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ОСОБЕННОСТИ ПОЛОВОГО ПРОЦЕССА У НЕКОТОРЫХ

НОВЫХ ДЛЯ ФЛОРЫ УКРАИНЫ И РЕДКИХ ВИДОВ

VOLVOCALES (CHLOROPHYTA)

Приведены результаты исследования полового процесса и жизненных циклов двух

новых для флоры Украины и двух  редких видов зеленых жгутиковых водорослей .

Половой процесс впервые указан для Chlamydomonas sphagnicola (F.E. Fritsch)

F.E. Fritsch et Takeda. Уточнены детали строения отдельных стадий жизненного цик-

ла и протекания полового процесса у Ch. suboogama Tscherm.-Woess, Ch. coccifera

Gorozh. и Oogamochlamys gigantea (O. Dill) Pröschold et al. Обобщены и дополнены

данные о морфологии, экологии, географическом распространении этих видов, при-

ведены оригинальные рисунки и микрофотографии. Рассматриваются материалы,

касающиеся таксономии исследованных видов в свете особенностей их полового

процесса, а также данных молекулярной филогенетики.

К л ю ч е в ы е  с л о в а : половой процесс, зеленые водоросли, Chlamydomonas, Ooga-

mochlamys, Volvocales, новые для флоры Украины виды, редкие виды, таксономиче-

ское значение признаков.

Введение

На современном этапе развития альгологии, когда происходит значи-
тельное переосмысление положения в системе и объема многих таксо-
нов, особое значение должно уделяться детальному изучению особенно-
стей протекания жизненных циклов отдельных их представителей. Часто
классические морфологические признаки водорослей вступают в проти-
воречие с молекулярно-филогенетическими данными. В связи с этим
возникает необходимость переосмысления таксономического значения
используемых морфологических признаков и поиска новых признаков,
ранее неизвестных для данных водорослей или считавшихся незначи-
тельными.

Тип жизненного цикла, детали протекания и особенности отдельных
его стадий являются генетически обусловленными признаками, изучение
которых может дать богатый материал для обоснова ния филогенетиче-
ских построений и дальнейшей идентификации таксонов. В то же вре-
мя, особенности жизненных циклов изучены далеко не у всех водорос-
лей. Так, для водорослей порядка Volvocales (Chlorophyceae, Chlorophyta)
характерен половой процесс, который на  сегодняшний день выявлен не
у всех его представителей. Для многих видов недостаточно изучены от-
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дельные его стадии и особенности.  Первая попытка таксономической
ревизии полифилетического рода Chlamydomonas Ehrenb. показала, что
именно тип и особенности протекания пол ового процесса являются
ключевыми признаками для обоснования групп видов, выделенных на
основе молекулярно-филогенетических методов и описанных как два
отдельных рода – Lobochlamys Pröschold et al. и Oogamochlamys Pröschold
et al. (Pröschold et al., 2001).

Уточнения и доработки требует также понятийный аппарат, касаю-
щийся классификации типов полового процесса, т.к. в литературе име-
ются достаточно противоречивые трактовки  типов, по-разному пони-
маются взаимосвязи отдельных типов и переходные формы между ними
(Масюк, 2010; Pascher, 1927, 1943; Skuja, 1949; Ettl, 1976, 1983). Это час-
то приводит к неоднозначным и противоречивым трактовкам одинако-
вых или близких процессов, что в дальнейшем ведет к искусственному
увеличению разногласий и конфликтов между данными морфологии и
филогении.

Целью нашего исследования было изучение особенностей протека-
ния полового процесса у нескольких редких и новых для флоры Украи-
ны видов Volvocales для дальнейшего использования их в таксономии.

Материалы и методы

Материалом для исследования послужили пробы, отобранные из толщи
воды и дна стоячих водоемов в разные сезоны 1999-2003 гг.: г. Киев
(Голосеевский р-н), с. Сыгнаивка (Черкасская обл., Шполянский р-н),
г. Зноб-Новгородское (Черниговская обл.). Камеральную обработку ма-
териала проводили в живом и фиксированном (4 % -ным раствором
формальдегида) состоянии, при помощи светового микроскопа Биолам
Р-14 (объективы 20x, 40x, 90x). Микрофотографии изготовлены с исполь-
зованием тринокулярных микроскопов МБИ-6 и XSP-XY. Пробы со-
храняли на окне северной экспозиции. Отдельные представители были
выделены в альгологически чистые культуры, которые около 1 г ода под-
держивались на агаризованной и жидкой среде Болда – 1N BBM
(Bischoff, Bold, 1963).

