вегетативное размнооюение происходит путем укоренения и
последующего разрастания частей основных побегов или с помощью особых
одноклеточных или многоклеточных клубеньков. Той же цели служат
особые отростки, или вторичные побеги, вырастающие из старых листовых
узлов и клубеньков. Половое размножение происходит с помощью половых
органов: антеридиев и оогониев. Антеридии и оогонии образуются из особых
клеток, отчленяемых некоторыми периферическими клетками листовых
узлов. Они могут возникать или на одном талломе (однодомные виды), или
на разных талломах (двудомные виды). Подробное описание органов раз-
множения и его прохождения дано в разделе 2.2.

Харовые водоросли — очень древние растения. Их окаменевшие (фос-
силизированные) оогонии и ооспоры, называемые чгирогонитьа, известны
из силлурийских пластов мезозойской эры; обильны они в девоне. Однако
вопрос о п р о и с х о ж д е н и и харовых водорослей не может быть раз-
решен на основании изучения ископаемых форм. Сравнительно-морфологи-
ческий анализ также не вносит ясность в этот вопрос, так как строение ве-
гетативных и генеративных органов харовых не имеет аналогий в других
растительных группах. Только с х о д с т в о с зелеными водорослями в
наборе основных пигментов и мутовчатое строение побегов позволяет пред-
полагать, что харовые водоросли произошли от каких-то высокоорганизо-
ванных мутовчатых зеленых водорослей, сходных с современными хетофоро-
выми из рода Draparnaldia Вогу и особенно Draparnaldiopsis.

Ископаемые харовые очень многообразны. Большинство альгологов
принимают к л а с с и ф и к а ц и ю харовых, согласно которой в преде-
лах отдела Charophyta выделено несколько классов ископаемых форм.
Все современные формы входят в один из этих классов — Charophyceae, в
пределах которого выделен только один порядок Charales [81].

Харовые водоросли заселяют преимущественно пресные водоемы раз-
ного типа, особенно часто пруды и озера, но встречаются и во временных
небольших водоемах: ямах, канавах, реже в ручьях рэках. Есть виды, на-
селяющие солоноватые водоемы. В типично морских условиях харовые
не встречаются. Чаще они поселяются на мягких иловых грунтах, реже на
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песке на глубине 1—5 м, иногда до 40 м. В большинстве случаев они обра-
зуют обширные заросли. Все харовые водоросли предпочитают чистую спо-
койную воду. Для многих из них необходимо повышенное содержание в воде
извести. Пределы pH составляют 5,2—9,8. Наибольшее число харовых най-
дено в водоемах с умеренной температурой воды, хотя некоторые встре-
чаются и в ледяной воде на севере Норвегии и в горячих источниках Ислан-
дии и Йеллоустонского парка (США). Преимущественно это равнинные
растения, но нередко обильно населяют водоемы предгорий и гор. Предель-
ная высота, где они были найдены — 4766 м над уровнем моря в Гималаях.

Харовые водоросли р а с п р о с т р а н е н ы по всему земному шару,
в водоемах всех континентов, кроме Антарктиды и островов. Однако из
300 известных видов харовых только 6 найдены на всех континентах, боль-
шинство же видов имеют ограниченное распространение.

В пределах' СССР наиболее богаты харовыми водоемы европейской
части СССР и Средней Азии (свыше 50 видов), значительно меньше их было
найдено на Кавказе, в Западной и Восточной Сибири, менее всего —- на
Дальнем Востоке и в арктических районах.

Р о л ь в п р и р о д е харовых водорослей сравнительно невелика,
однако там, где они поселяются, проявляется их влияние на гидрологиче-
ский режим и биологические особенности водоемов. Режим водоема ста-
новится более устойчивым и в нем формируется особый биоценоз. На тал-
ломах харовых развивается множество эпифитов — микроскопических во-
дорослей и бактерий, служащих кормом для беспозвоночных, поедаемых
рыбой. В густых зарослях этих водорослей находят приют и защиту мо-
лодь рыб и мелкие животные. Замечено, что в водоемах с обильным разви-
тием харовых водорослей отсутствуют или слабо развиты личинки комаров.
Предполагают, что это обусловлено действием антибиотиков, выделяемых
харовыми водорослями.

Харовые служат источником пищи для водоплавающих птиц, особенно
на путях их осенних перелетов. Птицы используют главным образом ооспо-
ры, заполненные крахмалом и каплями жира.

Х о з я й с т в е н н о е з н а ч е н и е харовых определяется их
использованием в качестве удобрения тяжелых почв (Швейцария) благо-
даря обилию в них извести. Иногда при больших естественных скоплениях
и образовании отложений они образуют лечебные грязи. Их также исполь-
зуют для очистки тяжелых органических жидкостей (например, при сахаро-
варении). Очень широкое применение харовые водоросли получили как
удобный объект для физиологических и биофизических исследовании.
Огромные размеры клеток, составляющие междоузлия, позволяют изучать
такие явления, как проницаемость цитоплазматических мембран, законо-
мерности движения цитоплазмы, биоэлектрические потенциалы клетки
и т. п.

20.1. Класс 1. Харовые — Charophyceae

Естественная монотипная группа, богато представленная не только в сов-
ременной флоре, но и в ископаемом состоянии, начиная с юрского (род
Tolypella (A. Вг.) А. Вг.) и третичного периодов (род Chara). В отличие от
ископаемых харовых современные представители. класса характеризуются
оогониями однотипного строения с пятью обволакивающими клетками,
спирально завитыми снизу вверх и справа налево. Это является тем основ-
ным признаком, который хорошо обозначил эту самостоятельную прогрес-
сивную ветвь отдела Charophyta.
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20.1.1. Порядок 1. Харовые — Charales

Единственный порядок класса Charophyceae имеет признаки, присущие
всем современным представителям харовых. Известно около 300 видов совре-
менных харовых, объединенных в 6 родов. Вегетативное размножение мо-
жет происходить путем распадения таллома на участки со стеблевыми уз-
лами. У некоторых видов есть специальные органы вегетативного размно-
жения — клубеньки и особые отростки. Одноклеточные и многоклеточные
клубеньки возникают на ризоидах или стеблях как видоизмененные
стеблевые узлы, наполненные крахмалом. Отростки вырастают из ста-
рых стеблевых узлов и клубеньков и представляют собой вторичные пред-
ростки, сходные с теми, которые вырастают из ооспор, или вторичные по-
беги, отличающиеся (у видов рода Chara) от обычных боковых ветвей только
отсутствием или слабым развитием коры на первом междоузлии. Органы
полового размножения, женские и мужские, образуются на одном или
разных растениях, при основании или на вершине листовых члеников.
Оогонии более или менее эллипсоидные, крупные, до 0,5 мм длиной, с 1 яйце-
клеткой и характерным наружным толстым покровом, состоящим из 5 спи-
рально завитых клеток, завернутых, начиная снизу, справа налево. Верхние
концы этих клеток совместно образуют более или менее ясно выражен-
ную шейку, и каждый несет по 1 или 2 небольшие клетки, которые сла-
гаются в коронку из 5 клеток в один ярус или из 10 клеток в два яруса по о.
Антеридии шаровидные, крупные, обычно около 0,5 мм в диаметре, в зре-
дости оранжевые, сложного внутреннего строения, слагающиеся снаружи
на 4—8 клеток, имеющих форму зубчатых по краю щитков, плотно сомкну-
тых друг с другом. Сперматозоиды вытянутые, спирально извитые, сзади
утолщенные, спереди суженные, с 2 длинными жгутиками.

Оболочка зрелой ооспоры плотная, коричневая до почти черной, ее
поверхность покрыта спирально извитыми ребрами. Наружная окрашен*
ная оболочка ооспоры имеет тонкую бугорчатую или ячеистую скульптуру,
различимую только под микроскопом. Прорастание ооспор происходит
после периода покоя с образованием первичного ризоида и нитевидного
предростка, на котором развивается новое растение.

В пределах порядка выделено 3 семейства: Nitellaceae (2 рода), Nitel-
lopsidaceae (1 род) и Characeae (3 рода). Семейства порядка Charales пред-
ставляют собой самостоятельные ветви эволюции, рано отошедшие от об-
щего ствола и в дальнейшем развивавшиеся параллельно друг другу.
К семейству Nitellaceae относятся растения, обычно не инкрустированные
известью, со стеблями, лишенными коры и листьями без прилистников, к
семейству Nitellopsidaceae — инкрустированные известью растения без
прилистников, к семейству Characeae обычно инкрустированные известью
растения. На Украине к наиболее распространенным видам харовых отно-
сятся Chara vulgaris L. em. Wallr., Ch. canescens Desv., Ch. tomentosa L.



П Р И Л О Ж Е Н И Я

1. ВАЖНЕЙШИЕ ОТЕЧЕСТВЕННЫЕ И ЗАРУБЕЖНЫЕ
КОЛЛЕКЦИИ КУЛЬТУР ВОДОРОСЛЕЙ

Изучение водорослей в чистых культурах позволяет решать многие теоре-
тические и прикладные вопросы альгологии. Культуры водорослей с точно
установленным систематическим положением издавна используют в систе-
матике и флористике водорослей в качестве эталонов видов. В настоящее
время чистые культуры водорослей используют для изучения фотосинтеза
и дыхания растений, выяснения биоэнергетики и регуляторных механиз-
мов деятельности клетки, установления биохимических особенностей кле-
ток, в частности их изменчивости в зависимости от условий среды, для реше-
ния вопросов хемосистематики водорослей. Кроме того открывающиеся
возможности практического использования некоторых водорослей как ис-
точника белково-витаминных кормов, продуцентов биологически активных
веществ, агентов доочистки сточных промышленных вод и как фототрофного
звена в замкнутых биологических системах, привели к размаху экспери-
ментальных исследований, выполнение которых было бы невозможным без
чистых культур водорослей.

В зависимости от информативности материала, находящегося в кол-
лекциях, последние делят на частные и справочные. Особое значение для
таксономических, физиологических, морфологических и коммерческих це-
лей имеют справочные коллекции, к которым предъявляют следующие ос-
новные требования: а) они должны иметь полные и точные данные о штам-
мах, их происхождении; б) обладать способностью продуцировать ценные
химические соединения; в) содержать сведения об исследованиях по тому
или иному штамму и набор копий публикаций на эту тему.

Современное состояние коллекционных фондов как за рубежом, так
и в нашей стране в своем большинстве не отвечает всем этим требова-
ниям (в коллекциях содержатся штаммы неизвестного происхождения,
в публикациях иногда нечетко выделены особенности штаммов). К тому
же пока не найдены надежные способы хранения штаммов, обеспечиваю-
щие сохранение ими своих свойств.

В нашей стране пока нет единой государственной коллекции чистых
культур водорослей как фонда хранения основного генетического матери-
ала альгофлоры СССР, нет также банка эталонных культур. Разрозненные
коллекции культур водорослей, созданные в различных лабораториях
научных учреждений с разными целями, не обеспечены единым методи-
ческим руководством.

Наиболее крупные коллекционные фонды живых чистых культур
водорослей сосредоточены в Ленинграде, Москве, Киеве и Кирове. Из за-
рубежных коллекционных фондов альгологически чистых культур во-
дорослей наиболее крупные находятся в Инсбруке (Австрия), Гёттингене
(ФРГ), Кембридже (Англия), Праге и Тржебоне (Чехословакия), Ьлу-
мингтоне (США) и Токио (Япония).

По данным «Мирового каталога водорослей» [703] в 15 странах мира
числится 33 коллекции культур водорослей, в которых содержатся you"
штаммов, относящихся к 3000 видам. В данном справочном пособии мы
приводим сведения о 42 отечественных и зарубежных коллекциях чис-
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тых культур водорослей. Коллекции приведены по алфавиту городов (в
русской транскрипции), в которых они находятся. За названием города,
в скобках, указан условный международный символ (акроним) коллек-
ции, если он имеется. Затем идет название коллекции и адрес учреждения,
которому она принадлежит.

Отечественные коллекции

Ашхабад. Коллекция культур азотфиксирующих синезеленых водорос-
лей Института ботаники ТССР. 744 000, Ашхабад, проспект Свободы, 79
[137].
Борок (IBDW). Коллекция культур зеленых водорослей лаборатории
водных растений Института биологии внутренних вод АН СССР. 152 742,
Ярославская обл., Некоузский район, Борок — 742 [175].
Киев (IBASU). Коллекция культур водорослей Института ботаники
им. Н. Г. Холодного АН УССР. 252 601, Киев, ГСП-1, ул. Репина, 2 [175].
Киев (HPDP). Коллекция синезеленых водорослей Института гидробио-
логии АН УССР. 252 210, Киев — 210, ул. Героев Сталинграда, J2 [175].
Киров (CMKAL). Коллекция культур микроскопических водорослей Киров-
ского сельскохозяйственного института. 610 039, Киров — 39, Октябрь-
ский проспект, 133 [175].
Ленинград (LABIK). Коллекция культур водорослей лаборатории аль-
гологии Ботанического института им. В. Л. Комарова АН СССР. 197 022,
Ленинград П — 22, ул. проф. Попова, 2 [175].
Ленинград (PGC). Петергофская генетическая коллекция штаммов зеле-
ных водорослей лаборатории генетики микроорганизмов при кафедре
генетики Ленинградского университета. 199 034, Ленинград В — 34,
Университетская набережная, 7/9 [175].
Ленинград (САШ). Коллекция культур водорослей лаборатории микро-
биологии Биологического института Ленинградского университета. 198 904,
Ленинград — 909, Старый Петергоф, Ораниенбаумское шоссе, 2 [175].
Москва (IPPAS). Коллекция культур одноклеточных водорослей Инсти-
тута физиологии растений АН СССР. 127 276, Москва — 276, ул. Бота-
ническая, 35 [175].
Москва (DMMSU). Коллекция культур водорослей кафедры микробио-
логии Московского университета. 117 234, Москва В — 234, Ленинские
горы [175].
Москва (IMAS). Коллекция культур синезеленых водорослей Института
микробиологии АН СССР. 117 312, Москва В — 312, ул. Профсоюзная,
7, корп. 2 [175].
Москва (PPMSU). Коллекция культур цианобактерий кафедры физио-
логии растений биологического факультета Московского университета.
117 234, Москва В — 234, Ленинские горы [175].

Зарубежные коллекции

Аргайлл (SMBA). Dunstaffnage Marine Research Laboratory Scottish Mari-
ne Biological Association. Oban Argyll, PA34 4AD, Scotland [703].
Блумингтон. The Culture Collection of Algae at Indiana University. Depart-
ment of Biology, Indiana University, Jordan Hall 138, Bloomington, IN
47401, USA [703].
Ванкувер (NEPCC). North East Pacific Culture Collection Department of
Oceanography University of British Columbia. 6270 University Boulevard,
Vancouver British Columbia V6T IW 5, Canada [703].
}амбург (SVCK). Sammlung von Conjugaten-Kulturen Institut für Allgeme-
ine Botanik der Universität Hamburg. Ohnhorststrasse 18, D —2000 Ham-
burh 52, Federal Republik of Germany [703].
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Гамильтон. Freshwater algae culture collection. Department of Biological
Sciences University of Waikate. Gamilton, New Zealand [421].
Гёттинген (SAG). Sammlung von Algenkulturen Pflanzenphysiologisches
Institut der Universität Gottingen. Nikolausberger Weg 18, D — 3400 Gottin-
gen, Federal Republik of Germany [620, 621].
Дубьюк. The freshwater diatom culture collection at Loras College, Dubuque.
Iowa, USA [703].
Затор. Katalog szczepow glunow instytutti Zootechniki. Poland [343].
Ибараки (NIES). National Institute for Environmental Studies. Yatabe-
cho, Tsukuba-Gun, Ibaraki 305, Japan [703].
Инсбрук (ASIB). Algensammlung am Institut für Botanik Universität
Innsbruck Sternwartstrasse 15, A-6020 Innsbruck, Austria [703].
Кембридж (ССАР). Culture Centre of Algae and Protozoa (Cambridge, En-
gland). CCAP at FBA (Freshwater algai). Freshwater Biological Association
the Ferry House Ambpleside. Cumbria LA 22 OLP, United Kingdom [703].
Квинсленд (UQM). Department of Microbiology University of Queensland.
St. Lucia, Queensland 4067, Australia [703].
Коимбра. The culture collection of algae of the Department of Botany
University of Coimbra. Portugal [616].
Лагуна (DBUP). Department of Botany University of the Phillipines at
Los-Banos. Laguna 3720, Phillipines [703].
Лондон (UWO). Culture Collection Department of Plant Sciences University
of Western Ontario. London, Ontario N 6A 587, Canada [703].
Окадзаки (NIBB). National Institute for Basic Biology. 38 Nisigounaka
Myoudaiii-cho. Okazaki, Aichi, 444, Japan [703].
Осло (NIVA). Norwegian Institute for Water Research (NIVA). Brekkeveien
19, P. O. Box 333-BHndern, 0314, Oslo 3, Norway [703].
Остин (UTEX). The Culture Collection of Algae Department of Botany
University of Texas at Austin. Austin, Texas 78712, USA [703]. . ,
Пловдив. The Culture Collection of Algae. Universite de Plovdiv «Paissi
Hilendarski», Laboratory of Phycology. 4000 Plovdiv, Bulgaria [55].
Прага (CCADB). Culture Collection of Algae Department of Cryptogaraic
Botany Charles University. Benatska 2, 12801, Prague 2, Czechoslovakia
[703]. ^ , ,
Пиран (VMRIC). Zbirka monokultur enocelichie alg VMRIC. Piram. Federal
Peoples Republic of Yugoslavia [665]. . .
Пуна (NCIM). National Collection of Industrial Microorganisms, Biochemi-
stry division, National Chemical Laboratory, CSIR. Poona, Macnarasntra
411008, India [703]. . n . и л
Ричмонд. Jamaican blue — green algae collection of S. С Stricland. Richmond
University. Richmond, USA [456]. , - .„.
Роквилл (АТСС). American Type Culture Collection. 12301 Parklawn Drive.
Rockville, Maryland 20852, USA [703]. o , .,
София (RPLA). Research and Production Laboratory of Algology Р и Ж "
an Academy of Sciences. Acad. Bonchev Str. Bl 23, Sofia, Bulgaria IAMJ.
Токио (IAM). Institute of Applied Microbiology the University of Токуо.
1-1-1 Yayoi, Bunkyou-ku, Tokyo 113, Japan [703]. ... .
Тржебонь (CCALA). Culture Collection of Autotrophic Organisms. Institute
Botany Czechoslovak Academy of Sciences. Dukelska 145, CS — o/a «»>
Trebon, Czechoslovakia [703]. • , , D o n n
Ухань (HBAS). Institute of Hydrobiology Academia Sinica. Wuhan, Feop
les Republic of China [703]. • ,. ,nav
Хельсинки (HAMBI). Culture Collection of the Department of Microbiology
University of Helsinki. Viikki, SF — 00710. Helsinki — 71, Finland [IW.
Хобарт (CSIRO). Division of Fisheries Research Division-of Oceanog/apny.
CSIRO (Commonwealth Scientific and Industrial Research Organisation
Marine Laboratories. Castray.Esplanade, Hobart Tas. 7000, Australia L/wj.
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Полное название журнала

Биология внутренних вэд.
Информационный бюлле-
тень

Биология моря (Вл щ ;в эс-

ток)
Ботанический журнал СССР
Бюллетень Главного бота-

нического сада
Бюллетень Московского об-

щества испытателей при-
роды. Отдел биологиче-

ский
Вестник Ленинградского

университета
Вестник Московского уни-

верситета
Вопросы экологии
Гидробиологический жур-

нал
Журнал общей биологии
Известия Государственного

научно-исследовательско-
го института озерного и
речного рыбного хозяйст
пл
ad

Микробиология
М1кробюлопчний журнал
Научные доклады высшей

школы. Биологические
науки

Новости систематики низ-
ших растений

Труды Всесоюзного гидро-
биологического общества

Труды Института биологи
внутренних вод Академи!
наук СССР

Сокращенное назва-
ние, принятое в рефе-

ративном журнале

Страна

Биол. внутр. вод. СССР
Информ. бюл.

Биол. моря »

Ботан. ж. »
Бюл. Гл. ботан. »

сада
Бюл. Моск. о-ва »

испыт. природы.
Отд. биол.

Вестн. Ленингр. »
ун-та

Вестн. Моск. ун- »
та

Вопр. экол. »
Гидробиол. ж. »

Ж. общ. биол. »
Изв. НИИ оз. и »

речи. рыб. х-ва

— »
Мшробюл. ж. »
Научн. докл. »

высш. школы.
Биол. науки

Новости системат. »
низш. раст.

Тр. Всес. гидро- »
биолог, о-ва

Тр. Ин-та биол. »
I внутр. вод АН

СССР
Труды Института биологии Тр. Ин-та биол. »

южных морей Академии
наук. УССР

Труды Института озерове-
дения Академии наук
СССР

Труды Института океано-
логии Академии наук
СССР

Труды лимнологического
института. Сибирское от

гожн. морей
АН УССР

Тр. Ин-та Озеров. »
АН УССР

Тр. Ин-та океа- »
нол. АН СССР

Тр. Лимнол. ин- »
та. Сиб. отд.

Язык

русск.

»

»

»

»

»

»
»

»
»

»
укр.
русск.

»

»

»

»

»

»

17 9-669
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Полное название журнала

деление Академии наук
СССР

Труды Псковского отделе-
ния научно-исследова-
тельского института озер-
ного и речного рыбного
хозяйства

Труды Севанской гидробио-
логической станции

Узбекский биологический
WIH4TIQ IT

ЖурпаЛ
УкраТнський ботан!чний

журнал
Экология
Экология моря
Acta biologica. Szeged
Acta botanica. Academiae

scientiarum hungaricae
Acta ecologica
Acta hydrobiologica
Acta microbiologica poloni-

ca
Advances in Marine Biology
African Journal of Ecology
African Journal of Tropical

Hydrobiology and Fishe-
ries

Algological Studies
Algological Studies (Archiv

fur Hydrobiologie, Supp-
lement)

American Journal of Botany
American Midland Natura-

list
Annales Botanici Fennici

Annales d'hydrobiologie
Annales de Limnologie
Annals of botany
Annals of the natal museum

pletermaritzburg
Année biologique
Aquaculture
Aquaculture Hungarica
Aquatic botany
Aquatic Toxicology
Archiv für Hydrobiologie

(Algological Studies)

Сокращенное назва-
ние, принятое в рефе-

ративном журнале

АН СССР

Тр. Псков, отд.
НИИ оз. и речи.
рыб. х-ва

Тр. Севан, гидро-
биол. ст.

Узб. биол. ж.

Укр. ботан. ж.

—
Экол. моря
Acta biol. Szeged
Аста bot. Acad.

sci. hung.
Acta ecol.
Acta hydrobiol.
Acta microbiol.

pol.
Adv. Marine Biol.
Afr. J . Ecol.
Afr. J . Trop. Hyd-

robiol. and Fish,

Algol. Stud.
Algol. Stud.

Amer. J . Bot.
Amer. Midland
Natur.
Ann. Bot. Fenn.

Ann. hydrobiol.
Ann. Limnol.
Ann. bot.
Ann. Natal. Mus.

pletermar.
Année biol.

Aquacult. Hung.
Aquat. bot.
Aquat. Toxicol.
Arch, Hydrobiol.

Страна

СССР

»

»

»

»
»

ВНР
»

ЧССР
ПНР

»

США
Великобрит
Кения

ЧССР
ФРГ

США
»

Финляндия

Франция
»

Великобрит.
ЮАР

Франция
Нидерланды
ВНР
Нидерланды

»
ФРГ

Язык

русск.

»

»

укр.

русск.
»

многояз
»

чеш.
многояз.

»

англ.
»

англ.

чешек.
нем.,
англ.

англ.

»

англ.,
фин.
фран.

»
англ.

»

фран.
англ.
англ.
англ.

»
нем.,
англ.,
франц.
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Полное название журнала

Archiv für Protistenkunde
Archiv of microbiology

Archivio di Oceanografia e
Limnologia

Australian Journal of Bio-
logical Sciences

Australian Journal of Bota-
ny

Australian journal of ecolo-
gy

Australian Journal of Mari-
ne and Freshwater Rese-
arch

Bacillaria (International
journal for Diatom Rese-
arch)

Bacteriological Reviews
Beitrage Zeitschrift Physio-

logie und Morphologie der
Algen

Biologia
Biologia Oceanography Jour-

nal •
The Biological bulletin
Biologie et ecologie medi-

terrannee
Biometrics
Boletin del Instituto de Bio-

logia marina
Botanica marina

Botanical Gazette
Botanical Review
Botanikai közlemenyek
British Phycological Bulle-

tin
British Phycological Journal
Bulletin de la Societé Phy-

cologique de France
Bulletin of Marine Ecology
П 11 i i *Bulletin de la Station bio-

logique d'Arcachon
Bulletin South African Asso-

ciation for Marine Biolo-
gical Research

Cahiers de Biologie Marine
Cahier d'information Minis-

tere de 1'Agriculture des

Сокращенное назва-
ние, принятое в рефе-

ративном журнале

Arch. Protistenk.
Arch, microbiol.

Arch. Oceanogr. e
limnol.

Austral. J . Biol.
Sci.

Austr. J. Bot.

Austral, j . ecol.

Austral. J. Mar.
and Freshwater
Res.

Bacillaria

Bacteriol. Revs
Beitr. Z. Physiol.

und Morphol.

Algen

Biol. Oceanogr. J.
Biol. bull.
Biol. et ecol. me-
diter.

Boi. Inst. Biol.
mar.

Bot. mar.

Bot. Gaz.
Bot. Rev.
Bot. közl.
Brit. Phycol. Bull.

Br. Phycol. J .
Bull. Soc. Phycol.

France
Bull. Mar. Ecol.
Bull. Stat. biol.

Arcachon
Bull. S. Afr. Assoc

Mar. Biol. Res.

Cah. Biol. Mar.
Cah. inform Min
^^*™*™ " • * * * U 4 l i t t X " Jk & & A 1

Agr. Pecher, et

Страна

ГДР
Зап. Бер-
лин
Италия

Австралия

»

»

»

Зап. Бер-
лин

США
ФРГ

Венгрия
США

»
Франция

США
Аргентина

Зап. Бер-
лин
США

»
ВНР

Язык

нем.
нем.

итал.

англ.

»

»

»

»

англ.
нем.

венгер.
англ.

»
фран.

англ.
испан.

многояз.

англ.
»

венг.
Великобрит. англ.

»
Франция

»
фран.

Великобрит. англ.
Франция

. ЮАР

Франция
•ff

франц.

англ.

фран.
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Полное название журнала

Pecheries et de 1'Alimen-
tation Direction de la re-
cherche scientifique et
technique

Canadian journal of botany

Canadian journal of micro-
biology

Cryptogamie (Algologie)

Current Microbiology

Current Science
Developmental Biology
Ecologia
Ecologia polska
Ecological Studies

Ecologist
Ecology
Evolution
Fragmente floristica et geo-

botanica
Freshwater Biology
Hidrobiologia

Hydrobiologia

Hydrobiological Science Bul-
lf>f in

Indian journal of ecology
Indian Journal of Marine

Sciences
Internationale Revue der ge-

samten Hydrobiologie
International Journal of Sys-

tematic Bacteriology
Israel Journal of Botany
Japanese Journal of Botany
J apanese Journal of Ecology
Japanese Journal of Phyco-

logy
Journal of Applied Bacterio-

logy
Journal of Aquariculture

und Aquatic Sciences
Journal of Aquatic Plant

Management
Journal of bacteriology

Сокращенное назва-
ние, принятое в рефе-

ративном журнале

Alim. Dir. rech.
sci. et techn.

Can. j . bot.

Can. j . microbiol.

Cryptogamie (Al-
gol.)

Curr. Microbiol.

Curr. Sci.
Develop. Biol.

—
Ekol. polska
Ecol. Stud.

Fragm. florist, et
geobot.

Freshwater Biol.
—

—

Hydrobiol. Sci.
RullDUil.
Indian j . ecol.
Indian J. Mar.

Sci.
Int. Rev. ges.

Hydrobiol.
Int. J, of Systema-

tic Bacteriol.
Isr. J. Bot.
Jap. J. Bot.
Japan. J. Ecol.
Ja_pan. J. Phycol.

J. Appi. Bacteriol.

J. Aquaric.

J. Aquat. Plant
Manag.

J. bacteriol.

Страна

Франция

Канада

»

Франция

Зап. Бер-
лин
Индия
США
ЧССР
ПНР
Зап Бер-
лин
Великобрит
США

»
ПНР

Великобрит
СРР

Нидерлан-
ды
Бельгия

Индия
Индия

Междунар.

США

Израиль
Япония

»
»

США

»

»

»

Язык

франц.

англ.,
фран.

»

фран.

англ.

англ.
англ.
многояз.
польск.
многояз.

. англ.
англ.

»
польск.,
англ.

. англ.
фран.,
нем.
англ.

англ.

англ.
хинди,
англ.
англ.

англ.

англ.
англ.

»
»

англ.

»

»
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Полное название журнала

Journal of Cell Science
Journal of Experimental Ma-

rine Biology and Ecology
Journal of General and App-

lied Microbiology
Journal of Great Lakes Re-

search
Journal of the Indian Bota-

nical Society
Journal of the Limnologica!

Society of Southen Africa
Journal of the Marine Bio-

logical Association of the
United Kingdom

Journal of Marine Biologi-
cal Association of India

Journal of marine research
Journal of the Minnesota

Academy of Science
Journal of Phycology

Journal of Plankton Rese-
arch

Journal of Protozoology
Journal of South African

Botany-
Journal of Submicroscopic

Cytology
Journal of Theoretical Bio-

logy
Journal of the Water Pollu-

tion- Control Federation
Limnologica
Limnology and Oceanogra-

phy
Marine Biology

Marine Ecology-Progress Se-
ries

Marine- Research in- Indone-
sia

Microbiological Reviews
Nature
Naturwissenschaftliche

Rundschau
New Zealand Journal of Bo-

tany

Сокращенное назва-
ние, принятое в рефе-

ративном журнале

J . Celi Sci.
J. Exp. Mar. Biol.

and Ecol.
J. Gen. and Appi.

Microbiol.
J. Great Lakes

Res.
J. Indian Bot.

Soc.
J. Lirnnol. Soc.

South. Afr.
J. Mar. Biol. As-

soc. U. K.

J. Mar. Biol. As-
soc. India

J-. mar. res.
J. Minn. Acad.

Sci.
J . Phycol.

J. Plankton Res.

J. Protozool.
J . S . Afr. Bot.

J. Submicr. Cytol.

J . Theor. Biol.

J . Water Pollut.
Contr. Fed.

Limnol. and Oce-
anog.

Mar. Biol.

Mar. Ecol.-Progr.

• oer.
Mar. Res. Indones.

Microbiol. Revs

Naturvviss. Rdsch.

N. Z. J. Bot.

Страна

Великобрит
Нидерлан-
ды
Япония

Канада

Индия

ЮАР

Великобрит

Индия

США
»

»

Язык

англ.
нидерл

англ.

англ.

англ.

англ.

. англ.

англ.

англ.
»

нем.,
англ.,
фран.,
Г 1 1 Л 1 .

Великобрит. англ.

США
ЮАР

Швейцария

США

США

ГДР
США

Зап. Бер-

лин
ФРГ

Индонезия

США

англ.
англ.

англ.

англ.

англ.

нем.
англ.

нем.

англ.

англ.

англ.
Великобрит. англ.
ФРГ нем.

Новая Зе-
ландия

англ.
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Полное название журнала

New Zealand Journal of
Ecology

New Zealand Journal of
Marine and Freshwater
Research

Notarisia (Nuova notarisia)
Nova Hedwigia
Oikos Acta Oecologica Scan-

UIJidvlLd
PhycologiaPhycologia Latino-America-

иа
Phyton
Phyton: International jour-

nal of experimental botany
Phykos
Physiologia Plantarum

Phytomorphology
Plant Systematics and Evo-

lution
Polish Ecological Studies
Polskie Archivim Hydrobio-

logii
Preslia
Proceedings of the Indian
Academy of Science Plant

ocience
Progress in Oceanography
Progress of Phycological

T?ocpotv*fiACocdlCH

Protistologica

Protoplasma
Research on Population Eco-

logy
Revista de Biologia (Portu-

gal)
Revue algologique
Rivista di Idrobiologia
Science
Schweizerische Zeitschrift

für Hydrologie, Hydro-
graphie, Hydrobiologie,
Fischereiwissenschaft,
Abwasserreinigung

South African Journal of
Antarctic Research

Сокращенное назва-
ние, принятое в рефе-

ративном журнале

N. Z. J . Ecol.

N. Z. J . Mar. and
Freshwater Res.

Notarisia
—

Oikos

Phycol. Latino-
Americana

—
—

Physiol. Plant.

m__
Plant. Syst. and

Evol
Pol. Ecol. Stud.
Pol. Arch. Hydro-

biol.

Proc. Indian. Acad.
Sci. Plant. Sci.

Progr. Oceanogr.
Progr. Phycol,
DocK6S.

Res. Pop, Ecol.

Rev. Biol. (Port.)

Rev. algol.
Riv. Idrobiol.

Schweiz. Z. Hyd-
rol.

S, A.fr. J , Antarct.
Res.

Страна

Новая Зе-
ландия
» »

Италия
ФРГ
Дания

Великобрит.
ФРГ

Австрия
Аргентина

Индия
Дания

Индия
Австрия

Польша
ПНР

ЧССР

Индия

Великобрит

Франция

Австрия
Япония

Португалия

Франция
Италия
США
Швейцария

ЮАР

Язык

англ.

»

итал.
нем.
англ.

многояз.
нем.

нем.
многояз.

англ.
англ.,
нем.,
фран»
англ,
нем.

многояз.
англ.

чешек.

англ.

англ.

»
фран.,
а и г л •
англ.
англ.

порт.

фран.
итал.
англ.
англ.,
франц.,
нем.

англ.
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Полное название журнала

South African Journal of
Bptany

South African Journal of
Marine Science

Stain Technology
Taxon. Journal of the In-

ternational Association for
Plant Taxonomy

The Ecologist
The Journal of Cell Biology
The Journal of Ecology
The Journal of General Mic-

robiology
The Journal of Soil Science
The New Phythologist
Transaction Reihe Society

South Africa
Verhandlungen. Internatio-

nale Vereinigung für the-
oretische und angewandte
Limnologie

Water Research
Wiadomósci botaniczne
Wiadomósci ekologiczne
Zeitschrift für allgemeine

Mikrobiologie
Zeitschrift für Naturfor-

schung. (Teil C ) .

Сокращенное назва-
ние, принятое в рефе-

ративном журнале

S. Afr. J . Bot.

S. Afr. J . Mar. Sci.

Stain. Technol.
Taxon

Ecologist
J . Cell. Biol.
J. Ecol.
J . Gen. Microbiol.

J. Soil Sci.
New Phytol.
Trans. R. Soc. S.

Afr.
Verh. Intern. Ver.

theor. und an-
gew. Limnol.

Water Res.
Wiad. bot.
Wiad. ecol.
Z. allg. Mikrobi-

ol.
Z. Naturforsch. С.

Страна

ЮАР

»

США
Между нар.

Великобрит
США
Великобрит
Великобрит

Великобрит
Великобрит
ЮАР

ФРГ

Великобр.
ПНР

»
ГДР

ФРГ

Язык

англ.

»

англ.
многояз.

англ.
англ.

. англ.

. англ.

. англ.

. англ.
англ.

многояз.

англ.
польск.

»
нем.

нем.

з. список ВОДОРОСЛЕЙ -
ИНДИКАТОРОВ САПРОБНОСТИ »

У с л о в н ы е о б о з н а ч е н и я :

s — показатель сапробноети h — гиперсапробность
х ~ ксеносапробность G — индикаторный вес
о — олигосапробность S — сапробный индекс
Р — оета-мезосапробность Fé — показатель высокого содержа-
« — альфа-мезосапробность ния железа
Р — полисапробность CI — показатель высокого содержа-
£ — эусапробность ния хлоридов
« — изосапробность -| незначительная сапробность
т — метасапробность H aS — показатель сероводорода

л Приведенный список является частью списка сапробных организмов,
к я ц р ? И К О в а н н о г о в 1 9 7 7 г < в «Унифицированных методах исследования
и«;,,?, в о д а ' Ч > 3 > М е т ° Д ы биологического анализа вод. Приложение 1.
Индикаторы сапробноети).
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Продолжение табл. 3

Таксон

Anabaena affinis Lemm.
A. constricta (Szaf.)

Geitl.
A. flos-aquae (Lyngb.)

Bréb.
A. solitària Klebahn
A. spiroides Klebahn
Aphanizomenon flos-

aquae (L.) Ralfs
Aphanothece clathrata

W. et G. S. West
A. stagnina (Spreng.)

В.-Peters, et Geitl.
Calothrix parietina

(Näg.) Thur.
Chamaesiphon fuscus

(Rostaf.) Hansg.
Ch. incrustans Grun.
Ch. polonicus (Rostaf.)

Hansg.
Ch. polymorphic Geitl.
Chroococcus limneticus

Lemm.
Coelosphaerium dubium

Grun.
Z. kuetzingianum Näg.
С. naegelianum Ung.
Dichothrix gypsophila

(Kütz.) Borh. et Flah.
Gloeocapsa minuta

(Kütz.) Hollerb.
G. turgida (Kütz.) Hol-

lerb.
Gloeotrichia echinulata

(J. Sm.) P. Rich.
G. natans (Hedw.) Ra-

benh.
G. pisum (Ag.) Thur.
Gomphosphaeria lacus-

tris Chod. f. compac-
ta (Lemm.) Elenk.

Hapalosiphon fontinalis
(Ag.) Born. em.
Elenk.

Homoeothrix varians
Geitl.

Hydrococcus cesatii Ra-
benh.

Merismopedia tenuissi-
ma Lemm.

s

ß
p

ßß - 0
O-ß

ß
ß

K—O

0

x—o
0

0
0

o-ß

ß
ß - 0

ß
X

0

0

o-ß

ß
ß

ß

0

0

0

ß-a

X 0 ß a

Cyanophyta

1

4

+3

+

1

2

1
4
5

3

3

5

+
+5

++
6

4
2

8

8

+

+
+
+
1

6 2

8 1
6
4

7

7

1

2

4

7 3
6
7 1

2

1

+
+

+

4 6

0 a

3

10 5

4
3
2

4

4

2

2

3

4
3
3

4

4

2

s Примеча-
ние

2,0

4,5 E

2,0
1,6
1,35

1,7

1,7

0,65

1,0

0,5
0,85

1,0
1,0

1,4

2,3
1,6
1,85

0,1

1,2

1,0

1,5

2,0
2,0

2,0

1,0

1,0

1,0

2,45
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Таксон

Microcoleus subtorulo-
sus. (Bréb.) Gom.

Microcystis aeruginosa
Kiitz.

M. flos-aquae (Wittr.)
Kirchn.

M. incerta Lemm.
M. pulverea (Wood)

Forti
Nostoc carneum Ag.
N. linckia (Roth) Born.

et Flah.
Oscillatoria agardhii

Gom.
0. amphibia Ag.
0. brevis (Kiitz.) Gom.
0. chalybea (Mert.) Gom
0. chlorina (Kiitz.)

Gom.
0. curviceps Ag.
0. formosa Bory
0. lauterbornii Schmid-

le
0. limnetica Lemm.
0. limosa Ag.
0. minima Gicklh.
0. nigra Vauch.
0. princeps Vauch.
0. putrida Schmidle
0. redekei van Goor
0. rubescens (D. C.) Gom
0. simplicissima Gom.
0. splendida Grév.
0. subtilissima Kiitz.
0. tenuis Ag.
0. terebriformis (Ag.)

Elenk.
Phormidium angustissi-

mum W. et G. S.
West

Ph. autumnale (Ag.)
Gom.

Ph. favosum (Bory)
Gom.

Ph. fonticola Kiitz.
Ph. foveolarum (Mont.)

Gom.
Ph. incrustatum (Näg.)

Gom.
Ph. inundatum Kiitz.
Ph. molle (Kiitz.) Gom.

s

0

ß

ß
ß

0 - ß
ß

ß

ß
ß
a
a

p
x—a

a

p
o-ß
cc-ß

p
X
a
p

ß—0
• ß

a
a
a
a

a

0

ß-a

ß
X—0

a

X
0

ß-a

X

2

+

+

3

1

+

+
1
1

0

+
3

1
2

4

3

3

6
1

4

5

2

6
2

ß

6

8
7

6
10

10

8
6

3

4
5

6
10

3
2

1

2

4

8

1

2
4

a

1

1
1

2
1

10
10

2
2
9

4
1

10
2

10
7
7

9

3

2

8

1
3

p

8

1

10

9

8

I

1

0

3

4
3

3
5

5

4
3
5
5

4-
1
5

5
3
2
5

5
4
3
5

5
4
3

5

2

1

4

4

1
1

s Примеча-
ние

1.0

1,75

2,0
1,85

1,6
2,0

2,0

2,2
1,75
3,0
3,0

3,8
1,55
3,1

4,0
1,4
2,35
3,9
0,1
3,0
3,8
1,6
2,0
0,1
3,0
2,7
2,85

2,9

0,85

1,95

2,8
0,5

3,0

0,1
1,25
1,95
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Таксон

Ph. papyraceum (Ag.)
Gom.

Ph. retzii (Ag.) Gom.
Ph. subfuscum (Ag.)

Kütz.
Ph. tenue (Menegh.)

Gom.
Ph. uncinatimi (Ag.)

Gom.
Pseudanabaena catenata

Laut.
Rhabdoderma lineare

Schmidle et Laut.
Rivularia rufescens

(Nag.) Born, et Flah.
Romeria leopoliensis

(Racib.) Koczw.
Spirulina jenneri (Hass.)

Kütz.
S. platensis (Nordst.)

Geitl.
Symploca muralis Kutz.

Bitrichia ollula (Fott)
Hollande

Chromulina rosanoffii
(Woronin) Bütschli

Chrysococcus rufescens
Klebs

Ch. triporus Matv.
Chrysosphaerella longi-

spina Laut.
Dinobryon bavaricum

Imhof
D. divergens Imhof
D. sertularia Ehr.
D. stipitatum Stein
D. utriculus (Ehr.)

Klebs
Hydrurus foetidus (Vili.)

Kirchn,
Hymenomonas roseola

Stein
Kephyrion div. sp.
Kephyriopsis div. sp.
Mallomonas acaroides

Perty
M. akrokomos Ruttn.
M. coronifera Matv.
M. fastigata Zach.

s

O-ß
ß
ß

о—а

а

а—р

ß
X

o-ß
p—a

ß
X

о

О

0—ß
0—ß

o-ß
0

ß
0

o-ß
0

x—o

ß
ß
ß
0
0
0

X

+

0

+2

3

2

5

ß

+7
10

3

7

5

+
Chrysophyta

1

5

1

+
+
6
6

5

7
2
7
+
8
4

2
6
6
8

4
4

5

2
7
3
+
2
1

+

8
3
3
2

а

1

3

10

4

1

4

1

1

p в

3

5

1 1

5

6 3

3

3

6 3

3
3

3

3
3
4

4
2

4
3
2
4

s Примеча-
ние

1,5
0,85

2,0

2,15

3,0

3,6

1,85

0,1

1,5

3,6

2,0
0,1

1,0

1,0

1,4
1,4

1,6

1,16
1,85
1,3
1,5

1,2
0,65

2,0
2,0
2,0

1,8
1,25
1,46
1,2
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Таксон s X

М. tonsurata Teil. ß
Phaeodermatium rivula-

re Hansg. x—o 6
Pseudokephyrion div.

sp. ß
P. ellipsoideum (Pasch.)

Schmid о—ß
P. obtusum Schmid ß—о

Stenokalyx monilifera
Schmid о

S. div. sp. o—ß
Synochromonas pallida

Korsch. a
Synura petersenii

Korsch. ß
S. spinosa Korsch. ß—о
S. uvella Ehr. ß
Uroglena volvox Ehr. ß
Uroglenopsis americana

(Calk.) Lemm. о
Volvochrysis xantha

Schill. а

0

3

4

4
6

7

+

1
4
2

ß а P

5 2

+
6
4

3

+
10

6 3
6
7 1
+

++
3 6 1

Bad Mar(ophyta

Achnanthes coarctata
(Bréb.) Grün. x +

A. flexella (Kütz.)
Brun x 9

A. hungarica Grün. а
A. lanceolata (Bréb.)

Grun. к—ß 5
A. lapponica Hust. x—о 6
A. linearle (W. Sm.)