Результаты и обсуждение

В результате проведенных исследований изучены  особенности протека-
ния полового процесса у двух новых для флоры Украины видов – Chla-
mydomonas coccifera Gorozh. и Ch. suboogama Tscherm.-Woess, а также у
редких водорослей – Ch. sphagnicola и Oogamochlamys gigantea. Ниже
приводим описание полового процесса, строение отдельных ст адий
жизненного цикла, морфологических признаков исследованных поп у-
ляций водорослей, их экологическую характеристику, распространение в
Украине и в мире, а также микрофотографии и оригинальные рисунки
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этих таксонов1. Далее обсуждаются некоторые вопросы, касающиеся
таксономии исследованных видов в связи с особенностями их полового
процесса в свете новых молекулярно-филогенетических данных.

Chlamydomonas coccifera Gorozh. (рис. 1)
Клетки широкоэллипсоидные до яйцевидных , (16)22–24(27)х(13)19–

23(27) мкм. Оболочка плотная, образует четко очерченный, округло -
притупленный носик. Длина жгутиков равна длине клетки. Хлоропласт
чашевидный, без базального утолщения . Пиреноидов несколько: мас-
сивные, округлые, эллипсоидные до неправильных, окружены многими
крахмальными гранулами, поэтому кажутся поперечно исчерченными.
Стигма удлиненно-штриховидная, расположена в средней части клетки
или немного смещена вперед. Ядро центральное. В передней части
клетки две пульсирующие вакуоли.

Бесполое размножение происходило путем образования 4–8 зоо-
спор. При изучении природного материала, который хранился на окне
северной экспозиции, был отмечен половой процесс, отнесенный нами
к оогониогамии. Женские гаметы крупные, округлые или широкоэллип-
соидные (диам. 24–27 мкм), при их образовании вегетативная клетка
слегка увеличивается, округляется и теряет жгутики. Одна вегетативная
клетка дает начало одной женской гамете. Мужские гаметы мелкие ( 11–
13х5–7 мкм), яйцевидные, окружены оболочкой, образующей на перед-
нем конце небольшой округлый носик, с двумя жгутиками, которые в
два раза больше длины клетки, образуются в гаметангиях по 16. Опло-
дотворение женской гаметы происходит непосредственно в женском
гаметангии. При этом мужская гамета прикрепляется к женскому гаме-
тангию носиком в любой его точке, растворяет оболочку, после чего ее
содержимое перетекает в женскую гамету. Пустые оболочки мужских
гамет еще какое-то время прикреплены к оболочке молодой зиготы. В
результате полового процесса формируется крупная округлая зигота
(диам. 25–30 мкм), окруженная многослойной гладкой оболочкой
(толщ. до 5 мкм).

М е с т о н а х о ж д е н и е . Канал с бетонированным дном на терр и-
тории Экспоцентра Украины (Киев, Голосеевский р -н), выжимка из
высших растений, март 1999 г.

Р а с п р о с т р а н е н и е . Пруд в Ботаническом саду (Москва, Ро с-
сия), его разновидность – Chlamydomonas coccifera var. mesopyrenigera
Skuja (отличается от типовой преимущественной локализацией пире-
ноидов в средней части клетки), из подобного локалитета (Рига, Ла т-
вия) (Goroschankin, 1905; Skuja, 1949). На территории Украины выявлен
впервые.

П р и м е ч а н и е . В целом, популяция полностью соответств ует ди-
агнозу типовой разновидности (Goroschankin, 1905; Pascher, 1927; Ettl,

1Частично эти материалы были опубликованы в предыдущих наших работах
(Демченко, 2001; Демченко, 2011).
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1983). Очевидно, это редкий вид, приуроченный к холодным сезонам
года. Наблюдаемое нами протекание полового процесса совпадает с уже
описанным (Goroschankin, 1905), за исключением того, что слияние
мужской и женской гамет происходит в любой точке последней (что
характерно для Chlamydomonas coccifera var. mesopyrenigera), а не со сто-
роны переднего конца, как указано в диагнозе ( Pascher, 1927; Ettl, 1983).
Поскольку признаки вегетативных клеток обнаруженной популяции с о-
ответствуют типовой разновидности, вероятно , границы обоих разно-
видностей не настолько четкие, как предполагалось ранее.