Grun. x—о 6
A. minutissima Kütz. o—ß 1
A. pyrenaica Hust. x—о 6
Amphora normanii Ra-

benh. x 9
A. ovalis Kütz. о—ß 1
Anomoeoneis sphaero-

phora (Kütz.) Pfitz. ß—а
A. serlans (Bréb.) CI.

var. brachysìra (Bréb.)
Hust. x «

Asterionella formosa
Hass. o—ß

Attheya zachariasii Brun ß—о
Bactllaria paradoxa

Gmel. ß

1

3
4

4
4
4

1
3

3 7

2

5 +

4 2

+ 46

e

4

4
6

t!

0

3

3

3
3

4

5

3
3
3

3

5
4

2
3

3
2
3

1
i"

<]

i

S
Примеча-

ние

1,85

0,4

2,0

1.6
1,4

1,3
1,5

3,0

2,25
1,6
1,85
2,0

1,0

2,75

0,1

0,1
2,7

0,75
0,4

0,4
1,45
0,4

0,1
1,65

\ 1,6

l 0,2

5 1,4
5 1,6

l 2,8 GÌ
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Таксон

Caloneis alpestris
(Grun.) CI.

С. amphisbaena (Bory)
CI.

С. bacillum (Grun.)
Mereschk.

С schumanniana
(Grun.) Cl.

С silicula (Ehr.) Cl.
Campylodiscus noricus

Ehr.
Ceratoneis arcus (Ehr.)

Kütz.
Cocconeis disculus

(Schum.) Cl. var. di-
minuta (Pant.) She-
shukova

С pediculus Ehr.
С placentula Ehr.
Cyclotella bodanica

Eulenst.
С comensis Grun.
С comta (Ehr.) Kütz.
С glomerata Bach-

mann
С kuetzingiana Thw.
С meneghiniana Kütz.
Cymatopleura elliptica

(Bréb.) CI.
С. solea (Bréb.) W. Sm.
Cymbella affinis Kütz.
С aspera (Ehr.) CI.
С. cesatii (Rabenh.)

Grun.
С cistula (Hemp.)

Grun.
C. ehrenbergii Kütz.
С. gracilis (Rabenh.) Cl.
C. helvetica Kütz.
С. lanceolata (Ehr.)

V. H.
С. naviculiformis

Auersw.
С. prostrata (Berk.) Cl.
С. ventricosa Kütz.
Denticula tenuis Kütz.
Diatoma anceps (Ehr.)

Kirchn.
D. elongatum (Lyngb.)

Ag.

s

X

ß-a
X—0

0—ß
О—ß

X

x—о

x—o
ß
ß
0
0
0

0

ß
ct-ß

ß
ß—а
o-ß

ß
X

ß
o-ß

X
X—0

ß
ß
ß
ß

x—o

o—x

ß - 0

X

9

6

+

8

6

5

2

1

9

8
5

2
6

4

0

1

1

4

6
5

2

4

5
3
4

++7

+

1
4

1

2
+2
5

1

1

4
4

6

5

ß

5

+
4
5

+

6
3

2

+4
8
5
6
8

8
+

9

8

+
3

5

а p

4

1
1

6

2
4

2

1

1

а

6

2

3

3
3

4

3

3
3
1

3

3

4
2
3
4

5

4

4
3

5

4

1
3

3

3

s Примеча-
• нне

0,1

2,35

0,4

1,4
1,5

1,2

0,4

0,5
1,75
1,35

1,0
1,0
1,15

1,0
2,0
2,6

2,2
2,35
1,6
2,2

0,1

1,8
1,5
0,2
0,5

1,9

2,0
2,0
1,35
0,4

0,6

1,5
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Таксон

Diatoma hiemale
(Lyngb.) Heib. var.
hiemale x

D. hiemale (Lyngb.)
Heib. var. mesodon
(Ehr.) Grün. x

D. vulgäre Bory var. ß
vulgäre

D. vulgäre Bory var.
ehrenbergii (Kütz.)
Grün. x—о

Didymosphenia gemina-
ta (Lyngb.) Schmidt x

Diploneis ovalis (Hilse)
Cl. ß

Epithemia sorex Kütz. ß
E. turgida (Ehr.) Kütz. ß
E. zebra (Ehr.) Kütz.

var. saxonica (Kütz.)
Grün. o—ß

Eunotia lunaris (Ehr.)
Grün. о

E. pectinalis (Kütz.)
Rabenh. var. pectina-
lis X

E. pectinalis (Kütz.)
Rabenh. var. minor
(Kütz.) Rabenh. o—x

E. polydentula Brun x—с
Fragilaria bicapitata A.

Mayer о
F. capucina Desm. о—
F. construens (Ehr.)

Grün. ß
F. crotonensis Kitt. о—|
F. vaucheriae (Kütz.)

Boye Pet. ß
F. virescens Ralfs x
Frustulia rhomboides

X

10

8

6

10

5

8

4
5

1
3

1

1
8

(Ehr.) D. T. o~x 4
F. vulgaris Thw. о
Gomphonema acumina-

tum Ehr. var. acumi-
natum ß

G. acuminatum Ehr.
var. coronatum (Ehr.
W. Sm. ß

G. angustatum (Kütz.)
Rabenh. var. angus-
tatum 0 1

0

+

2
3

4

+
4

2

6
5

7
4

6

3
2

6
fi

a

а p G

5

4
5 2 2

3

5

+
+
+

+
1 2

4

3
3

2 3
6 + 3

4 3

4 2 1
4

г2 А

7 4

8 2 <

t <I

.S
Примеча-

ние

0,1

0,2
1,85

0,4

0,1

2,0
2,0
2,0

1,5

0,55

0,2

0,6
0,5

1,15
1,6

2,0
1,4

1,65
0,2

0,6
1,2

t 1,7

I 2,2

3 i;15
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Таксон

G. angustatum (Kütz.)
Rabenh. var. produc-
tum Gran.

G. augur Ehr. var. au
gur.

G. augur Ehr. var. ga-
utieri V. H.

G. capitatum Ehr.
G. clevei Fricke
G. constrictum Ehr.
G. intricatum Kütz.

var. intricatum
G. intricatum Kütz.

var. pumilum Grün.
G. longiceps Ehr. var.

montanum (Schum.)
Cl.

G. olivaceum (Lyngb.)
Kütz. var. oliva-
ceum

G. olivaceum (Lyngb.)
Kütz. var. calcareum
Cl.

G. parvulum (Kütz.)
Grün.

G. tergestinum (Grün.)
Fricke

G. ventricosum Greg.
Gyrosigma acuminatum

(Kütz.) Rabenh.
G. attenuatum (Kütz.)

Rabenh.
G. spenceri (W. Sm.)

Cl. var. nodiferum
Grün.

Hantzschia amphioxys
(Ehr.) Grün.

Melosira ambigua
(Grün.) 0. MQI.

M. arenaria Moore
M. binderana Kütz,
M. distans (Ehr.) Kütz
M. granulata (Ehr.)

Ralfs var. granulata
M. granulata (Ehr.)

Ralfs var. angustissi-
ma (0. Mül.) Hust.

M. islandica 0. Mül.
var. helvetica (0.
Mül.) Topach.

t

ß—a

ß

ß
ß
X

ß
0

0

X

ß

ß
ß

ß-0X—0

ß
ß

ß
a

ß-c
X
ß

X—0

ß

ß

ß

X

7

3

1

7

1

1

6

8

5

0

1

3
+
7

7

3

3

2

4

2

3

5
2

5

2

2

ß a p в

6 4 3

+
9 5

+ 4
8 2 4

4

2 3

4

3 3 1

7 3 4

4 3 1

6 4 3
3

8 2 4

8 4

7 4

1 9 5

5 3
4

+ 3

8 4

8 4

+

S
Примеча-

ние

2,4

2,0

1,9
2,0
0,3
2,2

0,7

1,15

0,3

1,85

2,3

1,95

2,4
0,4

2,2

1,8

1,7

2,9

1,5
0,2
2,0
0,5

1,8

1,8

2,0
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Таксон

М. italica (Ehr.) Kütz.
var. italica

M. italica (Ehr.) Kütz.
var. tenuissima
(Qrun.) 0 . Mül.

M. roeseana Rabenh.
M. vari ans Ag.
Meridion circulare

(Grév.) Ag.
Navicula accomoda

Hust.
N. atomus (Näg) Grün.
N. avenacea Bréb.
N. cincta (Ehr.) Kütz.
N. cryptocephala Kütz.

var. cryptocephala
N. cryptocephala Kütz.

var. intermedia Grun.
N. cryptocephala Kütz.

var. veneta (Kütz.)
Grun.

N. cuspidata Kütz. var.
cuspidata

N. cuspidata Kütz. var.
ambigua (Ehr.) Cl.

N. dicephala (Ehr.) W.
Sm.

N. exigua (Greg.) 0 .
Mül.

N. gastrum Ehr.
N. gracilis Ehr.
N. gregaria Donk.
N. hungarica Grun. var.

hungarica
N. hungarica Grun. var.

capitata (Ehr.) Cl.
N. menisculus Schum.
N. oblonga Kütz.
N. perpusilla Grun.
N. pupula Kütz.
N. pygmaea Kütz.
N. radiosa Kütz. var.

radiosa
N. radiosa (Kütz.) var.

tenella (Bréb.) Grun.
N. rostellata Kütz.
N. rotaeana (Rabenh.)

Grun.
N. rhynchocephala

Kütz. var rhynclioce-
phala
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Таксон

N. rhynchocephala Kütz.
var. amphiceros (Kütz.'
V. H.

N. viridula Kütz.
Neidium dubium (Ehr.)

Cl.
Nitzschia acicularis W.

Sra.
N. actinastroides

(Lemm.)
N. angustata (W. Sm.)

Grün.
N. apiculata (Greg.)

Grün.
N. communis Rabenh.
N. dissipata (Kütz.)

Grün.
N. fonticola Grün.
N. hantzschiana Ra-

benh.
N. heufleriana Grün.
N. hungarica Grün.
N. linearis W. Sm.
N. microcephala Grün.
N. palea (Kütz.) W. Sm.
N. parvula Lewis
N. recta Hantzsch
N. sigmoidea (Ehr.) W.

Sm.
N. stagnorum Rabenh.
N. tryblionella Hantzsch
N. vermicularis (Kütz.)

Grün.
Pinnularia borealis Ehr.
P. gibba Ehr.
P. gracillima Greg.
P. major (Kütz.) CI.
P. mesolepta (Ehr.) W.

Sm.
P. microstauron (Ehr.)

Cl. var. microstaurom
P. microstauron (Ehr.)

Cl. var. brebissonii
(Kütz.) Hust.

P. nobilis Ehr.
P. subcapitata Greg.

var. subcapitata
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Таксон

Р. subcapitata Greg.
var. hilseana (Janisch.
0. Mül.

P. viridis (Nitzsch)
Ehr. var. viridis

P. viridis (Nitzsch) Ehr.
var. sudetica (Hilse)
U...Ì
HUSt.

Rhizosolenia longisetaZach.
Rhoicosphenia curvata

(Kütz.) Grün.
Rhopalodia gibba (Ehr.)

0 . Mül.
Stauroneis acuta W.

Sm.
S. anceps Ehr.
S. phoenicenteron Ehr.
Stephanodiscus astraea

(Ehr.) Grün.
S. dubius (Fricke) Hust
S. hantzschii Grün.
Surirella angustata

Kütz.
S. biseriata Bréb.
S. capronii Bréb.
S. linearis W. Sm.
S. ovata Kütz.
S. robusta Ehr. var.

splendida (Ehr.) V. H
S. splralis Kütz.
S. tenera Greg. var. te

nera
S. tenera Greg. var.

nervosa A. S.
S. turgida W. Sm.
Synedra acus Kütz. var

acus
S. acus Kütz. var. an-

gustissima Grün.
S. amphicephala Kütz.

var. austriaca Grun.
S. capitata Ehr.
S. parasitica (W. Sm.)

Hust.
S. pulchella (Ralfs)

Kütz.
S. tabulata (Ag.) Kütz
S. ulna (Nitzsch) Ehr,

var. ulna
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Таксон

S. ulna (Nitzsch) Ehr.
var. biceps (Kütz.)
Schönf.

Tabellaria fenestrata
(Lyngb.) Kütz.

T. flocculosa (Roth)
KOtz.

Tetracyclus rupestris
(A. Br.) Grün.

Centritractus belenopho-
rus Lemm.

C. brunneus Fott
Lutberella adhaerens

Pasch.
Ophiocytium arbuscula

(A. Br.) Rabenh.
0 . capitatimi Wolle
0 . cochleare A. Br.
Tribonema elegans

Pasch.
T. minus Hazen
T. viride Pasch.
T. ulotrichoides Pasch.
Vaucheria debaryana

Woronin
V. geminata (Vauch.)

D. С
Vaucheria ornithocepha-

la Ag.
V. sessilis (Vauch.) D.

С

Ceratium cornutum
(Ehr.) Clap.

С. hirundinelia (0. Mül.)
Schrank

Chroomonas caudata
Getti.

Ch. nordstedtii Hansg.
Ch. pulex Pasch.
Cryptochrysis minor

Nyg.
Cryptomonas curvata

Ehr.
C. erasa Ehr.
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Таксон

С. marssonii Skuja
С. ovata Ehr.
С. rostrata Troitzk.
Gymnodinium aerugino-

sum (Perty) Stein em.
Defl.

Hemidinium nasutum
Stein

Euglena acus Ehr.
E. acutissima Lemm.
E. adhaerens Matv.
E. allorgei Defl.
E. anabaena Mainx
E. antefossa L. P. John-

son
E. caudata Hùbner
E. chadefaudii Bourr.
E. chaetophorina Per-

man
E. charkowiensis Swir.
E. chlamydophora Ma-

inx
E. chlorodictyon Per-

man
E. clara Skuia
E. clavata Skuja
E. convoluta Korsch.
E, deses Ehr.
E. dicentra Skuja
E. ehrenbergil Klebs
E. fusca (Klubs) Lemm.
E, gasterosteus Skuja
E. gaumei AH. et Lef.
E. genlculata (Duj.) em.

Schmitz
E. gentlHs Skuja
E. globosa Etti
E. gracilis Klebs
E. gracilis Klebs (apo-

chlor)
Euglena granulata

(Klebs) Schmitz
E. grlsoli Defl.
E. haematodes (Ehr.)

Lemm.
E. hemìchromata Skuja
E. hiemalis Matv.
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Таксон

E. intermedia (Klebs)
Schmitz

E. jirovecii Fott
E. klebsii (Lemm.)

Mainx
E. laciniata Pringsh.
E. limnophila Lemm.
E. mesnilii Defl. et Dusi
E. minima France
E. mucifera Mainx
E. mutabilis Schmitz
E. oblonga Schmitz
E. obtusa Schmitz
E. olivacea Schmitz
E. oxyuris Schmarda
E. paludosa Mainx
E. physeter Fott
E. pisciformis Klebs
E. platydesma Skuja
E. polymorpha Dang.
E. proxima Dang.
E. purpurea Mainx
E. pyriformis Skuja
E. radians Skuja
E. rubida Mainx
E. rubra Hardy
E. sanguinea Ehr.
E. satelles Brasi.—

Spect.
E. schmitzii Conr. et

Defl.
E. sociabilis (Schmitz)

Dang.
E. spathirhyncha Skuja
E. spirogyra Ehr.
E. spiroides Lemm.
E. splendens Dang.
E. stellata Mainx
E. subehrenbergii Skuja
E. tatrica Czosn.
E. terricola (Dang.)

Lemm.
E. texta (Duj.) Hübner
E. tripteris (Duj.) Klebs
E. variabilis Klebs
E. velata Klebs
E. vesterbotnica Skuja
E. viridis Ehr.
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Таксон

Lepocinclis fusiformis
(Cart.) Lemm.

L. marssonii Lemm.
L. ovum (Ehr.) Lemm.
L. playfairiana Def].
L. steinii Lemm.
L. texta (Duj.) Lemm.
Monomorphina pyrum

(Ehr.) Mereschk.
Phacus aenigmaticus

Drézh.
Ph. caudatus Hübner
Ph. longicauda (Ehr.)

Duj.
Ph. orbicularis Hübner.
Ph. parvulus Klebs
Ph. pleuronectes (Ehr.)

Duj.
Ph. striatus France
Ph. suecica Lemm.
Strombomonas acumina-

ta (Schmarda) Defl.
S. fluviatilis (Lemm.)

Defl.
S. verrucosa Teod.
Trachelomonas armata

(Ehr.) Stein
Т. caudata (Ehr.) Stein
Т. cylindrica Ehr. sec.

Playt.
T. hispida (Perty) Stein

em. Defl.
T. oblonga Lemm.
T. planctonica Swir.
T. rugulosa Stein
T. volvocina Ehr.

Carteria caudata Pasch
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Таксон

Ch. incerta Pasch.
Dh. monadina Stein
Ch. mundana Gerloff
Ch. reinhardtii Dang.
Ch. variabilis Dang.
Chlorogonium elongatum

Dang.
Ch. euchlorum Ehr.
Coccomonas orbicularis

Stein
Eudorina elegans Ehr.
Gonium pectorale 0.

Mül.
G. sociale (Duj.) Warm.
Haematococcus pluvia-

lis Flotow
Nephroselmis angulata

(Korsch.) Skuja (=He-
teromastix angulata
Korsch.)

Pandorina morum (0.
Mül.) (Bory)

Pedinomonas minor
Korsch.

Phacotus lenticularis
(Ehr.) Stein

Platymonas cordiformis
(Cart.) Dill

Pteromonas aculeata
Lemm.

P. angulosa (Cart.)
Lemm.

Pyramimonas tetrarhyn-
chus Schmarda

Spermatozopsis exultans
Korsch.

Spondylomorum cauda-
tum Schill.

S. quaternarium Ehr.
Uva casinoensis Playf.

(=Pyrobotrys gracilis
Korsch.

U. korshikoffii
(Schkorb.) Fott (=
Pyrobotrys korshikof-
fii)

Volvox aureus Ehr.
V. globator (L.) Ehr.
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Таксон

(in
Actinastrum hantzschii

Lagerh.
Ankistrodesmus acicula-

ris (A. Br.) Korsch.
A. falcatus (Corda) Ralfs

(= Raphidium poly-
morphum Fres.)

Botryococcus braunii
Kütz.

Chlorella pyrenoidosa
Chick.

Ch. vulgaris Beiyer.
Chodatella ciliata (La-

gerh.) Lemm.
Ch. quadriseta Lemm,
Coelastrum microporum

Näg.
Coronastrum ellipsoide-

um Fott
Crudgenia apiculata

(Lemm.) Schmidle
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Dicellula inermis Fott
D. planctonica Swir.
Dictyosphaerium ehren-

bergianum Näg.
D. pulchellum Wood
Didymogenes palatina

Schmidle
Elakatothrix gelatinosa

Wille
Gloeococcus schroeteri

Lemm.
Gloeocystis planctonica

(W. et G. S. West)
Lemm.

Hydrodictyon reticula-
tum (L.) Lagerh.

Kirchneriella lunaris
(Kirchn.) Mob.

Kirchneriella obesa
(W. West) Schmidle
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•2

5

2

2

7

1

0

4

5

2

3

5
3

3
4

4

3

4

2

2
5
5

5
3

4

4

4

3

5

5

s Примеча-
ние

2,0

2,0

2,35

1,5

4,0
3,6

2,0
2,2

2,0

1,6

2,2

2,45

1,75
2,0
2,0

2,0
2,15
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1,3

1,0

1 2

1,85
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Таксон s X 0

Lagerheimia geneviensis
Chod. ß

L. minor Fott ß
L. wratislaviensis

Schröd. ß
Lambertia ancora

(Smith) Korsch. ß 2
Micractinium pusillum

Fres. ß 1
Oocystis lacustris Chod. ß—о 4
Pediastrum boryanum

(Turp.) Menegh. ß 2
P. duplex Meyen ß 3
P. käwraiskyi Schmidle о—ß +
P. tetras (Ehr.) Ralfs ß 3
Planktosphaeria gelati-

nosa G. Sm. о—ß 5
Polyedriopsis spinulosa

Schmidle ß 1
Richteriella botryoides

Lemm. (=Micractinium
botryoides Fres.) ß 1

Scenedesmus acuminatus
(Lagerh.) Chod. ß

S. arcuatus Lemm. ß 2
S. bijugatus (Turp.)

Kfltz. ß
S. brasiliensis Bohl. ß
S. denticulatus Lagerh. ß
S. obliquus (Turp.)

Kfltz. ß
S. opoliensis P. Rieht. ß
S. quadricauda (Turp.)

Bréb. ß 2
Selenastrum bibraianum

Reinsch ß 1
S. gracile Reinsch ß 1
Siderocelis ornata Fott ß
Sphaerocystis schroeteri

Chod. о 10
Tetraedron caudatum

(Corda) Hansg. ß
Т. minimum (A. Br.)

Hansg. ß 1
Tetrallanthos lagerhei-

mii Teil. ß
Tetraspora cylindrica

(Wahl.) Ag. o-ß 6

ß

8
10

10

8

8
6

7
7

+6
4

8

8

8
8

10
10
10

7
10

6

6
7
10

10

7

10

4

a p G

2 4
5

5

4

1 4
3

1 3
+ 3
1 3

1 2

1 4

1 4

2 4
4

5
5
5

3 4
5

2 3

3 3
2 3

5

5

5

2 3

5

3

s Примеча-
ние

2,2
2,0

2,0

1,8

2,0
1,6

1,85
1,7
1,5
1,75

1,55

2,0

2,0

2,2
1,8

2,0
2,0
2,0

2,3
2,0

2,0

2,25
2,15
2,0

1,0

2,0

2,15

2,0

1,4
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Таксон

Т. gelatinosa (Vauch.)
Desv.

Tetrastrum punctatum
(Schmidle) Ahlstr. et
Tiffany

Т. staurogeniaeforme
(Schröd.) Lemm.

Treubaria varia Tiffany
et Ahlstr.

Westella botryoides
(W. West) Wild.

Bulbochaete mirabilis
(Wittr.) Hirn

Chaetophora elegans
(Roth) Ag.

Ch. incrassata (Hudson)
Hazen

Ch. scutata Bréb.
Chlorhormidium rivula-

re Kütz. Starmach
Ch. subtile (Kütz.)

Starmach
Coleochaete soluta

Pringsh.
Draparnaldia glomerata

(Vauch.) Ag.
D. piumosa (Vauch.) Ag
Enteromorpha intestina

lis (L.) Link.
Gloeotila contorta Chod
Microspora amoena

(Kütz.) Rabenh.
M. pachiderma Lagerh
M. quadrata Hazen
Microthamnion kuetzin

gianum Näg.
Oedogonium capillare

Kütz.
Prasiola fluviatilis

(Sommerf.) Aresch.
Stigeoclonium tenue

(Ag.) Kütz.
Ulothrix aequalis Kütz
U. subtüissima Ra-

benh.
U. tenerrima Kütz,
U. tenuissima Kütz.

s X

0 1

ß
ß
ß
ß
Ulot

0

ß - 0

0
0

0 - ß

o-ß
o-ß
o — x

. x — o

a—ß
ß

X — 0
0
0

ß-a

ß
X

a
0

о — a
о — а

о

r i

1

4
5

5

+

о

7

ch i

+
4

7

+

4

5

5
5

4

+
+

+
+
+
+

P a p

2

10

8 2

10

10

l i e s

6

2

+
5 1

5

1

4 6

+
1

+ +
+

3 7

+ +
+ +

G

3

5

4

5

5

3

3

2

3

3
3

3

S
Примеча-

ние

1,15

2,0

2,2

2,0

2,0

1,0

1.6

1,15
1,0

3,0

1,65

1,5

0,65
0,5

2,6 Cl
2,0

0,55
1,0
1,0

2,5

2,0

0,1

I 2,7
1,0

2,0
2,0
1,0
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Таксон

U. zonata (Web. et
Mohr) Kütz.
clean water type
pollution type

Cladophora crispata
(Roth) Kütz.

С. fracta (Vahl.) Kütz.
С. glomerata (L.) Kütz.
С. div. sp.
Rhizoclonium hierogly-

phicum (Ag.) Kütz.

Arthrodesmus incus
(Bréb.) Hass.

Closterium acerosum
(Schränk.) Ehr.

С. acutum (Lyngb.)
Breb.

С dianae Ehr.
С. ehrenbergii Menegh.
С kuetzingii Bréb.
С. leibleinii Kütz.
С. lunula (0. Mül.)

Nitzsch
С. moniliferum (Bory)

Ehr.
С. parvulum Näg.
С. rostratum Ehr.
С. strigosum Bréb.
С. venus Kütz.
Cosmariura botrytis Me-

negh.
С formosulum Hoff.
С obtusatum Schmidle
Desmidium swartzii Ag.
Euastrum elegans

(Bréb.) Kütz.
E. oblongum (Grév.)

Ralfs
Hyalotheca dissiliens

(Smith) Bréb.
Micrasterias truncata

(Corda) Bréb.
Mougeotia div. sp.

s X

0
a

S i p h o n

ß
ß
ß i
ß 1

o-ß
Co n j

0

a

ß-a
0

ß
0
a

0

ß
ß
0

a —ß
ß
a
ß
ß
0

0

0

0

0

0

0 ß

9 1
1

oc l ad i

10
+ 8
3 4
3 4

6 4

u g a 1 e

+
2

5
10
2 8
+ 3

10

1 7
8

+2 4

+
2

+
+

+

+

+
+

« p

9

a l e s

2
2
2

s

8

5

7

2
2

4

8

0

5
5

5
4
1
1

3

4

3
5
4

4

5

3
4

2

4

S

1,1
2,9

2,0
2,2
1,65
1,65

1,6

1,0

2,8

2,5
1,0
1,8
1,0
2,7

1,0

2,15
2,2
1,0
2,25
2,0

2,8
2,0
2,0
1,0

1,0

1,0

1,0

1,0
1,0

Примеча-
ние

pH 6—9

pH 5-6,5

P H 7 ~L
pH 6-8,2
ацидоф.
pH 6—9
ацидоф.

pH 7—9
pH 7—10
pH 7-10

pH 7-6

ацидоф.

ацидоф.
pH 3-6

538



.Продолжение прилож. 3

Таксон

Pleurotaenium trabecu-
la (Ehr.) Nag.

Spirogyra crassa Kütz.
S. decimine (0. Mül.)

Kütz.
S. fluviatilis Hilse
S. majuscula Kütz.
S. neglecta (Hass.)

Kütz.
S. tenuissima (Hass.)

Kütz.
S. varians (Hass.) Kütz.
Staurastrum gracile

Ralfs
S. punctulatum Bréb.

Zygnema div. sp.

Audouinella chalybea
(Lyngb.) Kylin
(=Chantransia chaly-
bea Fries.)

Bangia atropurpurea
(Roth) С Ag.

Batrachospermum moni-
liforme Roth

B. vagum (Roth) Ag.

Hildenbrandtia rivularis
(Liebm.) Ag.

Lemanea annulata Kütz.
L. fluviatilis С Ag.

L. nodosa Kütz.

L. torulosa (Roth) Ag.
Thorea ramosissima Во-

ry

Lithoderma fontanum
Flah.

s *

0

ß

ß-a
0

ß

ß —a

к — о Ъ

ß-a

o-ß
0

0

0

+

+

5

+
+
+

ß а P

+
+ +
+

+ +

+ +

+

Rhodophyta

о 3

0

x — ß 3
x — о 7

x — o 6
o — x 4

0 1

0

x +

0

5

+
5
3

4
6
7

+

2 +

2

+

2

Phaeophyta

x 1С

а

3

2

2
4

3
3
3

5

s Примеча-
ние

1,0
2,0

2,5
1,0
2,0

2,5

0,5
2,5

1,5
1,0

l.Q

0,85

1.0

0,85
0,3

0,4
0,6
1,15

1,0

0,1

1.0

0,1
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УКАЗАТЕЛЬ ЛАТИНСКИХ НАЗВАНИЙ ВОДОРОСЛЕЙ

Acanthoica ornata 269
Acanthosphaera 349, 440, 442
Acetabularia 478 *
— mediterranea 61
Achnanthaceae 337 *
Achnanthes 123, 128, 161, 162, 315,

327, 328
— lanceolata 337 *
— longipes 164
Acontae 346
Acrochaetiaceae 380
Acrosiphonales 421
Acrosiphonia 94
Actinochloris 433
— sphaerica 181 *, 435 *
Actinocyclus 327
— ehrenbergii 320
Actinodesmium 439
Actinodiscales 333
Actinoptychaceae 333
Actinoptychus 327
Actinotaenium 490, 491
— clebei 491
— rufescens 500
— tessei atum 491
Acytobionta 221
Ahnfeltia 154, 378
Agarum 114
Akanthochloris bacillifera 350 *, 351
Alaria 114
Alariaceae 403, 404
Aliscus 327
Algae 15
Amphichrysis 297
— compressa 294 *, 297
Amphidinium 165, 277, 281
— carterae 165
— klebsii 165
— operculaturn 278
— rhynchocephalum 165, 278, 280
Amphiprora 162
— paludosa 339 *

Amphirhiza 296
— epizootica
Amphora 321
— angustata 164
— normanii 329
Amscottia 133
Anabaena 148, 162, 169
— aequalis 20, 21 *
— affinis 162
— ambigua 148
— azollae 116, 233
— circinalis 162
— flos-aquae 162, 166, 231 *, 233,

256
— lemmermannii 162, 163, 166
— oscillarioides f. turkestanica 166
— scheremetievi 162
Anabaena solicola 227 *, 256
— spiroides 162
— variabilis 148, 166

f. rotundospora 20, 21 *
Anabaenaceae 256
Anabaenopsis 33
— arnoldil 24 *
— elenkinii 30 *, 156
Anadyomenaceae 479
Anadiomène 74
— stellata 75 *
Ancylonema 485, 487
— nordenskloeldii 113, 125
Angiospermophytina 221
Ankistrodesmoidea 443
Ankistrodesmus 145, 158, 413, 433,

439
Ankylonoton 344
Ankyra 440
— ancora 444 •
Anomoeoneis sphaerophora 339
Anoxyphotobacteriae 224
Anthitharnnion cruciatum 363
— piumosa 366
Anthocerotophytina 221

* Звездочками отмечены страницы с рисунками
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Apatococcus 446
Aphanizomenon 256
— flos-aquae 162, 166, 232*, 233,

256
Aphanizomenonaceae 256
Aphanocapsa 117
Aphanochaetaceae 445, 458
Aphanochaete 123, 419, 449
— polychaete 458 *
— vermiculoides 458 *
Aphanothece 127, 145, 234
— stagnina 239

f. stagnina 238 *
Apiococcus 436
— consociatus 435 *
Apiocystis 68, 123
— brauniana 434 *
Apistonema 302
— commutatum 298
Apodinum 282
Apodochloris simplicissima 125
Araphales 335
Arnoldiella conchophila 464, 466 *
Arthrocladiaceae 403
Arthrothamniaceae 404
Ascoglena 263, 272
Ascophyllum 43, 116
— nodosum 327
Ascoseira 103
Ascoseiraceae 405, 406
Ascoseirales 406
Ascoseirophycidae 103
Asparagopsis armata 364 *
Asperococcaceae 400
Astasia 263, 272, 274
— skadowskii 273 *
Asterionella 315, 328
— formosa 335 *
Asterococcaceae 436
Asterococcus 68, 125
— superbus409 *, 432 *
Asterolampraceae 333
Asteromonas 419
— gracilis 110
Atelodinium microsporum 274
Atteya zachariasil 330 *, 335
Audolnella 364*
Aulacodiscales 333
Aulacodiscus kittonìi var. africana

162
Aulonoraphales 337
Aulosira fertilissima 148
— planctonica 20, 21 *
Axilosphaera vegetata 410, 411,

446*
Azolla 231

Bacillaria paradoxa 313, 327, 337 *,
339

Bacillariophyceae 326, 346
Bacillariophycineae 326
Bacillariophyta 16, 110, 127, 129,

159, 161 *, 183,-223, 327, 343
Bacteria 13, 228
Bacteriastrum 327
Bacteriophyta 221
Bacteriosira 162
Balbiania 373
— investiens 370 *
Bambusina brebissonii 494, 498
Bangia 34, 110, 122, 357, 369, 377
— atropurpurea 358 *
Bangiaceae 379
Bangiales 379
Bangiophyceae 86, 94, 355, 357,

362, 363, 364, 365, 369, 371, 376,
378

Basicladia 463
Batrachospermaceae 380
Batrachospermum 106, 361, 369,

370*, 374*, 375*
— moniliforme 378, 381 *
— orhtostichun 372 *
— vagum 378
Beckia bella 237 *, 239
Beckiaceae 238
Beggiatoaceae 228
Bennetella ceticola 327
Berkeleya rutilans 311
Bernardinium 281
Bicuspidella 440
Bidduliaceae
Biddulpia modiliensis 317, 322
— rhombus 322
Biddulpiales 333
Binuclearia 448, 449
Bìocaeca mediterranea 327
Bitrichia 302
Blastodiniales 280, 282
Blastodinium 123, 282
Blidingia marginata 454 *
Bodanella 386
— lauterbornil 396, 397 *
Boldiaceae 379
Bonnemassonia hamlfera 371
Bonnemassoniaceae 380
Boodlea 36, 74
Boodlea sp. 434
Boodleaceae 479
Bornetia sucundj flora 363*
Borodinella 445, 446
Borodinelopsls 445
— oleifera 446 *
Bothrochloridaceae 348
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Botrydiaceae 353
Botrydiales 110, 339, 353
Botrydiophyta 339
Botrydiopsidaceae 351
Botrydiopsis 129, 342, 345
— antarctica 345
— arhiza 344, 347, 350 *, 351
— eriensis 345, 347
Botrydium 129, 339, 342, 343, 345,

346, 347, 353
— granulatimi 340 *, 341
Botryochloridaceae 351
Botryococcales 439
Botryococcus 411, 416, 439, 441
— braunii 412, 424
Brachytrichia balani 24 *
Bracteococcus sp. 410, 411*
Brehmiella 67, 302
— chrysohydra 296, 297
Bryophyta 220, 423
Bryophytina 221
Bryopsidaceae 34, 98, 473
Bryopsidales 408, 415, 419, 421,

472, 473
Bryopsidophyceae 423
Bryopsis 51, 53,74, 409*. 415, 420,

473
— halimeniae 411
— hyphoides 413
Bulbochaete 467, 469, 471
— rectangularis 467*, 471
Bumilleria 345
— sicula 129, 352*, 347
Bumilleriopsis 343
— brevis 350 *, 351

Callithamnion 364
— corymbosum 371 *
Caloneis amphisaena 331 *, 337
— obtusa 317
Calothrix 29, 123, 128, 148
— elenkinii 20, 21 *, 258
— Wembaerensis 33 *
Campylodiscus 327, 337*
— noricus 337 *, 339
Carteria 123, 413*, 425
— radiosa 409 *
Caulerpa 37, 473, 475 *
— prolifera 473
Caulerpaceae 34, 473
Caulerpales 421, 473
Celoniella 69, 300
— palescens 298
Centritractaceae 351
Centritractus belonophorus 342*,

347
— brunneus 341

Centrophyceae 86, 119, 162, 304,
307, 327, 329

Cephaleuros 424, 452
Ceramiaceae 386
Ceramiales 365, 368, 373, 384, 385
Ceramium 364*, 365
Cerataulina bergonii 327
Ceratium 66, 281
— cornutum 278, 280
— hirundinella 280
— horridum 279
Ceratoneis arcus 335 *
Chadefaudiothrix minouchetii 348
Chaetoceros 119, 162, 324, 325,

327
— abnormis 325
— anastomosans 327
— borealis 324, 328
— compressus 325
— concavicornis 328
— curvisetus 323
— danicus 323
— decipiens 328
— heterovalvatus 324
— lorensianus 325, 327
— mulleri 330 *, 335
— paulsensii 325
— seiranthus 325
— subsecundus 325
— rigidus 325
Chaetochloris consociata 434 *
Chaetochloridaceae 436
Chaetomorpha 36, 461, 462, 464
— aerea 464, 466
— herbipolensis 464
Chaetonema 449
Chaetopedia 35, 339, 351
Chaetopeltidaceae 436
Chaetopeltis 69, 431, 433
— orbicularis 435 *
Chaetophoraceae 79, 452, 456
Chaetophorales 62, 421, 447, 456
Chaetophorineae 450, 452
Chaetophoroideae 455, 456, 457
Chaetosphaeridiaceae 455, 459
Chaetisphaeridium pringsheimii 459
Chamaesiphon 128
— carpaticus 244 *, 248
— curvatus 244 *, 248
— gracilis 83
Chamaesiphonaceae 242, 248
Champiaceae 384
Chantransia 122
— chalybea 376
— pygmaea 360 *, 370
— sinensis 370, 381 *
Chantransiaceae 380
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Chara 45, 408, 413 *, 417, 419, 504,
506, 508, 509

— canescens 509
— strigosa 505
— tomentosa 509
— vulgaris 35, 110, 509
Characeae 509
Ch araci aceae 443, 444
Characidiopcidaceae 349
Characidiopsis ellipsoidea 349
Characiochloris 122, 433
— characioides 434 *
Characiopsidaceae 351
Characiopsis 70
— acuta 350 *, 351
— anabaenae 348
— diffugicola 348
— rnicrocisticola 348
— rossica 348
— saccata 348
— subulata 350 *, 351
Characiosiphonaceae 436
Characiopsiphon 433
— rivularis 431
Characium 70, 123, 441, 442
Charales 110, 220, 421
Charophyceae 159, 161*, 184, 220,

408, 412, 414*, 415, 416, 419,
420, 421, 422 \ 423, 447, 507, 509

Charophyta 15, 16, 159, 219, 220,
423, 503, 504, 507, 509

Chilomonas 288
— paramecium 287, 288
— thiophila 287
Chlamydomonadaceae 430
Chlamydomonadales 77, 78, 85, 430
Chlamydomonadineae 430, 431
Chlamydomonadopsis lenorae 433
Chlamydomonas 37, 43, 58, 120,

123, 145, 158, 169, 408, 411,
413 \ 415, 419, 420, 425, 426
429, 430

— aulata 77
— braunii 85
— chlamydogama 412
— cocci fera 85
— gelatinosa 77
— ignava 436
— moewusii 419
— nivalis 113, 125, 412, 427
— noctigama 415
— proboscigera 85, 95, 410, 411 *
— reinhardtii 41, 44, 46 *, 61, 408,

Chlamydomyxa 68, 342
— labyrinthuloldes 123
Chlamydophyceae 423, 429

Chloral lanthus oblongus 342*
Chloramoeba heteromorpha 345
Chloramoebaceae 88, 348
Chloramoebales 333, 348
Chlorangiella 122, 433
— pygmaea 432 *
Chlorangiellaceae 433, 436
Chlorangiochaete epiphytica 123
Chlorangiopsis 122, 433
— epizootica 432 *
— pyriformis 436
Chlorarachnion 68
— reptans 346, 347, 420
Chlorarachniophyceae 347
Chlorarachniophyta 202, 220, 347,

420
Chlorella 37, 123, 127, 143, 145,

165, 408, 411, 415, 417, 419 *,
439, 440, 441, 443, 444

— neustonica 444
— vulgaris 35 *, 50 *, 55
Chlorellaceae 443
Chlorellidiopsis 339
Chlorellidium 339
— tetrabotrys 340 \ 341
Chlorhormidium 165
— flaccidum 410, 411, 413, 416,

417 ' , 448, 449
— mucosum 451
— pseudostichococcus 451
— subtile 451, 453*
Chloridella 346
— glacialis 339, 347
— ferruginea 341
Chlorobionta 408
Chlorobotrys 353
Chlorocardion 339
— salinarum 347
Chlorocloster 342, 345
— pacbychlamys 345
— solani 348
Chlorococcales 37, 83, 133, 436
Chlorococcaceae 442
Chlorococcales 37, 83, 110, 124,

133, 419, 421, 436, 442, 447
Chlorococcum 123, 125, 127, 165*.

411, 412, 441, 443, 444
— humicola 129
— infusionum 437
— sp. 418*, 419 \ 440
Chlorocloster 341, 345
— pachychlamis 345
— solani 348
Chlorogloeaceae 241
Chlorogloea sarcinoides 240 *, 241
Chlorogonium 429
Chlorokybales 447
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Chloromeson agile 345 *
Chloromonadineae 288
Chloromonadophyceae 219, 288
Chloromonadophyta 15, 219, 221
Chloromonadophytina 288
Chloromonas infirma 426 *, 431
— reticulata 426*, 431
Chloropedia 339, 351
Chloropediaceae 351
Chlorophyceae 414 *, 421, 422 *, 423,

424, 429, 436, 447, 450
Chlorophycophyta 65, 408, 421
Chlorophycophytina 421
Chlorophysema 433
— inertis 436*
Chlorophyta 15, 16, 34, 110, 127,

161 *, 219, 220, 346, 408, 420,
421, 423, 447, 463, 471, 482

Chlorophytina 221
Chlorosarcina 445
— longispinosa 446 *
Chlorosarcinaceae 445, 447
Chlorosarcinales 421, 443, 445, 466 *,

447
Chlorosarcinineae 445, 447
Chlorosarcinoideae 443, 445, 447
Chlorosarcinopsis 445, 446
— dissociata 447
— minor 445
Chloroschizophyceae 219
Chlorosphaeraceae 445, 447
Chlorosphaerales 445, 447
Chlorosphaeropsis 446
Chlorothecium gladius 342 *
Chlorothyllium cataractarum 451
— mammiforme 451
Choanoflagellatea 326
Chondrus 144, 154, 359 *
Chorda filum 399 *
Chordariaceae 100
Chordariales 72, 94, 99, 100, 386,

396, 397, 398, 399, 404
Choreocolaceae 383
Chromophycophyta 170, 346, 393
Chromophyta 219, 346
Chromulina 120, 293, 300, 301
— echinocystis 298
— elegans 293
— minima 123, 294 *, 300
— pascheri 296
— rosanoffii 123, 294 *, 300
— urospora 297
Chroococcales 106, 237
Chroococcophyceae 230, 233
Chroodactylon 354, 362
— wolleanum 356 *
Chroomonas 283, 288

— caudata 288
— nordstedtii 286 *
Chroothece 127, 357, 362
— mobilis 356 *
Chrysamoeba 296, 300, 302
— radians
— tenera 295 *, 297
Chrysapion rhiophylos 298, 300
Chrysapsis 301
Chrysarachnion 68, 300
— insidiane 297
Chrysidales 302
Chrisidiastrum 68
Chrysobionta 346
Chrysocapsaceae 302
Chrysocapsales 300, 302
Chrysocapsineae 299
Chrysochromulina 293, 296, 303
— apheles46*, 51, 52*
Chrysococcus 293, 301
— punctiformis 293
— triporus 294 *
Chrysocrinis 296, 298
— hudra 293
Chrysodendron 66
Chrysoglena 301
— verrucosa 297
Chrysomeris 298
Chrysomonadales 300, 301
Chrysomonadaceae 299
Chrysomonadineae 299
Chrysomonadophyceae 77
Chrysonepos 302
Chrysophyceae 65, 219, 292, 326, 346
Chrysophycineae 326
Chrysophycophyta 292
Chrysophyta 16, 113, 159,221,223,

292, 299, 300, 326, 343, 344, 346,
393, 394

Chrysopodinophyceae 299
Chrysopyxis 302'
— "urna 295 *
Chrysosphaera 302
Chrysosphaerales 300, 302
Chrysosphaerella 66
Chrysosphaerineae 299
Chrysostephanosphaera 66, Ы, diw
— globulifera 298
Chrysotrichales 300
Chrysotrichineae 299
Chytridiochloris viridis 350*, 351
Chytridiomycota 221
Cladocephalus 37
Cladomonas 302 l 0 0

Cladophora 34, 74, 83 116, 122,
125, 132, 157, 411, 412, 415, 419,
460,461,462,464
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— egagropila 455
— crispata 464, 465 B

— glomerata 464, 465 *
— fracta 464, 465 *
— siwachensis 464, 465 "
Cladophoraceae 79, 94, 464
Cladophorales 406, 421, 455, 460 *,

461, 463—466
Cladophorella 463
Cladophoropsis fasciculatus 115
Clastidium setigerum 242 *
Clostoriaceae 502
Closterium 36, 61, 125, 411, 415,

482, 492, 496, 497, 501
— abruptum 498
— acerosum 110, 502
— cornutum 493
— costatum 500
— dianae 495, 498, 500
— ehrenbergii 500, 502
— leibleinii 110,502
— litorale 415
— moniliferum 499
— navicula 498
— rostratum 493, 494
— venus 493
Coccolithales 140, 141, 159, 161 *,

300, 301
Coccolithophoreae 294
Coccolithophorideae 109
Coccolithophoridophycidae 119
Coccomonas 425
Coccomyxaceae 447
Cocconeis 123, 327, 328
Cochlodinium 281
Codiaceae 34, 98, 473
Codiae 473
Codiales 473
Codium 74, 98, 420, 473, 476 *
— petrocclidus 115
— ritteri 115, 473, 476*
Codiolophyceae 423
Codiolum 423
Coelastrum 439, 145, 166, 439
— microporum 166
Loelosphaeriaceae 239
Loelosphaerium kuetzingianum 166