Рис. 1. Chlamydomonas coccifera: а, д – вегетативные клетки; б, е – процесс копуля-
ции; в, г – молодые зиготы (в – с прикрепленной пустой оболочкой микрогаметан-
гия (стрелка). Шкала 10 мкм

Chlamydomonas sphagnicola (F.E. Fritsch) F.E. Fritsch et Takeda (рис. 2)
Вегетативные клетки широкоэллипсоидные, почти шаровидные

(18,0–20,4х15,6–19,1 мкм). Оболочка плотная, достаточно толстая (до
1,2–2,5 мкм), образует четко очерченный седловидный носи к. Жгутики
несколько длиннее клетки. Хлоропласт чашев идный, без базального
утолщения. Пиреноидов несколько (2–4 или больше), они беспорядоч-
но расположены в хлоропласте, массивны е, как правило, округлые до
слегка вытянутых, окружены многочисленными крахмальными гранула-
ми. Стигма крупная, эллипсоидная  до палочковидной, в передне-
среднем положении. Ядро центральное. В передней части клетки две
пульсирующие вакуоли.
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Рис. 2. Chlamydomonas sphagnicola: а, ж – вегетативные клетки; б – зооспорангий с
двумя зооспорами; в – микрогаметангий; г, и – процесс копуляции; д, е – зрелые
зиготы с морщинистой (д) и гладкой (е) оболочкой; з – микрогаметы (стрелкой от-
мечен копуляционный хоботок). Шкала 10 мкм

Бесполое размножение происходило путем образования 2–4 зоо-
спор, что ранее было известно для данного вида (Ettl, 1983). При наблю-
дении культуры на жидкой питательной среде отмечен половой процесс,
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отнесенный нами к оогониогамии. Женские гаметы крупные, о круглые
(диам. 16,8–19,2 мкм), образуются по одной в вегетативной  клетке пу-
тем ее округления и утраты жгутиков. При этом крупный седловидный
носик, характерный для вегетативных клеток, остается заметным. Муж-
ские гаметы мелкие (7,2–7,8х5–6 мкм), яйцевидные, окружены оболо ч-
кой, образующей на переднем конце широкий килевидный но сик, с
двумя жгутиками, которые в два раза больше длины клетки, образуются
в гаметангиях по 8–16. Перед началом копуляции в мужских гаметах
появляются небольшие копуляционные хоботки, которые просовывают-
ся через отверстие в носике. Мужские гаметы прикрепля ются к жен-
ским носиком с копуляционным хоботком в районе между горбиками ее
седловидного носика, растворяют оболочку, после чего часть их содер-
жимого перетекает в женскую гамету. При этом хлоропласт мужской
гаметы не перетекает, а остается внутри гаметы и со временем отмирает.
На первых этапах процесса копуляции в женской гамете образуется
большое количество пульсирующих вакуолей, беспорядочно располо-
женных по периферии клетки, которые исчезают после окончания про-
цесса копуляции. Вероятно, вследствие их «работы» повышается осмо-
тическое давление внутри макрогаметы, из -за чего возникает всасы-
вающая сила, за счет которой содержимое микрогаметы втекает в мак-
рогамету. В результате полового процесса формируется крупная округ-
лая зигота (диам. 22,8–34,8 мкм), которая имеет слоистую оболочку
(толщ. до 2,4 мкм), верхний слой ее гофрированный. Иногда он может
быть утрачен, вследствие чего зигота имеет гладкую слоистую оболочку.
Зрелые зиготы содержат капли масла желтовато го цвета, локализован-
ные по периферии клетки.

М е с т о н а х о ж д е н и е . с. Сыгнаивка (Черкасская обл., Шполян-
ский р-н), пруд, выжимка из высших растений, февраль 2001 г.

Р а с п р о с т р а н е н и е . В эвтрофных и дистрофных водоемах, бо-
лотах, в России, США и Великобритании (Ettl, 1983; Pentecost, 2002).
На территории Украины отмечался два раза, в сфагновых болотах, осо-
бенно часто весной и осенью (Коршіков, 1938; Матвиенко, 1950).

П р и м е ч а н и е . В целом, популяция полностью соответств ует ди-
агнозу этого вида (Pascher, 1927; Коршіков, 1938; Дедусенко-Щеголева и
др., 1959; Ettl, 1983). Очевидно, это редко встречаемый вид, приурочен-
ный к холодным сезонам года. Половой процесс у него ранее не был
отмечен.