Coenobiodiscus muriformis 315
^oenochloris 439, 444
~ pyrenoidosa 437
t-oenococcus 439, 444
~ polycoccus 440
Coenocystis 439, 444
Colacium 77, 268, 271, 272
— libeliae 270
Coleochaetaceae 449, 455, 459

Coleochaetales 421
Coleochaete 45, 61, 71, 415, 416,

419, 420, 424
— divergens 459 *
— nitellarum 451
— orbicularis 448, 459 *
— pulvinata 123, 451
— scutata 448
Collodictyon triciliatum 426 *
Compsopogon 357, 377
— chalybeus 360 *
Compsopogonaceae 379
Compsopogonales 379
Confervales 339, 351
Conjugatophyceae 84, 85, 95,

339, 419, 421, 423, 484, 487, 501
Corallina 362, 382 *
— mediterranea 371 *
Corallinaceae 83, 84, 141, 362, 371,

373, 388
Coreton 119
— inerme 328
Cormophyta 13
Corynophleaceae 398
Coscinodiscales 329
Coscinodiscus 308
— jonesianus 323
Cosmarium 125, 157, 412, 415, 492,

501, 502
— askenasyi 501
— bioculatum 494
— conspersum 502
— contraction var. ellipsoideum 498
— depressum 498
— margaritatum 502
— obsoletum 501
— ochtoides 501
— praegrande 495
— pseudoconnatum 499, 501
— pseudopyramidatum 501
— quadratum 498
— ruttneri 499
— tinctum var. intermedium 498
— turgidum 499
Cosmoastrum 134
Cosmocladium 497
— saxonicum 495
Craspedophycineae 326
CrucigenieIIa444
Cruoria pellita 370, 371 *
Cruoriaceae 384
Cryptaulax 288
— acroporus 284 *
— thiophila 287
Cryptella 283, 288
Cryptochrysidaceae 287, 288
Cryptochrysis 282, 288
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— commutata 284 *
— pochmannii 284
polychrysis 286 *
Cryptoglena 272
Cryptomonadaceae 287, 288
Cryptomonadales 287, 288
Cryptomonas 283, 288
— caudata 288
— compressa 288
— cryophila 39
— curvata 288
— cylindrica 287
— erosa 286 *, 287
— frigoris 287
— obovata 287
— ovata 283, 286 * 288
— phaceolus 287
— platyuris 287
— reflexa 288
— rufescens 288
— salina 287
— stigmatica 287
Cryptonemiaceae 383
Cryptonemiales 363, 382, 383
Cryptophyceae 219, 279, 283, 287,

288
Cryptophycineae 270
Cryptophycophyta 283
Cryptophyta 16, 219, 221, 283, 287,

303
Cutleria 101
— adpressa 101
— mutifida 402 *
Cutleriaceae 402
Cutleriales 101, 400, 402
Cyanidiaceae 378
Cyanobacteriales 225
Cyanobionta 224
Cyanomonas 283, 288
Cyanophanaceae 248
Cyanophanon minus 248 '
Cyanophora 283, 288
— paradoxa 117, 123, 285
Cyanophyceae 225
Cyanophyta 15, 17, 18, 31, 32, 91,

110, 127, 161*, 219, 221, 224—
226, 229, 230, 233

Cyanoschizophyceae 219
Cyathomonadaceae 287, 288
Cyathomonas 65, 288
— troncata 284 *
Cyclidiopsis 262, 272
— acus 38 *, 273 '
Cyclonexis 66
Cyclosporaceae 393
Cyclosporophyceae 94, 95, 103, 392,

393, 405
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Cyclotella conita 328
— meneginiana 323, 324, 331 \ 333 *
— ocellata 333 *
Cylindrocapsa 449
— conferta 453 *
Cylindrocapsaceae 449, 452, 453
Cylindrocapsales 97
Cylindrocapsopsis 97
Cylindrocystis 487
— brebissonii 487
Cylindrospermum 148
— majus 20, 21 \ 23 \ 256
— michailovskoense 148
Cylindrotheca gracilis 337
— fusiformis 317
Cymatopleura solea 331 t

Cymbella 327, 328
— aspera 317
— caespitosa 317
— cesata 317
— lacustris 327
— prostrata 327, 333*, 337
— ventricosa 327
Cystoclonium purpureum 364 *, 367 *
Cystodinium 282
— steinii 275 f

Cystoseira barbata 137, 138, 407
Cystoseiraceae 391, 406

Dactiliosolen mediterraneus 327
Dangeardinella 66, 427, 429
Dangeardinellaceae 431
Dasyaceae 386
Dasycladaceae 34, 412, 413, 479
Dasycladales421, 472, 473
Dasycladus 473, 475
Delesseria 114
— sanguinea 359 *
Delesseriaceae 357, 386
Denticula elegans 333 *
Derbesia 41,98, 114, 414, 473
— neglecta 474 *
Derbesiaceae 34, 414, 473
Derbesiales 473
Derepyrixis 96, 408, 442
Dermocarpa prasina 247 *, 248
Dermocarpaceae 248
Dermocarpales 248
Desmatractum 408, 442
Desmarestiaceae 403, 502
Desmarestiales 403
Desmidiales 85, 108, 110, 113, 132—

135,136, 183, 184, 408, 411, 419,
421, 482, 484, 490, 491, 493,
496—502

Desmidium 498
— cylindricum 499



— pseudostreptonema 498
Desmobaculum aptogonum 494, 495
Desmocapsa 281
Desmocapsales 279, 281
Desmococcüs 165
— vulgaris 457 *
Desmocontae 279
Desmomastigales 279, 2S0
Desmomastix 280
Desmophyceae 279, 280
Detonula confervaceae 325
Diatoma 122, 157, 315 •
— elongatum 317
— vulgäre 313
Diatomeae 326
Diatomophyceae 219
Diatomophyta 221
Dicellula geminata 438
Dichotomosiphonaceae 34, 473
Dichotomosiphon 473
— tuberosus 473, 477 *
Dicranochaete 433
— reniformis 434 *
Dictyochales 65, 300, 301
Dictyochlorelloideae 443
Dictyochloris 441
Dictyosiphonaceae 400
Dictyosiphonales 100, 398
Dictyosphaeria 74
Dictyosphaerium 74, 416, 442
— tetrachotomum 124 *, 437
Dictyotaceae 401
Didymochrisis 296
— paradoxa 296
Didymosphaenia geminata 337
Dilseaceae 383
Dinamoebidiales 280, 282
Dinamoebidium varians 282
Dinematomonas 274
Dinobryon 58*, 66, 293, 300, 301
— borgei 298
Dinococcales 282
Dinococcus 282
Dinoclonium 282
Dinophyceae 119, 219, 274, 280,

281
Dinophycineae 270
Dinophysidiales 279, 281
Dinophysis 119, 281
— acuminata 281
Dinophyta 15, 16, 53, 65, 159, 162,

183, 184, 219, 223, 274
Dinotrichales 280, 282
Dinothrix 282
Dioxys biverruca 350 *, 351
Diplochloris decussata 340 *, 341
Diploneis elliptica 337

19*

Diplosphaera 165
Diplostauron angulosa 426 *
Dispora 125
Disporoideae 443
Distigma 263, 272
Distigmopsis 272
Diraphales 337
Docidium 490
— baculum 493
Draparnaldia 61, 62, 79, 132, 412,

448, 507
— glomerata 451, 456 *
— piumosa 451
Draparnaldiella 419, 424, 448
Draparnaldiopsis 448, 507
— intermedia 456 *
Ducelliera chodatii 340 *, 341
Dumontia 114
— incrassata 72
Dumontiaceae 383
Dunaliella 133, 145, 153, 155, 413,

416, 419, 425, 429, 442
— bioculata 42 *
— carpatica 410, 411*
— pseudosalina 412
— salina 84, 95, ПО, 112, 162,

412, 427
— viridis var. palmelloides 436
Dunaliellaceae 430
Durvilleaceae 406
Durvilleales 104, 406

Ecballocystoideae 437
Echinosphaeridium 439
Eclonia stolonìfera 82
Ectocarpaceae 396, 398
Ectocarpales 94, 92, 100, 386, 391,

396, 397
Ectocarpus 91, 386, 389
— draparnaldiopsis 99
— fasciculoides 99
Elachistaceae 398
Elachistes iucicola 100
Eleuteropyrix fulva 293
— oblonga 300
Ellipsoidion 347
— perminimum var. cryophila 347
— simplex 347
Emergosphaera asuperficialis 444
Endoclonium chroolepiforme 451
Endonema moniliforme 248 *, 249
Endonemataceae 249
Endonematales 249
Enteromorpha 97, 110, 122, 144, 420,

448, 450
— intestinalis 451, 454*
— pilifera 409 *
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Entocladia gracil is 451
— viri dis 451, 457 *
Entocladiaceae 383
Entonema 100
Entophysalidaceae 241
Entophysalidales 241
Entophusalis saraoensis 241 *
Entosiphon 263, 274
Epibolium dermaticola 448
— polysporum 457 *
Epichrysis nitellae 297
— paludosa 295 *
Epicystis peridinearum 300
Epithemia 321
Epithemiaceae 307, 337
Eremosphaera 70, 125
Erythrocladia 357
Erythropeltidaceae 379
Erythrotrichia 357, 369, 379
— carnea 358 *
Euastropsis 441
Euastrum 134, 135, 492
— ansatum 502
— crassum f. scrobiculatum 495
— oblongum 493
— sinuosum var. aboense 492
— validum 492
Eucapsis 233
— alpina 235 *, 239
Eucaryota 13, 15, 50, 220, 221, 229
Eucocconeis flexella 337 f

Eucheuma 144
Euchlorophyceae 219, 424
Eudesme virescens 100
Eudorina 429
— unicocca 419
Euglena 58 *, 65, 120, 263, 272
— geniculata 273 *
— haematoides 265
— sanguinea 265
— spirogyra264 *, 266 *

var. fusca 262 *
Euglenaceae 272
Euglenales 271, 272
Euglenophyceae 65, 219, 271, 272,

279
Euglenophyta 16, 113, 124, 159,

161*. 219, 221, 261, 271, 420
Euglenomorpha 274
Euglenomorphales 271, 274
Euglenopsis 272
Eumycota 221
Eunotia arcus 337 •
Eusiphonales 473
Eusphaerella 66
Eustigmatales 353
Eustigmatophyceae 219, 326, 342,

343 *, 344, 346, 347, 353
Eustigmatophyta 220, 346, 353
Eustigmatos 353
Eutreptia 263, 272
— lanovii 273 *
Eutreptiaceae 272
Eutreptiella 263, 272
— pascheri 162
Excentrochloris 342
Exuviaella 281

Falkenbergia Mllebrandii 368 *
Fischerellopssis harrisii 227
Flintiella 357
— sanguinaria 55, 60 *, 61
Florideophyceae 82, 83, 86, 87,

95, 363—365, 367—369, 371, 376,
377, 379

Follicularia 357
Fragilaria 162, 315
— capucina 335 *
Fragilariceae 335
Fridea torrenticola 451
Fritschiella 58, 415
— tuberosa 71, 409 *
Frustulia 128
— rhomboides 337
Fucaceae 387, 391,406
Fucales 103, 104, 114, 116, 131, 388,

406, 407
Fucophycideae 103, 104
Fucus 121, 344, 386
— vermiculoides 393 *
Fungi 13
Furcellaria 114
— fascigiata 362 *
Furcellariaceae 362

Gasteroclonium clavatum 367 *
Gelidiaceae 380
Gelidiales 380
Gelidium 144, 154, 362, 372, 378
Geminella 448
Genicularia brebissonii 489
— spirotaenia 489
Geiosiphonaceae 383
Geochrysis 302
Gigartinaceae 384
Gigartinales 105, 363, 382, 383
Glaucocystis 36, 70, 116
— nostochinearum 123, 412, 424
Glaucophyceae 219
Glenodiniopsis 281
Glenodinium 40 * 58 \ 281
— berolinense 280
— pygmaeum 280
— steinii 275 *
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Gloeobacter violaceus 25
Gloeobotrydaceae 341, 351
Gloeocapsa magma 234 *, 239
Gloeocapsaceae 239
Gloeocapsithos 141
Gloeocapsomorpha 141
Gloeochaete 69
— wittrockiana 412, 433, 434 *
Gloeococcaceae 436
Gloeochloris planctonica 345, 347
Gloeococcus 68, 431, 433, 436
Gloeodendron 431
— ramosa 432 *
Gleodiniales 280, 282
Gloeodiniopsis 282
Gloeodinium 282
Gloeomonas 425
Gloeophyllum fimbriatum 432 *
Gloeopodiaceae 351
Gloeoskene turfosa 342
Gloeothece 128, 145, 234
— rupestris 234*, 239
Gloeotila 448, 449
— spiralis 453 *
Gloeotiichia echinulata 166
— pisum 166
Golenkinia 439, 440, 442, 444
Golenkiniaceae 442
Golenkiniopsis 125, 442, 444
— solitària 438
Gomontia codiolifera 450
— holdenii 450
— perforane 450
Gomontiella 22
— marthae 19 *
Gomphonema 123, 327, 328
— olivaceum 333 *, 337
— tergestium 331 *, 337
Gomphosphaeria aponina 239

cordiformis 236 *
Gomphosphaeriaceae 284, 239
Gonatozygales 85, 421, 482, 484,

488
Gonatozygon 488
— kinahanii 489
— monotaenium 489
Gongrosira depauperata 451
— incrustans 451
— schmidle 451, 457 *
Goniaulax 66
Goniochloris mutica 347
Goniostomum ovatum 91 *
— semen 289, 290
Goniotrichaceae 379, 384
Goniotrichum 357, 362
— elegans 356*
Goniutn 66, 427, 429

— pectorale 428*, 431
Gonyaulax 66, 119, 162, 165, 277
— acatenella 165
— catenella 165
— monilata 165
— tamarensis 165
Gracilaria 144, 153, 154, 371 *, 378
— dura 366 *
— verrucosa 35 *
Granulocystopsis coronata 438
— pseudocoronata 437
Gymnocystidium 282
Gymnodinmacee 281
Gymnodiniales 280, 281
Gymnodinium 40, 123, 162, 165, 281
— aeruginosum 275 *
— brebe 165
— helveticum 280
— fuscum 275 *
— macronucleum 280
— veneficum 165
Gymnospermophytina 221
Gyrodinium 281
— pascheri 280
Gyropaigne 272
— kosmos 124 *
— intermedia 273 *
Gyrosigma 122, 327, 328, 337

Haematococcaceae 420, 430
Haematococcus 408, 411, 413, 414,

425, 429
— pluvialis 162
Halimeda 37, 141, 473
Halicistidaceae 473
Halicistis 98, 420, 473
— oval is 474 *
Hantzschia 127
— amphioxis 328
Hapalosiphon fontinalis 150, 251 *,

252 *, 253 *, 258
f. tenuissima 166

Haplodiniurn 280
Haptophyceae 51, 219, 299, 326
Haptophyta 220
Hegnera 274
Heleochloris 125
— pallida 124*
Heleococcus mucicolum 123
Heliaktis conradiana 300
Heliapsis 68, 300,
Heterococcus 339
Heleochloris 440
Heleochrysis eradians 293
Helminthocladiaceae 280
Helminthogloea ramosa 340 *, 341
Hemidinium 277
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Heribaudiella fluviatilis 396, 397 *
Heterocapsales 349
Heterocapsineae 349
Heterocapsophyceae 349
Heterocapsophycidae 349
Heterocontae 346
Heterococcales 349
Heterccoccineae 349
Heterococcophyceae 349
Heterococcophycidae 349
Heterococcus 339, 340*, 341, 345,

351
— chodatii 352
— gemma tus 344
Heterocontae 326, 339
Heteroconthophyta 346
Heterochloridales 348
Heterochloris 343 *
Heterochlorophyceae 348
Meterochlorophycideae 348
Heterochrysophyceae 299, 300, 3Ö1
Heterodendraceae 351
Heterodendron 351
— squarrosum 340 *, 341
Heterogenerate 393
Heterogloea endochloris 345
— minor 342, 349
Heterogloeales 339, 349
Heterogloeaceae 349
Heteronema 263, 274
Heterorhizidinae 349
Heteropedia 351
— polychloris 344, 352 *
Heteropediaceae 351
Heterosigma akashiwa 46 *
Heterosiphonales 353
Heterosiphonineae 353
Heterosiphonaceae 353
Heterosiphonophycideae 353
Heterosphaerineae 349
Heterotrichales 351
Heterotrichineae 351
Heterotrichophyceae 81, 351
Heterotrichophycidae 351
Heterothrix 351
— exilis 347
— bristoliana 347, 352*
Hildenbrandtia 122
— rivularis 369, 377, 378
Hildenbrandtiaceae 371, 383
Himanthaliaceae 406
Histoneis281
Holopedia geminata 237 *, 238
Holopediaceae 238
Hormidiopsis
Hormidium montanum 152
Hormogoneae 249
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Hormogoniophyceae 230, 249
Hormosiraceae 406
Homotila 411
Hyaliella 412
Hyalobrachion 412
Hyalobrion 293
— ramosum 293
Hyalocharacium 439
Hyalodiscus scoticus 164
Hyalogonium 412
Hyalocardium printzii 412
Hyaloraphidium 439
Hyalosene 290, 292
Hyalotheca dissiliens 499
— mucosa 498
Hydrodictyaceae 442
Hydrodictyon 158, 408, 415, 416,

439, 440—442
— reticulatum 440
— utriculatum 79
Hydruraceae 302
Hydrurus 69, 122, 123, 298, 300, 302
— foetidus 298
Hyella 226
— caespitosa 106, 243, 246
Hymenomonas 293, 297, 301
Hypnodinium 282
Hypnomonas 125
— chlorococcoides435 !'

Ichtyocerus 133
Ichtiodinium 123
Isochrysidales 300, 302
Isochrysis 145, 302
Isochrysophyceae 299, 300, 302
Isocontae 346
Isogenerate 393
Isthmochloron Iobulatum350 *, 351
Jenningia 274
Johannesbaptistia pellucida 241 *

Kallimeniaceae 383
Katablepharidaceae 287, 288
Katablepharis 288
— hyalurum 284 *
— ovalis 287
Katodinium 277, 281
Kentrosphaera 444
Kephyrion 298, 301
— ovum 294 *
Khawkinea 272
Kirchneriella 145, 413, 415, 440, 441
— lunaris 52
Klebsormidiales 421
Klebsormidium 45, 62
Koinopodium 300
Koliella 313, 451



— helvetica 453 *
Korschikoviella 122, 439, 440'
— limnetica 442
Kremastochloris 120 *, 431
Kremastochloris — pundens 120 *
Kylinia floridulum 364 *
— rhipidandra 364 *
Kyliniella 354
— latvica 360 *

Lagerheimia 145, 439, 444
— marssonii 438
Lagyniaceae 302
Lagynion 302
— ampullaceum 295 *
— scherffelii 300
Laminaria 44, 102,114,115, 116, 121,

122, 144, 386, 388, 390, 391, 396
— claunii 400 *
— digitata 404 *
— japonica 94
— saccharina 396, 404 *
— sinclarina 404 *
Laminariaceae 387, 404
Laminariales 102, 107, 388, 391,

395, 403, 404, 405
Lauderia 327
— annulata 317
Laurensia 362
Lemanea 106, 122, 361 *, 369, 373
— annulata 378
— catenate 372 *
— grandis 372 *
— fluviatilis 378
— milosa 372 *
— nodosa 370, 381 *
— torulosa 378
Lemaneaceae 380
Lepidophytina 221
Lepochromulina calyx 293, 300
Lepocinclis 263, 272
— globuja 273*, 317
Leptocylindrus 327
— danicus 317
Leptosira mediciana 457 *
Leptosiroidae 435, 457
Lessonia 114, 405
Lessoniaceae 404
Leucochrysis 67, 302
Licmophora 315, 327
— ehrenbergii 164
Lithodermataceae 396, 398
Lithodesmium undulatum 321, 324
Lithothamnion 98, 362, 382
Lobococcus macronucleatus 44, 410,

411
Lobomonas stellata 426 *

Loxophyceae 421, 429, 430
Lyngbya 122, 123
— aestuarii 20, 21 *, 256
— contorta 18 *, 256
— majuscula 33 *, 166, 256

Macrocystis 114, 131, 144, 386, 396,
403, 405

— pyrifera 153, 396
Malleodendraceae 349
Malleodendron 341
Mallomonas 293, 296, 297, 299, 300,

301
— acaroides 293, 294 *
— akrokomos 293
— allorgei 299
— cudata 296
— clayata 293, 299
— cylindraceae 293
— denticulata 297
— insignis 293
— mesolepis var. spinosa 297
— producta 294 *
— robusta 293
Marcochloris 125
Marsupiogaster 274
Mastogloia 303, 327
— smithii 337 *
Mastigocladus laminosus 114, 251*
Mattoxet 45
Melosira 157, 315
— islandica 328
— italica 317
— moniliformis 164, 320
— varians 317, 320, 321, 322,333*
Menoidiaceae 272
Menoidium 272
— tortuosum 124 *
Meridion 315,
— circulare 335 *
Merismogloea 341
Merismopedia 233
— tenuissima 235*, 239
Merismopediaceae 239
Mezotrichia 290, 292
Mesocaryota 53
— badilata 291 *
Mesostigma 425
Mesotaenium 128, 485, 487
— endlicherianum 113, 487
— macrococcum 487
— mirificum 487
— nivale 113
Mesotaeniales 85, 421, 482, 484, 485,

487
Metapolytoma bacteriferum 433
Metazoa 221
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Micractiniaceae 442
Micractinium 439, 442, 444
— pusillum 124
Micrasterias 36, 133, 134, 135, 492,

499
— rotata 498, 502
— thomasiana 411
Microchaete tenera f. minor 20, 21 *
Microcoleus 122, 129
— tenerrimus 227 *, 256
Microcystidaceae 239
Microcystis 145, 233
— aeruginosa 126, 162, 166, 233

f. aeruginosa 230 *, 239
— farloviana 166
— wesenbergii 28*, 31 *, 162, 166,

238 *, 239
Microdictyon sp. 484
Microglena 293, 297, 299, 301
— ovum 297
— punctifera 293
Micromonadophyceae 423, 429
Micromonas 413 *, 425,
— pusilla 408
Microspora 62, 125, 408
— willeana 418 *, 419
Microsporales 62
Microthamniaceae 455, 459
Microthamnion 351, 448, 449
— kuetzingianum 352 *, 451
— strictissimum 458 *
Mischococcaceae 351
Mischococcales 339, 349,
Mischococcus 341,343, 349
— confervicola 340 *, 341, 347
Monadodendron 66
Monallantus 347
Monera 13
Monochrysis 145
— aphanaster 297, 298
Monodopsis 353
Monodus 345—347
— pyreniger 345
— subglobosa 347
Monomastigaceae 290, 292
Monomastix 290, 292
— minuta 290
— opisthostigma 290
Monoraphales 335
Monoraphidium 439, 440
— mirabile 413
Monostroma 144, 420, 440, 448, 450
— bullosum 458 *
— grevillei 96
, - wittrockii 454 *
Monostromataceae 96, 422, 454
Mougeotia 122, 125, 412
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— angusta 490
— calcarea 490
— scalaris 490
— sp.4, 410, 4П *
Mougeotiaceae 490
Mougeotiopsis 66, 302, 342
Mycetalia 13
Mycochrysis 66
Myrionemataceae 396, 398
Myrmecia 444
Myxochloridaceae 349
Myxochloris 68, 345 *, 346
— sphagnicola 123, 345, 348
Myxochrysidaceae 302
Myxochrysis 66, 302, 342
— paradoxa 297, 298
Myxomycota 221
Myxophyceae 225

Naegeliella 302
Naegelliaceae 302
Nannochloropsis 353
Nautocapsa 431
Nautococcaceae 433, 436
Nautococcopsis constrictus 435 *
Nautococcus 120, 433, 436
— mammilatus 435 *
Navicula 122, 127, 148, 157, 165,327,

328
— atomus 328
— binodis 337
— cryptocephala 333 *
— cuspidata 337
— divergens 317
endophytica 327
— gracilis 310
— halophila 321
— pelliculosa 313
— pennata var. pontica 164
— radiosa 337
Naviculaceae 307, 319, 339
Neidium affine 337
Nemaliaceae 380
Nemaliales 72, 83, 87, 94, 357, 362.

363, 369, 373, 375, 380, 381, 382
Nemalion 44
— multifidum 372*. 382*
Nemastomataceae 384
Nematochrysis 297, 302
Nematodium 58 *
Neochloridoidea 443
Neochloris 441, 443
Neonema 351
— quadratum 345
Neonemataceae 351, 339
Neospongicoccum 441, 443
— punctatum 410, 411*



Nephrochlamys subsolitaria 439
Nephrochloris salina 347
— incerta 343
Nephroselmidaceae 430
Nephroselmis 414, 425,
— olivacea 426 *, 430
Nereocystis 403
Netrium 487
— digitus 487
Ni tei la 45, 87, 506
Nitellaceae 90, 509
Nitellopsidaceae 509
Nitophyllurfi 367
Nitschia 122, 165, 321, 328
— alba 328
— angustata 329, 331*. 339
— apiculata 333 *, 339
— closterium 313
— dissipata 327
— hungarica 320
— leucostigma 328
— palea 329
— putrida 328
— seriata313,317,327
— sp. 311
Nitschiaceae 307, 319, 321, 337 *
Noctiluca 65, 165, 274
— miliaris 274
— sciutillan 165
Nodularia spumigena 162, 166
Nostoc 91, 92*. 93, 123, 127, 148
— commune 26 *, 129, 256

f. commune 26 *
f. sphaericum 26, 27 *

— linckia 48
— — f. muscorum 91

f. spongiaeforme 33 *
— punctiforme 231
— rivulare 166
Nostocaceae 256
Nostocales 227 *, 255, 256
Nostochineae hormogoneae 249
Nostochopsis lobatus 24 *
Notheiaceae 406
Notosolenus 263, 274

Ochromonas 296, 301
— charcoviensis 296
— coroniferà 296
— echinulata 298
— fragilis 298
Ochrosphaera neopolitana 297, 298
Odontella regia 321
Oedocladium 467, 469, 470
— carolnianum 467 *
Oedogoniales 411, 419, 423, 467,

Oedogoniophyceae 423
Oedogonium 37, 41, 80, 83, 97, 116,

122, 123, 125, 408, 413 *, 414,
419, 420, 467, 468, 470, 471

— borisianum 470
— capillare 467*. 471
— capilliforme 471
— cardiacum 60 *, 412
— concatenatimi 418 *, 419
— crassum 410*, 411 *
— pringsheimii 471
Oocardium 497
— striatum 495
Oocystaceae 443
Oocystis 36, 125, 411, 415, 440, 443
— gigas var. incrassata 410 *, 411*
Oodinium 282
Opephora martyi 335 *
Ophiocytiaceae 351
Ophiocytium arbuscula 347
— capitatum 347
— mucronatum 340 *, 341
Opuntiella californica 455
Ornithocercus 281
Oscillatoria 122, 123, 165, 180, 255
— erythraea 162, 166
— lacustris 18*, 20, 21 *, 256
— thiebautii 166
Oseillatoriaceae 256
Oscillatoriales 227'*, 255
Oxyphotobacteriae 224
Oxyrrhis 281
— marina 278

Padina pavonia 402 *
Palatinella 298
Palmella 440, 444
Palmeliopsis gelatinosa 432 *
Palmodityon 411
Pandorina 427, 429
— charcowiensis 428 *
— morum 95, 428 *, 431
Pascherina tetras 428 *
Paulschulzia 68
— pseudovolvox 434 *
Pausenella 282
— chaetoceratis 328
Pediastrum 125, 408, 411, 415,

439—442, 444
— boryanum 124 *, 437
— simplex var. echinulatum 438
Pedinellaceae 296
Pedinomonadaceae 430
Pedinomonadales 430
Pedinomonadineae 430
Pedinomonadopsis minor 340 ', 341,

343, 348
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Pedinomonas 43, 413, 414,416,421,
425, 430

— minor 61 *, 181 *
— tenuis 430
Pedinoperopsis 425
— gracilis 426 *
Peniaceae 502
Penium 134, 497, 501
— cylindricum 498, 502
— phymatosporum 500
— rufescens 493
— spirostriolatum 493, 495, 500,

502
Pennatophyceae 304, 327, 335
Peranema 65, 263, 274
— deflexum 273 *
Peranemataceae 278
Peranematales 271, 272
Percursaria percursa 454 *
Peridineae 274
Peridinales 161 *, 279, 280, 281
Peridinium 279, 281
— aciculiferum 276 *, 280
— bipes280
— charkowiensis 276 *
— cinctum 280
— inconspicuum 276 *
— polonicum 166
— willei 280
Perone 342
— dimorpha 344, 348
Peroniella curviceps 348
— eudorinae 347, 348
— hyalothecae 348
— minuta 350 *, 351
Petalomonadaceae 274
Petalomonas 213
— irregularis 273 *
Peyssonnelia 372 *
— dubia 371*
Peyssonneliaceae 383
Phacomonas 339
Phacotaceae 408, 430
Phacotus 425
Phacus 263, 268, 272
— curvicauda 262
— longicauda 273 *
— monilatus 124 *, 273 *
— pyrum 270
Phaeocystis 302
Phaeodactylum 302
Phaeodermatiaceae 302
Phaeodermatium 293, 300, 302
Phaeophyceae 219, 346
Phaeophyta 16, 110, 161*, 219, 221,

223, 386, 392, 394
Phaeoplaca 302
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Phaeoplacaceae 302
Phaeothamniaceae 302
Phaeothamniales 300, 302
Phaeothamnion 123, 302
— borzianum 298
— confervicola 298
Phaeozoosposophyceae 39^ 393, 396
Phalacroma 281
Phormidium 122, 145, 165
— laminosum 114
Photobacteriobionta 224, 228
Photoprocaryota 13, 224
Phragmonema 127, 362
Phragmonemataceae 379
Phragmophyceae 219, 422
Phycodris sinuosa 385 *
Phyllariaceae 404
Phyllariochloris striata 426*, 430
Phyllomitus 288
— amylophagus 284 *
Phyllophora 81, 122, 154, 362
— brodiaei 94, 382
— nervosa 378
Phyllophoraceae 195, 357, 384
Phyllosiphon 348
Phymatodocis 133
Phytodinedria 282
Phytodinium 282
Phytomonadina 425, 429
Phytomonadineae 425
Phytophysa 348
Pinophyta 162
Pinnularia 304, 327, 328
— borealis 328
— major 337
— microstauron var. brebissonii

331 *, 337
— viridis 337
Pithophora 416, 461—463
— kewensis 466 *
Planktoniella 119, 327
Planktosphaeria 441
Planophila 446
Plantae 13
— cellulares 13
— vascu lares 13
Platychrysis 296, 303
Plectonema 127
— battersii 20, 21 *, 256
Plectonemataceae 256
Pleromonas 280
Pleurastrophyceae 423, 429
Pleurastrum 127
— terrestre 457 *
Pleurocapsaceae 246
Pleurocapsales 246
Pleurocapsophyceae 246



Pleurocladia 389
— lacustris 390 \ 396, 397 *
PJeurococcaceae 447
Pleurococcus 128, 165
— vulgaris 127
Pleurochloridaceae 351
Pleurochloridella vacuolata 344
Pleurochloridellaceae 349
PleurochloriS 347
— magna 345
— polyphem 345
— vulgaris 409*
Pleurocladia 389
— lacustris 390 *, 396, 397 *
Pleurogaster lunaris 350 *, 351
Pleurosigma elongatun 164, 337
Pleurosira laevis 324
Pleurotaenium 133, 408
— coronatum 493
— kayei 495
— nodulosum 408
Pleurothamnion trabecula 495
Pocillophyceae 219
Polaiella litoralis 100
Polyblepharidaceae 430
Polyblepharidales 95
Polyedriella 347
— helvetica 343
Polyedriopsis 349, 344
— spinulosa 124*, 438
Polyideaceae 383
Polykyrtos 278
Polyphagus 271
Polysiphonia 105, 364, 372 *
Polytoma 412, 427
— uvei la 426 *, 431
Polytomella 412, 425, 427
— agil is 426 *
Porochloris 123, 431, 433
Porochrysis 296
Porosira gracilis 317
Porphyra 34, 37, 72, 87, 105, 122,

144, 357, 376, 377, 378
— leucosticta 359 *
— tenera 94
Porphyridiaceae 378
Porphyridiales 378
Porphyridium 127, 145, 357
— aerugineum 355
— purpureum 356 *, 377
Postelsia 405
Prasinocladaceae 436
Prasinophyceae 219, 408, 411, 412,

414, 421, 429, 430
Prasinophyta 220, 421, 423
Praslnovolvocales 430
Prasiöla 120, 128, 376, 420, 450

— crispa 459 *
— stipitata 95, 450
— tenera 94
Prasiolaceae 455
Prasiolineae 452, 455
Pringsheimiella scutata 457 *
Procaryota 13, 15, 53, 220, 221,

224, 228
Prochloron 258, 259
— didemni 259
Prochlorophyta 15, 18, 19, 26, 202,

220, 223, 224, 258—260, 420
Prochlorothrix hollandica 258
Procentrales 280
Procentrum 281
Protococcales 436
Protococcineae 436
Protochrysis 288
Protoctista 13
Protoderma viride 409 *, 448
Protosiphon 74, 129, 420, 473
— botryoides 473, 477 *
Protosiphonaceae 473
Prototheca 439
Protozoa 221, 348
Prymnesiales 300, 302, 303
Prymnesiophyta 220
Prymnesium 296
— parvum 162, 166
Pseudocharaciopsis 353
— texensis 343
Pseudochromulina 301
Pseudokephyrion spirale 300
Pseudoncobyrsa lacustris 240*, 241
Pseudocharacium 440, 442
Pseudopolyedriopsis skujae 340*, 341,

348
Pseudosphaerita 271
Pseudostaurastrum hastatum 350 *,

351
Pseudosyncrypta voi vox 297
Pseudotetracystis 445
— terrestris 447
Psilophytina 221
Pterocladia 144
Pteromonas 425
— angulosa 426 *, 431
Pterophytida 221
Ptiloma piumosa 366 *
Punctariaceae 94, 400
Punctariales 99
Pyramimonadaceae 430
Pyramimonadales 430
Pyramimonadineae 430
Pyramimonas 412, 425, 426
— cruciata 162
— tetrarhynchus 426*, 430
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Pyrobotrys casinoensis 428 *
— gracilis 85, 95
Pyrocystis 282
Pyrrophycophyta 274
Pyrrhophyta 15, 110, 221, 274, 279,

291, 393

Quadrichloris 408, 425

Raciborskiella 66, 416, 427, 429
— salina 428 *
Raciborskiellaceae 431
Radiococcaceae439, 443
Radiofilum 448
— paradoxum 453 *
Radiosphaera dissecta 410, 411 г

Ralfsia 101
Ralfsiaceae 398
Rfphidales 292
Raphidiastrum 134
— brasiliense var. lundellii 494
Raphidonema 451
— brevirostre 113, 453 +
— nivale 125
Raphidophyceae 219, 279, 288, 292
Raphidophjcineae 270
Raphidophyta 15*, 16*, 288, 292
Rhabdoderma lineare 232, 237 *
Rhabdomonas 263, 272
Rhabdonema 327
Rhipidodendron 302
Rhizaster 302
— crinoides 293, 296
Rhizochloridaceae 349
Rhizochloridales 339, 349
Rhizochloridineae 349
Rhizochloris 76, 339, 344, 346
— congregata 68
— mirabilis 347
Rhizochlorophyceae 302, 349
Rhizochlorophycidae 349
Rhizochrysidafes 298, 300, 302
Rhizochrysjdineae 299
Rhisochrysidopsis 67
Rhizochrysis 76
Rhizoclonium 158, 462, 464
— fontanum 464
— hieroglyphicum 464, 466 *
Rhizolecane sessilis 347
Rhizosolenia 119, 327
— alata 321
— fragilissima 317
— hebelata 328
— longiseta 330 *
— semispina 328
— setigera 326
— shrubsolii 321
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Rhodomonas 287, 288
— tenuis 286 *
Rhodophyceae 219
Rhodophyllidaceae 384
Rhodophyta 16, 34, 110, 161*, 219,

221, 371
Rhodospora 127, 357, 362
Rhodymenia 144, 378
Rhodymeniaceae 357, 384, 386
Rhodymeniales 384, 385
Rhoicosphenia 122
— curvata 333 *, 337
Rhopalodia 321
— gibba 337 *, 339
Rivularia 123
— haematites 33 *, 250 *, 258
Rivulariaceae 258
Roya 487
— obtusa 487
Ruttnera 302

Saccochrysis pyriformis 294 *
Saprolegniomycota 221
Sargassaceae 406
Sargassum 114, 386
— natans 407 *
— peronii 407 *
Sceletonema 327
— costatum 160, 162, 320, 327,

333 *
Scenedesmus 125, 132, 145, 157,

158, 166, 416, 139—441, 444
— acutus 437
— communis 438
— gutvinskii var. heterophila 124 *
— incrassatulus 439
— intermedius var. balatonicus 124 *
— microspina 124 *
— obliquus 166
— obtusus f. alternans 417 _
— pseudogranulatus var. hysrico-

ides 438
— quadricauda 166, 412
Scherffellia ovata 326 *
Schizochlamydaceae 436
Schizochlamys 68, 433
— gelatinosa 434 *
Schizogonium 128
Schizomeridaceae 452, 453
Schizomeris 62
— leibleinii 453 *
Schizophyceae 225
Schizophyta 224
Schizosporeae 224
Schizotrichaceae 256
Scinaia furcellata 72, 382 *
Scoliopleura peisonis 337



Scotiella 443
Scourfieldia cordiformis 426 *, 430
Scytodinium sphaera 275 *
Scytomonas 263, 268, 274
— subtilis 268
Scytonema 128, 165
— myochrous 257 *
— ocellatum 20, 21 *
Scytonemataceae 254
Scytosiphon lomentaria 399 *
Scytosiphonaceae 400
Scytosiphonales 101, 400
Sciospora griffitschiana 83
Selenastraceae 443, 444
Selenastrum 145, 440
Selenochloris quadriloba 426 *
Sennia parvula 284 *
Senniaceae 287, 288
Siderocelis ornata 438
— sphaerica 438
Siderocystopsis 439
— fusca 438
Silicoflagellatae 299, 300
Silicoflagellatophyceae 159, 161 *
Silicophycineae 326
Sinoicomonas 292
Siphonocladaceae 479
Siphonocladales 110, 415, 421, 463,

472, 479
Siphonocladus 463, 479, 480
— pusillus 409 *
Siphonales 34, 51,463, 473
Siphoninea 463, 471
Siphononema polonicum 245 *, 249
Siphononemataceae 249
Siphononematales 248
Siphonophyceae 37, 80, 412, 423,

463, 471, 472, 474-477, 480, 481
Sirocladium 485
Sirodotia 361 *, 373
Slderochlamys fragilis 341
Solanaceae 348
Soleniales 333
Solenicola 324
Solieriaceae 384
Sorastrum 125, 441
— spinulosum 124 *
Spermatochnaceae 398
Spermatochnus paradoxum 399 *
Sphacelaria 389, 390, 396
— cirrosa 390 *, 402 *
— fluviatilis 390 *, 396, 397
Sphacelariaceae 396, 401
Sphacelariales 94, 396, 397, 401, 402
Sphaeridiothrichaceae 302
Sphaeridiothrix 302
Sphaerita 271

Sphaerochrysella 302
Sphaerococcaceae 384
Sphaerocystidaceae 439, 442, 443
Sphaeroplea 411, 414
Sphaeropleales 121, 421
Sphaerozosma 497
Sphaleromantis ochracea 294 *
Sphenochloris urceolata 426 *
Sphenomonas 277
Sphenophytina 221
Spermatozopsis exultans 426 *
Spirogyra 36, 62, 122, 125, 157, 180,

411*, 415, 419, 482, 485, 487, 489
— communis 490
— longata 490
— sp. 128, 410*, 411
Spirotaenia 483
— condensata 485, 487
— fusiformis 487
— obtusa 478
— truncata 487
Spirulina 144, 145
— platensis 231, 233
— tenuissima 256
Splachniaceae 398, 401
Spondylomoraceae 431
Spondylomorum quaternarium 428 *
Spondylosum 134,
— ni tens 498
— pulchellum 429
Spongiochloris 412, 414, 443
Spongiococcoidea 443
Spongomonas 302
Spongomorpha 461, 462
Sporochnales 101, 102, 108
Squamariaceae 383 *
Starria 22
— zimbabwensis 19 *
Staurastrum 492
— gracile 502
— jaculiferum 495
— pseudopelagicum 495
— sonthalianum 495
— tohopekaliense var. trifuratum 495
Staurodesmus 492
— brevispinus 494
— incus 494
— pachyrhynchus 494
Stauroneis phoenicentron 337
Stenocalyx inconstans 298
— parvula 293
Stenopterobia intermedia 337 *, 339
Stephanocontae 346
Stephanodiscus 315
— hantzchii 329, 330
Stephanopyrix 322
— turris 325
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Stephanoporus scherffelii 293
Stephanopos 298, 302
Stephanosphaera 85, 427
— pluvialis 96, 428 *
Stephanosphaeraceae 431
Stichococcus 127, 165
—"bacillaris 453*
Stichogloeae 302
Stictiosiphonaceae 400
Stigeoclonium 62, 122, 448
— longipillum 456 "
— tenue 451
Stigonema minutum 254 *, 258

f. minutum 254 *
f. turfaceum 254 *

— sp. 33 f

Stigonemataceae 258
Stigonematales 148, 227 *, 255, 258
Stipitochrysis monorhiza 295 *
Stipitococcaceae 349
Stipitococcus 341
— calyx 340*. 341
— urceolatus 349
— vas 344
Stipitoporos 346
Streblonema 133
— longiseta 396, 397
Streblonemataceae 396, 398
Strep tonema 133
Streptotheca thamesis 317
Striariaceae 400
Strombomonas 261, 263, 272
— treubii 273 *
Struvea 481
Stylodinium 282
— sphaera 275 *
Stylosphaeridium stipitatum 125
Surirella 321, 327
— ovalis 317, 331 +
— sp. 312
Surirellaceae 307, 337 *
Synechococcaceae 237
Synechococcus 127, 145,
Synechocystis didemni 259
— minuscula 233 *, 238
Synedra 315, 328
— cycloporum 327
— hyalina 328
— sp. 312
— tabulata 164
— ulna 321, 351 *
Syndinium 123
Synochromonas pallida 300
Synura 80, 296, 300, 301
— sphagnicola 293
Syrogonium 485
— stricticum 485

Tabellaria 315
— fenestrata 335 *
— flocculosa 335 *
Tabellariaceae 335
Thalassionema nitzschioides 317
Teilingia 497
— filiforme 494, 499
Temnogametum 485
Tetmemorus brebissonii 493
— granulatus 495
— laevis 493
Tetrablepharis 412
Tetracystis 415, 445
— compacta 446 *
— sarci nal is 446 *
Tetradinium 282, 440
— javanicum 275 *
Tetraplektron 345
— tribulus 350 \ 351
Tetraselmidaceae 430
Tetraselmis 145, 413 *, 414, 415,

425, 426, 430
— cordiformis 426 *, 430
Tetraspora 68, 123, 125, 433, 436
Tetrasporaceae 436
Tetrasporales 421, 431, 432 *, 433,

434 f, 435 * , 436, 442
Tetraspondium 433
Tetrasporineae 431
Tetrasporopsis 302
— fuscescens 431
Tetraedron 415, 440, 441

minimum 409*. 418 \ 419*
var. apiculato-scrobiculatum

f. elegans 438
Tetraedrici la spiniger 350*, 351
Tetrastrum 439
Thalassiosira 119
— excentrica 317 \ 320 *
— lacustris 329, 330 *
— polychorda 317
— subtilis 317 -1

Thallophyta 13
Thaumatomastigaceae 292
Thaumatomastlx 290, 292
Thoracomonas irregularis 426 *
Thoreal22, 362, 369 ,
— ramosissima 363 *, 370 *, 381
Thoreaceae 380
Tichocarpaceae 383
Tilopteridaceae 398
Tilopteridales 391, 398
Tolypella 508
Tolypothrix 128, 145, 148, 169,226*
— camptylonemoides 148
— distorta 20, 21 *, 257
— tenuis 233
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Topaczevskiella 70
— nautococcoides 444
Trachelomonas 120, 261, 263, 268,