Oogamochlamys gigantea (O. Dill.) Pröschold et al. (рис. 3)
Клетки широкоэллипсоидные до эллипсоидно -цилиндрических и

обратнояйцевидных (24,3–27,0х18,9–20,2 мкм). Оболочка тонкая, обра-
зует четкий полукруглый носик. Длина жгутиков приблизительно равна
длине клетки. Хлоропласт чашевидный, с поверхности – продольно-
ребристый. Много (8–11) округлых пиреноидов, расположенных беспо-
рядочно по хлоропласту, окруженных несколькими крахмальными гр а-
нулами. Стигма удлиненно-эллипсоидная, находится в передней части
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клетки или сдвинута к середине. В передней части клетки две пульси-
рующие вакуоли и много – по всему протопласту. Ядро центральное
или смещено к задней части клетки.

Рис. 3. Oogamochlamys gigantea: а, б – вегетативные клетки с поверхности (а) и в оп-
тическом сечении (б); в-ж – зрелые зиготы (с прозрачной (в) и инкрустированной
(е) слизистой капсулой, вид зиготы в оптическом сеч ении (г) и с поверхности (д),
зиготы эллипсоидной формы (ж); з, и – пальмеллевидное состояние (общий вид (з)
и детали структуры слизи (и); к – микрогаметы; л – процесс копуляции в слизистой
капсуле, выделяемой макрогаметой. Стрелкой указан остаток оболочки макрогаме-
тангия. Шкала 10 мкм
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Бесполое размножение происходило путем образования 2–4 зоо-
спор, половой процесс был отнесен нами к оогамии. Женские гаметы
крупные, округлые (диам. 20–30 мкм), при их образовании вегетативная
клетка выходит из оболочки, теряет жгутики,  увеличивается, округляет-
ся и окружается слизистой капсулой. Одна вегетативная клетка дает н а-
чало одной женской гамете. Мужские гаметы мелкие (8, 1–9,6х5,4–
6,0 мкм), ассиметрично-каплевидные, без оболочки, с двумя жгутиками,
которые в полтора раза больше длины клетки, с корытовидным хлоро-
пластом желтоватого оттенка, удлиненно -эллипсоидной стигмой, двумя
апикальными пульсирующими вакуолями и задним ядром. Они образ у-
ются в гаметангиях в больших количествах – по 32–64. При оплодотво-
рении мужская гамета проникает через слизистую капсулу и прикрепл я-
ется к женской гамете, сливаясь с ней. В результате полового процесса
формируется крупная округлая зигота ( диам. 22,8–34,8 мкм), включен-
ная в слизистую капсулу, происходящую от капсулы, выделяемой жен-
ской гаметой. Зрелая зигота имеет очень толстую слоистую оболочку, на
внешних слоях которой видны многочисленные конусовидные выросты.
Внутреннее содержимое зрелой зиготы становится оранжево-бурым, с
многочисленными включениями, которые да ют реакцию на крахмал.
При этом зрелая зигота включена в расширенную слизистую капсулу
(диам. 40–50 мкм), часто инкрустированную солями железа. Также (в
культуре на агаризованной среде) наблюдали пальмеллевидное состоя-
ние, когда клетки выделяли обильную слоистую слизь, в которой распо-
лагались на значительном расстоянии друг от друга, часто на слоистых
слизистых «ножках» наподобие Hormotilopsis-образной колонии.

М е с т о н а х о ж д е н и е . Хлопья и пенистая пленка на поверхности
загрязненной лужи (Киев, Голосеевский р -н), 2003 г. Позднее неодно-
кратно был зафиксирован в пробах «цветения» воды в разных районах
Киева (Демченко, 2011).

Р а с п р о с т р а н е н и е . Описан (как Chlamydomonas gigantea O. Dill)
из водоема в Базеле (Швейцария), позднее отмечен в Дании, Венгрии,
США, Австрии, Чехии и ЮАР (Pascher, 1927; Ettl, 1983). Согласно рабо-
те Т. Прошольда с соавт . (Pröschold et al., 2001), вместе с рядом морфо-
логически и генетически подобных видов ( Ch. pseudogigantea Korshikov,
Ch. capensis Pocock, Ch. megalis B. Bisch. et H.C. Bold) отнесен к новому
роду Oogamochlamys Pröschold et al. На территории Украины выявлен как
Ch. pseudogigantea А.А. Коршиковым только в окрестностях Харькова – в
сфагновых болотах, лужах  и почве (Коршіков, 1938; Дедусенко-
Щеголева и др., 1959; Масюк, Лилицкая, 2000), позднее – в дождевой
луже в Киеве (Лилицкая, 2004).