272
— armata 273 *
— bemandinensis f. acaudata 124 *
— conica var. ornata 124 *
Tracheophyta 220, 423
Trachycnloron chlorallanthoides

350*, 351
Trailliniella intricata 366 *
Trebouxia 165
Trentepohlia 45, 127, 165, 412, 441 —

443, 444, 447, 449
— annidata 418 *, 419
— jolithus 112, 458 '
piceana 127
— uncinata 458 *
— umbrina 458 f

Trentepohliaceae 419, 452, 455, 458
Trentepohliales 421
Trentonia 292
Treubaria 442
— planctonica 438
Treubariaceae 437
Tribonema 122, 125, 339,341,342',

345, 346, 351
— intermixtum 344
— minus 351, 352 *
— sp. 342 *
— utriculosum 342 *
— viride 344, 351, 352 *
Tribonemaiaceae 81, 339, 351
Tribonematales 351, 352*
Tribophyceae 339, 348,
Trichloridella 425
Trichloris 414
Trichomonas 123
Trjpanochloris clausilie 341
Tripanochloridaceae 351
Triploceras gracilis 493, 495
Trochiscia 442, 443
Tropidoneis lepidoptera 337
Tropidoscyphus 274
Tubiellaceae 241
Tubiellales 241

Udoteaceae 34
Udotea 37, 473
Ulotrichaceae 452, 453
Ulotrichales 62, 81, 82, 95, 96, 109,

110, 113, 411, 421, 443, 447, 450—
454, 456—459, 463, 479, 484

Ulotrichineae 447, 450, 452
Ulothrix 62, 123, 411. 412, 415,

419, 420, 448, 449

— mucosa 60 *
— sp. 418 \ 419
— zonata 96, 410 *, 411*, 418, 419,

451, 453 *
Ulotrichophyceae 450
Ulva 72, 97, 144, 153, 420, 450
— fiacca 69
— mutabilis 61
— rigida 454 *
Ulvaceae 94, 452, 454
Ulvales96, 97, 131, 421
Ulvelloideae 455, 457
Ulvineae 450, 452
Ulvophyceae 414 *, 421, 422 *
Ulvophyta 220, 423
Undaria 144
Urceolus 263, 274
Uroglena 300, 301
— americana 162, 293
— proxima 293
— soliniaca 298, 299
— volvox 299
Uroglenopsis 300
Uronema 62
Urospora 420, 462
Utricaceae 348

Vacuolales 431, 436
Vacuolaria 290, 292
— penardii 289 *
— virescens 289 *, 290
— viridis 289 *
Vacualariaceae 292
Valonia 74
— macrophysa 36
— utricularis 480
— ventricosa37 \ 480
Valoniaceae 479
Vaucheria 41, 74, 83, 122, 125, 339,

341—347, 343*. 353
— longicaulis var. macounii 345
Vaucheriaceae 353
Vaucheriales 109
Vegetabilia 13
Volvocaceae 66, 431
Volvocales 37, 77, 83 -85 , 95, 96,

110, 133, 411, 420, 421, 4 2 5 -
429, 426*, 428*. 431, 436, 484

Volvocineae 425, 431
Volvophyceae 425
Volvox 66, 411, 415, 416,419, 425,

427, 429, 431
— carteri 427
— globator 85
Volvulina steinii 417 *
Viridiplantae 220, 408, 423
Virobionta 221
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Vischeria 353
Vitreoscillaceae 228

Zygnema 122, 125, 478
— decussatum 490
— ralfsii 490
— sp. 410 *, 411*
Zygnemales 421, 423
Zygnematales 81, 85, 110, 482-

485, 489
Zygnematophyta 220
Zygophyceae 219
Zygophyta 279
Zygogonium 485
— ericetorum 485

Xanthidium aculeatum 498
— antilopaeum 494, 502
— armatum 495

Xanthocapsophyceae 349
Xanthococcophyceae 349
Xanthomonadophyceae 348
Xanthophyta 16, 129, 159, 161 *,

221, 223, 339, 346
Xanthophycophyta 339
Xanthophyceae 65, 219, 326, 339,

342, 343, 346, 347, 348
Xanthophycineae 326
Xanthorhizophyceae 349
Xanthosiphonophyceae 353
Xanthotrichophyceae 351
Xenococcus chroococcoides 246 *

Woloszynskia 281
— leopolinensis 278
Woronichinia 234
- naegeliana 125, 162, 166, 236 *,

241
Woronichiniaceae 239



ПРЕДМЕТНЫЙ УКАЗАТЕЛЬ

Автогамия 86
Автоспора 83, 298,345, 350*, 351,

417, 418 *, 419, 432 *, 433,
442

Агар 362
Агароид 362
Аден и н 29
Азокармин уксусный 182
Азотистые основания 29
Азотфиксирующие синезеленые во-

доросли 147
Акинеты 23*. 30 *, 82, 92 ?,-93, 226,

231 *, 232* 251, 344,352*, 416,
417 *, 429, 435 *, 442, 462, 468,
472, 479, 483

— размножения 449
Акронема 44
Аксонема 42 *, 415
— дуплеты периферических тру-

бочек 46 *
Аксоподии 66, 296
Акцепторы 111
Алкалифиллы 110
Аллофикоцианин 26
Альвеола 307
Альгализация почв 151
Альгин 389 ,
Альгогруппировка 118
Альгология 16
— общая 16
— популяционная 199
— прикладная 16
Альготека 195
Альгулеза 389
Амебоиды 298, 344
Амплексы 415
Амилоид 362
Амилопласты 412
Анальное отверстие 65
Анатоксин 166
Андроспора 95, 419

Андрозооспоры 469
. Андроспорангий 96

Анизогамия,84, 433, 473
Антапекс • 27&
Антеридий 85, 346, 372*, 373, 419;

477*, 507,509
Антерозоид 85, 87, 344
Апекс 276
Апланогамета 501
Апланоспора • 83, 345,350*, 351,

352 *, 414, 417 *, 418 *, 429, 442,
446 472, 483

Апопластия 412
Апохлороз 412
Аппарат генетический 26
— вакуолярный 290, 292, 297
— Гольджи 35, 51, 182, 265, 319,

415, 440
— жгутиковый 42*, 47, 414*.

440
— поровый типа Closterium

432
Cosmarium 492

— рисовальный 185
— супранукларный 290
— ядерный 51
— фотосинтетический 25,- 26
Ареола локулярная '305, 307 *
—• пороидная 305, 307 *
Архей 159, 160
Ассимиляты 181 *, 182
Ауксоспора 86
— боковая 321 •*•
— интеркалярная 321 *
— свободная 321 *
Ацидофилы 110

Бальзам канадский 183
Батометр 171, 173*
— Рутнера 171, 173 •*
Белки 408

* Звездочками обозначены страницы с рисунками.
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Беоциты 242
Бессосудистые 13
Биогаз 152
Биология популяционная • 199
Биоконсервация солнечной энер-

гии 152
Биомасса 187
Биосистематика 197
Биофильтры 167
Биоспора 83
Богхеды 141
Болезнь гаффская, или юксовско-

сартланская 166
Борозда 3 8 *
— поперечная 277

Вакуоли 49 *, 52 *, 57, 181 *, 182
— газовые 28 *, 30*, 31 *
— не пульсирующие 435 *
— пульсирующие (сократительные)

49 *, 57,66,344,415,427,432 *,433,
434*

— с клеточным соком 344, 472
Вакуоль сборная 268
Вальвокопула 303
Варион 198
Ведро для ила 174 *
Венд 160
Велум 307 *
Ветвление нитей акропетальное

460
двойное 250, 257 *
дихотомическое 251 *
ложное 249, 257 *
настоящее 249, 251 *, 252
неправильное 460
одинарное 250
плектонемоидное 249
схизотриксоидное 250
у.образное 251 *

Ветви боковые 71
Ветвь базальная 86
— карпогонная 86
— несущая 86
Вещества дубильные 483
— макрофитные биогенные 111
— пектиновые 362
Вздутие жгутиковое 49 *
Вид 200
Виды алколифилы 110
— ацидофилы ПО
— гелиофильные 112
— гелиофобные 112
— гинандроспоровые 469
— гомойогидрические
— гомоталличные 86, 419
— двудомные 86, 419, 507

594

— идиоандроспоровые 469
— криофильные 113, '451
— макрандриевые 419
— мезотермные 114
— наннандриевые 419
— обоеполые 86, 507
— однодомные 419
— пойкилогидрические 108
— раздельнополые 86
— стеногалинные ПО
— стенотермные 113
— стенотопные 158
— тенелюбивые 377
— термофильные 114
— эвригалинные ПО
— эвритермные 113
— эвритопные 158
Включения 31, 32, 59
— запасные 31
— липидные 31
Влагалище 20, 21 *, 22—24, 226,

250, 448
— индивидуальное 249
— общее 227 *, 249
Внутриклеточное окисление 53
Вода конституционная 108
— резервная 108
Водоемы гидрокарбонатные 109
— мезогалинные 109
— минерализованные 109
— полигалинные 109
— солоноватые 109
— ультрагалинные 109
— хлоридные 109
— эвгалинные 109
Водоросли 15, 228
— вневодных местообитаний 126
— водно-'наземные 128
— воздушные 126
— индикаторы 151
— как тест объекты 151
— мезокариотические 229
— наземные 128, 177
— олигогалинные 109
— первичные (прокариотические)

зеленые 18, 32, 224, 258
— почвенные 128, 147, 177
— прокариотические 32, 224
— реофильные 121
— сверлящие 129, 122, 141,

451
— токсические 165
— туфообразующие 130, 451
Волокно соединительное (в жгути-

ковом аппарате) 414 *
Волосок 250 *, 307
Волоски ложные 363



Волоски многоклеточные 448
— настоящие одноклеточные 367 *

многоклеточные 367, 368
— нитевидные 386

— одноклеточные 448
Волютин 23 *
Воронка 289, 304
Воротничок 263
Вошериаксантин 342
Вырост трубковидный двугубный

311, 313*, 314 *
замкнутый 311
с опорами 311, 315 *

Выросты латеральные 43
— ризоидальные 462
Вытяжка почвенная 190

Галобионты 125
Гаметы 449, 462, 473, 477* •
Гаметангий 84, 449, 462, 479
Гаметангии многокамерные 419
Гаметогамия 429
Гаметоспорофит 94, 420, 429, 433
Гаметофит 94, 420, 429
Гаптонема 47 *, 48 *, 296
Геликоиды 461 *, 462
Гематоксилин 180
— Гейденгайна 180
— Делафильда 180
Гематохром 297
Гемиавтоспора 433, 435*, 417, 345
Гемиапланоспора 433
Гемизооспора 83, 417, 441
Геммы 468 .
Генетика популяционная 199
Геном 29, 32
Геносистематика 197, 200
Генотип 198
Генцианвиолет 181
Гетерогамия 85, 429, 442
Гетероталлизм 429
Гетероциста 24, 26, 27*, 30 *, 231 *

250 *,.251
— базальная 251
— боковая (латеральная) 24 *, 251
— двупоровая 251
— интеркалярная 24 *, 251
— терминальная 23 *, 24 *, 92 *

93, 251 . . .
— трехпоровая 24 *
Гипергенез 433
Гипнозиготы 279, 419
Гипноспоры 83, 279, 345, 417, 418 *,

Гиповальва 274, 303
Гиполимнион 114
Гипонейстон 119

Гипотеза экзогенная (эндосимбио-
тическая) происхождения эука-
риотической клетки 223

— эндогенная (автогенная) проис-
хождения эукариотической клет-
ки 223

Гипотека 303, 304 *
Гипоцингулюм 303
«Гирогониты» 507
Гистоны 28
Глазок 314*, 315
— ложный 313 *, 315
Глеоцисты 345
Гликоген 365
Глицерин 412
Глицерин-желатина 183'
Глобулы 36 *
— пигментные 58 *
Глотка 65, 268
Головка 89
Гологамия 84, 298, 419, 424, 429
Голокарпия 472
Гомоталлизм 429
Гонидии 81, 427
Гонимобласт 105
Горлышко 263
Гормогоний 92 *, 93, 253, 254 *
— вторичный 92 *, 93, 253
— первичный 92 *, 93, 253
Гормоспора 81
Грабельки 174 *
Гранулы 31
— волюти новые 31
— гликогена 31
— кальциевые 53
— полифосфатов 23 *, 31
— структурированные 2 3 * . 31
— цианофициновые 31
Гребень 38 *
Группы экологические 118
Гуанин 29, 32

Дальтон 29
Движение амебоидное 66
Декальцинирование 184
Деление 76
— вегетативное 88
— в неподвижном состоянии 77
— множественное 79
— повторное 78
— сегрегативное 74, 472
— клетки 31*. 32, 33,415, 416 *,

446 *, 487, 500
— — вегетативное 70

множественное 226
надвое 416, 429, 460
неравное 33
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Деление клетки одновременное (си-
мультанное) 416 *

последовательное (сукцес-
сивное) 416 *

сегментационное (сегрегатйв-
ное) 416 *

с помощью кольцевой бо-
розды 416 *

с помощью клеточной плас-
тинки 416 *

ускоренное 32, 33 *
— колоний 235
Дендрограмма сходства различия

202
Дермоид 461
Десмссхизис 70, 445, 446 *
Десмотрубка 37
Диагноз 201
Диатомиты 140, 329
Диафрагма 303
Дибионт 420, 424
Диктиосомы 35*, 49*, 51, 52*,

319, 415, 440
Диморфизм половой 419
Диск базальный 388
Дискоболоцисты 41, 293
Дифференциация частичная 77
Докембрий 160
Домик 263, 293, 340 *, 341, 425
ДНК митохондриальная 53

Жгутик 48 *
— главный «плавательный» перед-

ний 44 *, 343
— побочный 343
— рулевой 343
Жгутика корень 42 *
— мембрана 46 *
— поперечный срез 43 *
— строение 46 *
Жгутики 181 *, 343 *, 413 *, 425,

431
— акронематические 414
— плевронематические 414
Жгутиковая ямка 415, 425, 430
Жидкость Кар ну а 179
Жизненный цикл см. цикл жизнен-
ный
Жиры 408

Загиб створки 303, 304 *
Зелень Януса 182
Зерно цианофициновое 23 *
Зигоспора 490, 501
Зигоспорофит 419, 429, 436
Зигота 321, 417 *, 419, 477 *, 479
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Зона активного деления клеток
см.— Меристемальная зона

— мезосапробная 157
— олигосапробная 157
— эвфотическая 112
Зональность географическая 114
Зооксантеллы 116, 348
Зооспора 82, 83, 84, 298, 344, 350 *,

350, 352*, 389, 417 *, 418 *, 419,
429, 432 *, 433, 434 *, 435 *, 441,
446, 449, 462, 468, 472, 473.
474 *, 488

Зооспорангий 298, 432*, 462
Зоохлореллы 116

Идентификация 200
Известняки плойчатые 139, 159
Изгиб крючковидный 38 *
Изменение 198
Изменчивость 198
— внутривидовая 198, 228
— генотипическая 198
— негенотипическая 198
— фенотипическая 198
Изогамия 84, 298, 429, 433, 442
Илосос Перфильева 174 *, 175
Индекс видового разнообразия 158
Индексы информационные 158
— сапробности 157
Индивид 91, 225, 249
— гетеротрофный 22
— гомоцитный 22
— колониальный 17, 26 *, 27 *, 225,

249
— «простой» 18 *, 225, 233, 249
— трихомальный 22
Индивида состояние (status) 20, 21 *
Индикаторы биологические 378
Интерфибула 307, 310 *, 311 *, 312 *
Инулин 412

Калиптра 20 *
Кальций щавелевокислый 483
Камера Горяева 186, 187 *
— Фукса — Розенталя 186
Канал глоточный 268
— коныогационный 84
Капсула аксонемы 46 *
— слизистая 37
Капсула центральная 43 *
Карбоксисомы 31
Каротиноиды 26
Карпогон 86, 105, 373, 374 *
Карпоспора 374
Карпоспорангий 364, 374
Каррагенин 362
Каталог генеральный 196
— хронологический 196



Категории таксономические 200
Квасцы хромовые 177
Киль 307
Кинетосомы 44
Кинетохоры 60 *
Кислота дезоксирибонуклеиновая 26
— рибонуклеиновая 29
Кладизм 200
Класс 200
Классификация 197, 200, 326
— фенотипического разнообразия

198, 228
Классифицирование 197, 200
Клетка бутылковидная внутренняя

базальная 87
— инициальная 86, 103
— многоядерная 507
— наружная базальная 87
— поворотная 89
— си незеленых водорослей, тон-

кое строение 23 *
Клетки ауксилярные 376
— бурых водорослей 389
— вегетативные 22, 23 *, 24 *, 30 *,

231 *, 251
— верхушечные 33 *
— голые 41
— друзовые 365, 366 *
— железистые 365, 366 *
— конечные 20 *
— красных водорослей 362
— пузырчатые 365, 366 *
Клеток гетерополярность 22
— обвертка 22, 24
— оболочка 22, 23 *, 425, 431, 437,

441, 446
— почкование 251 *
— стенка 22, 23 *
— строение прокариотическое 18

эвкариотическое 18
— типы 18, 22
— форма 19 *
— ширина 20
Клеточные покровы 22, 34, 38
Клубеньки 416
— зимующие 82
Клубочек 231 *
Кокки 81
Кокколиты 140, 159
Колпачки 467
Колпачок плавательный 68, 70,

435 *
Колонии глеоцистоидные 69
Колонии дендроидного типа 69
— простые 233
Колония 18, 26*, 9 2 * 93 ,231*

232 *, 314, 437

— вееровидная 317 "
— делящаяся 92 *
— звездчатая 317 *
— зигзаговидная 317 *
— индивидов 17, 225, 249
— лентовидная 317 *
— нитевидная 317 *
— почкующаяся 92 *, 93
— сложная 230*, 233, 250 *
— цепочковидная 317 *
Кольца нарастания 293
Компенсационная точка 114
Комплекс везикулярный 319
— индивидов 18
— терминальный 36
Конго красный 181
Контроль токсикологический 158
Константа (коэффициент) седимен-

тации 30, 32
Консу менты 115, 136
Концептакул 83, 103, 371, 391, 393*
Коныогация 84, 419, 482, 488
Копула 303
Кора 506
— двуполосная 506
— однополосная 506
— трехполосная 506
Корни 415
— жгутиковые 42 *, 44, 414 *, 422,

426
— микротрубчатые 414 *, 415, 422 *
— унилатеральные 414*, 415
— фибриллярные 44
— фиброзные 414 *
Коровое покрытие 71
«Кошка» 174 *
Крахмал 412, 449, 472
— багрянковый 365, 366 *
Криптосома 104, 387
Криптостомы 406
Крипты 371
Кристалл 23 *
Кристы 265
— митохондриальные 53
Крыло 307, 312 *
Культура клоновая 189
— смешанная 188
— чистая 188
Кутикула 35 *, 408
Кутин 37

Лактофенол 193
Ламинарии 389
Лейкопласты 427, 472
Лингбиотоксин А 166
Линейка измерительная 184, 185 *
Листья 503
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Лобоподии 66, 339
Дэйска 176*
Лонулусы 305
Луковички поровые 495
Лупа бинокулярная стереоскопи-

ческая 178

Макрогамета 417 *, 449
Макроспорангии 419
Макрофоссилии 159
Макроциста многоядерная 349
Макроэлементы 159
Маннит 389
Масло 412, 483, 489
— кедровое 183
Мастигонемы 43 *, 44 *, 46 * 414,

425
Матрикс 35, 41
— цитоплазматический 23 *
Междоузлие 71, 503
Мезогалоб 328
Мезосомы 25
Мезофил 420
Мейоз 420
Мейоспоры 469 •
Мембрана жгутика 46 *
— плазматическая 43
— цитоплазматическая 22, 23 *, 48
— ядерная 18, 26
Мембраны внутренние 49
Меристема коры (меристодерма)

387 *, 388 *
Меристемальная зона 3 3 * , 71, 80,

250*. 252
апикальная 257 *
базальная 33 *
верхушечная 33 *
интеркалярная 33 *
переходная 46 *

Мерогамия 420, 424—429, 433
Метаболия 261
Метаформ 194
Метод агаровых пластинок 189
— ацетокарминовый 179
— весовой 188
— висячей капли 178, 179 *
— Гимза 180
— диатомового анализа 159
— пипеточный 189
— прокаливания 183
— стереометрический 187
— счетно-объемный 187
— фазового контраста 178
Методы геносистематики 200
— определения (идентификации)

200
— систематики 197
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— статистические 202
— числовой (нумерической) таксо-

номии 200
Микробентометр Владимировой

— Травянко, Евдокимовой 175 *,
176

Микрогамета 417 *
Микроскоп световой 178
Микроспорангии 419
Микроспоры 323 *, 324
Микротрубочка 42, 45 *, 47 *
— периферическая 42
— центральная 43 *
Микротрубочек строение 43 *
Микротрубочки 265
Микрофибрилла 34, 36, 37*
Микрофиламенты 318
Микрофотонасадка 185
Микроэлементы (микротрофные

биогенные вещества) 111
Минус — гаметы 86
Митохондрии- 44 *, 49 *, 53, 181 *.

182, 265, 319, 415, 440
Митоз 59, 265, 320 *
— закрытый 61
— открытый 61
— полузакрытый 61
Многовариантность развития 93, 255
Многомерная статистика 202
Многоядерность 446
Многорядность настоящая 33 *
Модификация 198
Мониторинг 170
— диагностический 169
— дистанционный 170
— прогностический 170
— экологический 169
Моноспора 83, 369
Моноспорангии 369, 370 *
Мукоциста 40 *
Муреин 24

Надцарства 13
Наннандрии 468
Нанноциты 234
Нейстон 118
Нейтральный красный 182
Нексин 43 *
Нематеции 83, 370, 371 *
Неоген 160
Нигрозин 181
Нити антеридиальные 89
— гонимобласта 374, 375 *
— (ветви) неограниченного роста

359
ограниченного роста 359



— поровые 492
— ситовидные и трубчатые 388
Нить 26* . 27, 30*, 225, 226*,

227 *, 253 *, 254 *
Ножка 68, 432 *
«Ножки» слизистые 497
Номенклатура 228, 229
Номинализм 200
Норма реакции 198
Нуклеоид 28
Нуклеотидный состав 29
Нуклеотиды 29
Нуклеоморф 285

Обвертка клеточная (cell envelope)
22

— слизистая 24
Обкладка амилогенная 56
Область нуклеоплазматическая 23 *,

26, 31 *
— ядерная 26
Ободок вставочный 303, 305 *
— соединительный 303
Оболочка (стенка) клеточная 22,

35, 342*. 350 *, 351, 362, 363*.
389, 408

— перинуклеарная 415, 441
— полисахаридная 34
— ядерная 18, 60 *
Объект-микрометр 184, 185 *
Одноядерность 433, 446
Окаменелость 159
Окраска по Лефлеру 181
Окрашивание по Альтману 181
— прижизненное 179
Оксид осмия 182
Окуляр-микрометр 184, 185 *
Олигогалоб 328
Онколиты 159, 160
Онтогенез 90
Онтоморфогенез 255
Оогамия 85, 433, 442, 449, 468
Оогонии 85, 346, 371, 419, 469,

477 *, 507, 509
Ооспора 419, 469
Органелла палочковидная 272
Организм 17, 19
Организмы апохлоротические 433
— доклеточные 13, 14
— мезокариотические 13, 18, 19
— индикаторные 57
— прокариотические 13
— фотосинтезирующие 13, 224
— эвкариотические 13
Органы прикрепления 461 •
Ордовик 160
Особь 17, 90

Ось симметрии 303, 306 *
первальварная 303
поперечная 304, 306 *
продольная 304, 306 *

Отдел 15, 16, 200
Очистка биологическая 167

Палеоген 160
Палеозой 160
Панцирь 274, 293, 303, 304 *, 305,

306*, 425
— кремниевый 37
Папилла 65, 355, 425, 473
Паразиты 122, 444
Параллелизм (морфологический) 74,

75
Парамилон 261
Параспоры 82, 83, 102
Парафизы 390 *, 391
Парение 313
Партеногенез 419
Партеноспора 86, 483
Пептидогликан 24
Пелликула 3 8 * , 263
Перегородка клеточная 23 *
— поперечная 22, 28*, 31 *, 33 *
Перетяжка 32
Перешнуровка — см. Перетяжка
Перидерм 26, 27 *, 426 *
Период девонский (девон)
— каменноугольный (карбон) 159,

160
— кембрийский (кембрий) 159, 160
— меловой (мел) 160
— силурийский (силур) 159, 160
— пермский (пермь) 160
Перипласт 38, 274, 283, 341, 425
Перифитон 122, 176
Пероксисомы 59, 441
Перфорации 305
Петрификация 159
Пигмент 318, 342, 420
— фотосинтетический 420
Пигменты 365
— ассимиляционные 427
Пикопланктон 20
Пиреноид 54, 265, 278, 318, 343,

364, 389, 434 *, 435 *, 439, 449,
468, 472, 488, 489, 499

— базальный 410*, 411
— свободный 181*, 182,364,410 *,

411,412, 432* . 468, 472
— стебельчатый 503
— центральный 410*, 411
Пиреноидоноситель 297
Питание избыточное 79
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Плазмалемма 22, 25, 35 *, 36 *,
39 *, 40 *, 48

Плазматическая мембрана — см.
Плазмалемма

Плазмиды 28
Плазмодесмы 23, 389, 411
Плазмодий 76, 342
— агрегированный 68
— сетчатый 68
— слитный 68
Планозигота 279, 419
Планококки 81
Пластинка 40 *
Плоскость симметрии 306 *

апикальная 304
— > вальварная 304
— поперечная 304

продольная 304
створковая 304
трансапикальная 304

Плюс-гаметы 86
Подошва 68, 70, 341
Подзона 157
— ос-мезосапробная 157
— ß-мезосапробная 157
Подход кладистический 200
— организмоцентрический 200
— популяционный 198, 199, 200
— системный 197
— типологический 200
— фенетический 200
-<- филогенетичебкий 200
— эволюционный 200
Подушечки слизистые 68, 70
Поколение 90
Поле гиалиновое 311
— боковое 311
— осевое 304, 311
— радиальное 311
— среднее 311
— центральное 311
Поливариантность развития 93
Полигалоб 328
Полисомы 23 *
Полиспора 83
Полифруктозиды 412
Полосы коровые вторичные — 506

первичные 506
Полупроницаемость 49
Поля фильтрации 167
Популяционная морфология 199
— структура вида 201
— экология 199
Популяция 198
— локальная (местная) 190,' 200
— менделевская 199
Породы скорлуповатые 139, 160
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Пора центральная 307, 309 \ 310 *
Поры 23 *, 37, 492
— вторичные 37, 368 *, 369, 411
— первичные 368*, 411
— субмикроскопические 22, 23
Пороид 305
Порубежники 261
Поселения 233
Почкование 360, 460
— колоний 235
— линейное 467
Почки вегетативного размножения

389, 390 *
— выводковые 82, 344, 472
Поясковый ободок 304 *
Поясок 274
— панциря 304 *
Препараты постоянные 183, 184
— сухие 184
Признак 200, 201
Признака состояние (значение)'201
Признаки групповые 201
— диагностические 201
— таксономические 200, 201
Приливы красные 162
Прилистники 504
Проба альгологическая 195
Пробка 40 *
Пробочки гетероцист 24
Прогетероцисты 30 *
Продукт ассимиляции 226, 285,

297, 343, 365, 389, 412, 441, 449,
460, 468, 472, 483, 507

Продукция 137
— первичная 137
Продуценты 115, 136
Прокариоты 13, 222, 223, 224
Пролификация 355
Проницаемость избирательная 49
Проростки гормогониев 92 *, 93
Проспора 103
Пространство цистеральное 5'1
Пропагулы 472, 473
Протонема 99, 472
Протопласт 22, 45, 48
Протофиламенты 42, 43 *
Прохлорон 258
Процесс парасексуальный 91, 226
— половой 93, 487

анизогамный 321, 322 *
гетерогамный 85, 321, 392,

419
гологамный 419
изогамный 321, 391, 419,, 462
оогамный 321, 322 ' 346,

392, 419, 429
Пруды биологические 167



Псевдовакуоли 30
Псевдопаренхима (ткани ложные)

69, 72
Псевдоподии 66, 296
Псевдоцилии• 68, 433, 434 *, 435 *
Пузулы 57, 278, 297
Пузыри воздушные 406
Пузырьки газовые 30
— Гольджи 51
— трихоциста 40 *
Пути индивидуального развития 93
— эволюции 230, 255
Пятна «цветения» 163

Рабдосомы 40 *, 41
Равножгутиковые 341
Развитие 91, 93
— индивидуальное 90, 93
— массовое 231
— партеногенетическое 86
Развития задержка 93
Разножение бесполое 226, 242,

253, 369, 417 *, 449, 462, 472
вегетативное 226, 242, 253,

297, 298, 344, 416, 433, 441,449,
462, 468, 472, 490, 507

— колоний 80
— половое 369, 371, 433, 442, 449,

462, 468, 472, 483, 501, 507
— собственно бесполое 226, 253,

472
Разножгутиковые 346
Разнообразие 93, 198
— внутривидовое 93
— возрастное 93
— морфологическое 198
— фенотипическое 198
Район нуклеоплазматический —

см. Область нуклеоплазматиче-
ская

Раса элементарная 130
Распад нитей на фрагменты 81
Раствор Кинга 193, 194
— Люголя 193
— Пфайфера 194
Растения бессосудистые 13, 14
— высшие 12, 14
— низшие 12, 14
— семенные 14
— слоевцовые 13
— сосудистые 14
— споровые 13, 14
— тайнобрачные 13
— цветковые 14
Реакция Фельгена 180
Ребра 304 *, 311, 312

Редукция гаметическая 95
— зиготическая 95, 449
— соматическая 450
— спорическая 75, 450;- 469
Редуценты 136
Резервуар 268
— жгутиковый 49 *
Ретикулюм митохондрический 53
— периферический 54
— эндоплазматический 25, 49, 51,

265, 415, 440
Ретиноид 57, 58, 278
Рецепта кулы 103
Рибосомы 23 *, 29
Ризоид 71, 461, 479, 489
— первичный 461 *
Ризоиды 387, 461, 479
— внешние (экстрацеллюлярные)

461 *
— внутренние (интрацеллюлярчью)

461 *
— вторичные 461 *
Ризоидальные выросты 462
Ризопласт 181 *, 289, 344, 415, 426
Ризоподии 66, 296, 339
Ризоцисты 345
Рифей 159, 160
Розетка 36*
Рост апикальный (верхушечный) 71,

80, 460
— базальный 71, 80
— диффузный 70
— интеркалярный 71, 460
Рост клеточный (цитостом) 65
Рукоятка 89
Рутин красный 181
«Ручки» динеиновые 43 *, 46 *

Сакситоксин 166
Самоочищение водоемов 167
Сапробность 157
Сапропель 140
Сачок со скребком 176 *
Сегменты 471, 479, 480*
Сердцевина коры 387, 388*
Септа 305 *, 309
Сеть планктонная 171, 172*, 173*
Силикалемма 319
Симбиогенез 260
Симбиоз 231, 258, 444
— лишайниковый 117
Симбионты внутриклеточные 122
Синапланоспоры 345
Синзооспоры 344, 345
Синтезогенез 223
Сииузия 118
Синус 490

601



Синцианоз 116
Система 197
— вакуолярная 482
— мембранная 25, 48
— филогенетическая 202
Систематизация (систематизирова-

ние) 197
Систематика 196, 197, 200
— нумерическая 197
— фенетическая 197
— филогенетическая
Систематики методы 197, 202
— современное состояние 201
Сифон 174
Сифонеин 472
Сифоноксантин 472, 479
Складки плазмалеммы 50 *
Скопления своеобразные 233
— случайные 233
Сланцы горючие 141
Слизь 341, 439
Слизь колониальная 24, 26, 27 *
— плотная 497
Слоевище 63
— одноосевое 72
— многоосевое 72
Слой (клеток) коровой 72

промежуточный 72, 387, 388 *
центральный осевой 72

— пептидогликановый 24
Смена поколений гетероморфная 450
— — изоморфная 450
— уровней индивидуальности 255
— форм развития гетероморфная

94, 391, 424, 472
изоморфная 94, 391, 424,

450, 472
Смесь спиртово-глицериновая 193,

Смолы синтетические 183
Соли 37
Сообщества аэрофильные 126
— лятофильные 126
— эдафофильные 126
— эндолитические 141
— эпилитические 141
Сообщество 118
Сорус 372 *, 373
Состояние глеокапсоидное 258
— индивидов (status) 20, 21 *, 91
— пальмеллевидное 37, 66, 79,

345,411,429
•Сохранность дурипатрическая 159
Сперматангии 86, 105, 364,372 *,

373
Сперматозоид 85, 469
Спермации 86, 105, 371, 378
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Спермий (строение) 44 *
Сплин микротрубчатый (в жгути-

ковом аппарате) 414 *
Спица радиальная 43 * 46 *
Спора 82, 235, 251, 325 *, 416, 418 *,

419
— покоящаяся 226, 251, 345
— полуэндогенная 325 *
— экзогенная 325 *
— эндогенная 325 *
Спорангий 82, 242, 243, 350*, 351,

418*. 419
— бурых водорослей 390 *
— одногнездный 389, 390 *
— многогнездный 387 *
Спорополленин 37, 408
Спорофит 420, 429
Среда минеральная 189
Среды агаризованные 189
— жидкие 189
— питательные 189
— твердые 189
Статистика многомерная 202
Створка гетеропольная 304
— изопольная 304
Створки концы 307 *
Стебель 503
Стебельки слизистые 68, 70
Стекло предметное с лункой 179 *
Стекла счетные 186, 187 *
Стела 13
Стенка клеточная 22
Стигма 49, 57, 58*, 181 *, 182, 268,

278, 285, 297, 343, 413, 427, 432 *,
433, 434, 440

Столон 82
Стопа 71
Строение клетки 18
Строма хлоропласта 54
Строматолиты 139, 159, 231
Структура многослойная 47 *, 414 *,

415 *
— панциря 305
— пластинчатая однослойная 448
— популяции 201
— популяционная (вида) 201
— разнонитчатая 448
— спиралевидная 343
— ценоцитная 439
— цилиндрическая 40 *
Структуры внутрицитоплазматиче*

ские 22
— эджективные (стрекательные) 66
Субфибриллы 186, 187 *
Судан 182
Сферопласт 25
Счетная камера Нажотта 186, 187 *



«Учинская» 186
Таксономия 197
— нумерическая 197, 200
— числовая 200
Таксоны разнообразия 198
Т 1ллом 63
— нитевидный 355, 447
— многоосевой 386

фонтанный 361, 362 *
— одноосевой 386
— пластинчатый 355
— пластинчатый двуслойный 448
— разнонитчатый 448
— ценоцитный 471
— цилиндрический 355
Тека 39, 274, 425, 430
Тела ирисовые 59
— полиэдральные (карбоксисомы)

31
Тело базальное 42 *, 44, 47 *, 49 *,

181 *, 414 *, 415, 422 *
— линзовидное 57, 58 *, 278
— парабазальное 57, 58, 343
— парафлагеллярное 65, 268
— пластинчатое 57, 58 *
— центральное 28
Тельца иридирующие 366, 367 *
— слизистые 66, 497
Теория классифицирования 200
— симбиогенеза (симбиогенетиче-

екая теория) 229, 260
Тетраспорангий 83, 369, 371 *
Тетраспоры 83, 364, 369
Тилакоиды 23 *, 26, 28 *, 53, 318
— мембраны 25
Тимин 29
Тип морфологической структуры (те-

ла водорослей) 63
амебоидный 66, 67 *, 68,

340, 341
гемимонадный 409

пальмеллоидный 68,
69, 340 *, 341

гетеротрихальный (разно-
нитчатый) 71 * 72, 340 *, 341, 357,
360*. 409, 447

— коккоидный 69, 70, 303,
340*. 341, 350*. 351,355, 356*,
409*

монадный (жгутиковый)
409

. нитчатый (трихальный)
357, 358 *, 447

пальмелоидный 355, 356 *,
357

паренхиматозный 72, 73,
387, 409*

пластинчатый 357, 359 *
447

псевдопаренхиматозный
(ложнотканевой) 362, 363 *, 362,
363 *, 409

сарциноидный 70, 340 *
341, 409, 445

сифональный 74, 75 *, 471,
479, 409

— сифонокладальный 74,
75 *, 409

— онтоморфогенеза 255
— структуры 225
Типы ветвления 460
Типизация 197, 200
Типология 200
Ткани ложные — см. Псевдопарен-

хима
Тосикоз моллюсковый 165
Тонопласт 57, 415
Трансформация 228
Требование достаточности данных

202
Триас 160
Трихобласт 373
Трихогина 373, 374 *, 86
Трихомов форма концов 20 *
Трихомы 19 *, 20*, 225, 232*
— гетероцитные 251
— головчатые на концах 20 *
— гомоцитные 251
— неперетянутые (неперешнуро-

ванные) 19 *
— перетянутые (перешнурованные)

— четковидные (монилиформные)
19*

Трихоцисты 40, 263, 278, 283, 290
Тубулин 4 3 *
Тушь 181
Тяж дистальный фибриллярный 46 *
Тяжи связывающие 44
— слизистые 70, 497

Углеводы 408
Узелок конечный 304*, 309*
Уровень индивидуальности 17, 18,

91
— изучения (познания) 18
— организации докдеточный 17

популяционный 17
прокариотический 15, 17
эукариотический 15, 17

Уровни индивидуальности, смена
91

Узелок центральный 304 *, 307,
309, 310 *
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Узлы 71
Утрикулы 476 *

Факторы абиотические 108
— биотические 108
— лимитирующие 108
Фенотип 198
Фибрилла внутренняя пластинча-

тая 39 *
Фибулы 307, 310 *, 311 *, 312*
Физоды 387, 389
Фиксация 177, 179
Фикобилисомы 26, 54
Фикобилипротеиды 26
Фикоколлоиды 362
Фикопласт 62, 416 *
Филаменты 47
— актиновые 59
— белковые 59
Филогенетические схемы 202
Фикоциан 26
Фикоцианин 365
Фикоэритрин 365
Фиксатор Кларка спиртово-уксус-

ный 179
Фитобентос 174
Фитолеймы 159
Фитопланктер 118
Фитопланктон 118, 171
Форамен 307 *
Форма клеток 19 *
Формалин 194
Формальдегид 177
Формы аэрофитные 377
— одноклеточные 79
—.паразитические 79
— свободноживущие 444
— строения тела ,17, .225, 226

параллельные 227 *
трихомальные 226

— эвтрофные 79
Фотобактерии 224, 228
Фоторецептор 268
Фоторецепция двухмоментная 64
Фотосинтез анаксигенный 224
— оксигенный 25, 224
Фотосистема 224
Фрагментация 81, 446, 449, 472

473, 479 •
Фрагментация колоний 235, 429,

433, 442
— таллома 416, 417*, 468, 472
Фрагмопласт 416 *

Хазмолиты 141
Харасома 35 *
Харациты 140, 159
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Хелатизация 149
Хемосис тематика 197
Хлорал иода 182
Хлоропласт 35*, 44*, 47*, 49*, 52*,

55*, 56*. 58*, 60*, 181 *, 182,
229, 317, 342, 364 *, 365, 389,
410*, 411,427, 433, 434*, 435*,
439, 446, 449, 460, 468, 472, 482,
487, 488, 489, 497, 507

— веретеновидный 472
— дисковидный 410*, 411
— губчатый 410*, 411
— звездчатый 410 *, 411
— кольцевидный 410 *, 411
— лентовидный 364, 410*, 411
— линзовидный 364, 472, 475
— осевой 410*, 411
— пристенный 410*, 411
— сетчатый 410*. 411, 479
— чашевидный 410*, 411
Хлорофилл а 26, 32
— Ъ 26, 32
Хлор-цинк-иод 181
«Хоботок» 307, 310 *
Хроматиновые элементы 28, 29
Хроматоплазма 28
Хромосома 60 *
— бактериальная 28

Царства 13, 224
«Цветение» воды 162

красное 162
— почвы 147
Цекостома 103
Целлюлоза 34, 418
Ценобий 66, 70, 416, 427, 429
— дочерний 429
Ценоз 118
Ценопопуляция 199
Центральное тело — см. Центро-

плазма
Центр иол и 45 *, 440
Центрометры 468
Центроплазма .28
Центросома 319
Цианеллы 66, 116, 412, 433, 434*
Цианоид 225, 227 *
— «простой» 230 *, 233
— сложный 230 *, 250 *
Цианом 116
Цианопопуляции 199
Цикл развития 326, 470, 472, 473

гаплоидный, гаплофазный 450
дигенетический 473
диплофазный 450, 473
мрногеиетический 473

Цикломорфоз 93, 270, 419



Циклы вегетационные 90
— жизненные 90, 91
— — большие 91
— — малые 91
— — переходные 93
Циклы жизненные полные 91
— — «простые» 91
— — сложные 93
— — смешанные (переходные) 93
— клеточные 90
— развития 91
Циста 285, 298, 345 *, 442, 478* ,

479
Цистокарп 376
Цисты внутриклеточные 433
— многоядерные 345
— эндогенные 345
Цирроиды 461 *, 462
Цитозин 29
Цитозол 48
Цитокинез 62
Цитоплазма 25, 3 5 * . 52*, 363, 472
Цитопрокт — см. Анальное отвер-

стие
Цитотомия 70, 445

Чередование поколений 93
Чередование поколений гетероморф-

ное 95
изоморфное 95

Чехлы слоистые 37
Чехол — см. Влагалище
Чешуйки 44, 414 *
— на жгутике 413 *
Численность фитопланктона 186
— фитобентоса 186, 187
— перифитона 186, 187

Шкала Стармаха 185
Шов 276, 304 *
— каналовидный 310, 311 *,*$12 *
— щелевидный 309 *, 310 *
Штемпель-пипетка 186, 187 *
Штрихи гладкие 309 *
— конвергентные 309 *
Штрихи линеорированные 309*
— параллельные 309 *
— пунктирные 309 *
— пучковые 307, 308 *
— радиальные 307, 308 *
-~ радиально — симметричные 309*
— ребровидные 309 *
— тангенциальные 307, 308 *'

Щель внутренняя 304 * 307,309,
310 *

— полярная 309 *
Щиток 87

Эвгалоб 328
Эвгленомитоз 261
Эвколонии 26 *, 249
Эволюционизм 200
Эвтрофирование водоемов 162
Эджектосомы 38, 39*, 283, 411
Эйдология 201
Эквиваленты ядерные 26, 28
Экзоспорообразование 83
Экзоспоры 242, 244 *
Экосистемы докембрийские 231
Эндобионт 424
Эндозоид 424
Эндолитофиты 141, 451
Эндолиты 122
Эндосимбиозы 116
Эндосимбионт 122
Эндоспорообразование 83
Эндоспоры'242, 243 *, 248 *
Эндотоксин 166
Эндофиты 116, 122, 348, 377, 424,

444, 451
Эпибионт 424
Эпивальва 274, 303
Эпизоит 116, 122, 348, 424, 444
Эпиксилы 471
Эпилимнион 114
Эпилиты 122
Эпинейстон 119
Эпипелиты 122
Эпитека 393, 304 *
Эпифиты 116, 122, 347, 377, 424,

451, 471
Эпицингулюм 303
Эсенциализм 200
Зтаформ 194
Этикитирование проб 177
Эра кайнозойская 160
— мезозойская (мезозой) 159, 160
— протерозойская (протерозой) 160
Эукариоты 13, 222, 223

Юра 160

Ядро 44, 49 *,52, 55 *, 60 V181.*,
317, 342, 363, 411, 427, 432*,
434 •*, 435 *, 460, 468, 4£2i 482

Ядрышко 317, 49 *, 317, 49'
Яйцеклетка 85
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НОВЫЕ КНИГИ ИЗДАТЕЛЬСТВА
«НАУКОВА ДУМКА»

Ц а р е н к о П. М. Краткий определитель хло-
рококковых водорослей Украинской ССР.—
1990.— 17 л.— Ил.— В пер.— 1 р. 60 к.

В определителе содержатся сведения о широ-
ко распространенных видах хлорококковых
водорослей, имеющих существенное ценотиче-
ское значение в пресноводных водоемах рес-
публики, а также о новых для территории Ук-
раины видах данного порядка, обнаруженных
за последние 30 лет. Приведены сведения о
морфологии, биологии, экологии и системати-
ке хлорококковых водорослей, раскрыто их
значение в природе и народном хозяйстве, опи-
саны методы сбора, хранения. Помещены таб-
лицы для определения семейств, родов и ви-
дов. Описано 239 видов, представленных
286 внутривидовыми таксонами. Для каждого
таксона указаны синонимы, диагнозы, эколо-
гические данные, распространение по УССР и
общий ареал.
План 1990 г., № 562.
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