П р и м е ч а н и е . В целом популяция полностью соответств ует ди-
агнозу вида (Pascher, 1927; Коршіков, 1938). Хотя А.А. Коршиков ука-
зывает его как редкий вид для территории Украины (Коршіков, 1938),
нами он неоднократно был выявлен в эфемерны х водоемах, хотя массо-
во не развивался никогда (Демченко, 2011). Наблюдаемое нами проте-
кание полового процесса в целом  совпадает с уже описанным
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(Коршіков, 1938; Geitler, 1954; Pröschold et al., 2001). Однако авторами
не указывается факт сохранения слизист ой капсулы вокруг зиготы, вы-
деляемой яйцеклеткой перед оплодотворением. Во всех наших наблюде-
ниях зигота, помимо толстой оболочки с крупными конусообразными
выростами, была окружена мощной слизистой капсулой , которая до-
вольно часто со временем инкрустирова лась солями железа и приобре-
тала бурый оттенок. Наблюдались также отдельные случаи растворения
слизистой капсулы, отслоение и сбрасывание внешних слоев оболочки
зиготы и нетипичная эллипсоидная форма зигот. Пальмеллевидное со-
стояние для данного вида указывается впервые.

Chlamydomonas suboogama Tscherm.-Woess (рис. 4)
Вегетативные клетки широкоэллипсоидные до эллипсоидно -

цилиндрических (18,0-21,6х13,2-16,8 мкм). Оболочка средней толщины,
спереди образует небольшой полукруглый носик. Длина жгутиков не-
сколько больше длины клетки. Хлоропласт чашевидный, с массивной
базальной частью. С поверхности он разделен на многочисленные про-
дольные, узкие ребра. Пиреноид один, базальный, округлый до широ-
коэллипсоидного, окружен несколькими крупными к рахмальными гра-
нулами. Стигма крупная, эллипсоидная, в передне -среднем положении.
Ядро центральное. В передней части клетки две пульсирующие в акуоли.

В условиях культуры (на агаризованной среде) н аблюдали бесполое
размножение путем образования 2–4 зооспор. Отмечен также половой
процесс, охарактеризованный нами как субоогамия. Женские и мужские
гаметангии образуются из одной вегетативной клетк и при ее делении,
когда одна из дочерних клеток становится макрогаметангием, а вторая
– микрогаметангием. Женские гаметы по размерам соответствуют веге-
тативным клеткам, округлые (диам. 12,0–18,4 мкм), образуются по од-
ной в гаметангии, имеют жгутики, лишены оболочек. Мужские гаметы
образуются в гаметангиях по 8–16, мелкие (7,2–8,4х3,6–4,2 мкм), го-
лые, округлые до яйцевидных, каплевидных или с оттянутым задним
концом, с двумя жгутиками, которые в два  раза больше длины клетки.
Слияние гамет происходит в слизистой капсуле, выделяемой женской
гаметой. Мужская гамета прикрепляется к женской своим передним
концом в любой ее точке, постепенно сливаясь с ней. При полном
слиянии гамет молодая зигота теряет жгутики, принадлежащие макр о-
гамете, но какое-то время сохраняет жгутики, приобретенные от микро-
гаметы. Зрелая зигота крупная (диам. 15,6–18,0 мкм), округлая, с тол-
стой оболочкой, состоящей из нескольких  слоев (шир. 1,5–2,0 мкм),
находится внутри капсулы, плотно прилегающей или отстоящей на не-
котором расстоянии от зиготы. Капсула богато инкрустирована красно-
вато-коричневыми гранулами, имеет иррегулярно-зернистый рисунок с
поверхности. Для данного вида наблюдали также (в культуре на агари-
зованной среде) пальмеллевидное состояние. При этом клетки выделяли
обильную, мягкую, легко расплывающуюся глеоцистоидную слизь.
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Рис. 4. Chlamydomonas suboogama: а, г (слева) – общий вид вегетативных клеток,
г (справа) – вид с поверхности; д (вверху) – вид со стороны папиллы в сечении,
д (внизу) – вид со стороны папиллы с поверхности; б – молодые зиготы; в – зрелые
зиготы, включенные в бурые капсулы (трещины капсул вызваны надавниванием по-
кровного стекла на препарат); е – макрогамета; ж – микрогаметы; з – гаметангии
(слева – макро- (стрелка) и микрогаметангий (головка стрелки), образовавшиеся из
одной клетки; справа – выход макрогаметы (стрелка) и микрогамет (головка стрелки)
в пределах общей оболочки гаметангия; и-л последовательные стадии копуляции.
Шкала 10 мкм
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М е с т о н а х о ж д е н и е . Позеленение песка на дне возле берега
р. Десенка, окрестности г. Зноб-Новгородское (Черниговская обл.),
август 2001 г.

Р а с п р о с т р а н е н и е . Пруд с бетонированным дном, в Ботаниче-
ском саду Вены (Австрия) (Tschermak-Woess, 1962; Ettl, 1976). На терри-
тории Украины выявлен впервые.

П р и м е ч а н и е . Популяция в целом соответствует диагнозу этого
вида (Tschermak-Woess, 1962; Ettl, 1976). Отличия наблюдались в мень-
шем количестве гаметангиев, происходящих из одн ой вегетативной
клетки (известно о возникновении трех макрогаметангиев и одного
микрогаметангия (Ettl, 1976)), в большем количестве микрогамет в од-
ном микрогаметангии (в описании – 4, реже 8 (Ettl, 1976), а также в
том, что микрогаметы изначально лишены оболочек (в описании указа-
но, что они покрыты оболочкой, которая сбрасывается перед копуляци-
ей (Tschermak-Woess, 1962). Половой процесс в деталях описан ранее
(Tschermak-Woess, 1959: цит. по Ettl, 1976) и отнесен к гетерогамии и ее
разновидности – субоогамии (Ettl, 1976). В описании данного вида,
включенном в монографию Г. Эттла (Ettl, 1983), отмечается, что зигота
окружена гладкой оболочкой и имеет оранжево -красное содержимое,
однако на оригинальном рисунке (Ettl, 1976, fig. 857, g) показано, что
зигота окружена капсулой, инкрустированной темноокрашенными гр а-
нулами, что также наблюдалось нами. Пальмеллевидное состояние для
данного вида указывается впервые.

Таким образом, согласно нашим наблюдениям и литер атурным
данным, описанные выше разновидности половых процессов водорос-
лей характеризуются общим признаком – существенно различающими-
ся размерами женской и мужской гамет, а также отличительным – на-
личием оболочки у гамет (Ch. coccifera и Ch. sphagnicola) или их отсутст-
вием (O. gigantea и Ch. suboogama). Именно эти признаки, по нашему
мнению, являются наиболее существенными при разграничении разных
типов полового процесса.

Так, Ch. coccifera и Ch. sphagnicola характеризуются сходным типом
полового процесса, который следует отнести к оогониогамии, что под-
тверждается наблюдениями других авторов в отношении первого таксо-
на (Goroschankin, 1905; Skuja, 1949). Сходными являются также морф о-
логические признаки этих видов – одинаковое строение хлоропласта,
крахмальной обертки пиреноида, близкое строение носика и располо-
жение стигмы (см. рис. 1, а, д; 2, а, б, ж). Подобные морфологические
признаки имеют также некоторые другие виды хламидомонад – Ch.
braunii Gorozh., Ch. monadina (Ehrenb.) F. Stein и его разновидности, Ch.
opisthopyren Skuja, Ch. nova Skuja и др. (Ettl, 1983). Наши исследования
ряда штаммов хламидомонад (из коллекций SAG, ССАС, АСКU) позво-
лили соотнести их с указанными выше видами и выявить достаточно
близкое сходство их морфологических признаков и жизне нных циклов.
Проведенные молекулярно-филогенетические исследования данных
штаммов подтвердили их генетическое родство и обособленность от
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других представителей хламидомонад. Таким образом, данные виды бы-
ли объединены в один род – Microglena Ehrenb. emend. Demchenko et al.1

(Demchenko et al., 2011; Demchenko et al., in press). Виды хламидомонад
группы «Ch. monadina» и ранее отмечались как обособленная таксон о-
мическая группа ранга рода (Pröschold et al., 2001; Liu et al., 2006; Eddie
et al., 2008), описанная в порядке Volvocales как Monadinia согласно пра-
вилам филогенетической номенклатуры ( Nakada et al., 2008).

Однако, согласно литературным данным и некоторым нашим н а-
блюдениям, Ch. monadina и Ch. braunii имеют иной тип полового про-
цесса – гетерогамию или продвинутую анизогамию (Goroschankin, 1890;
Pascher, 1927; Ettl, 1983; Rosowski, Hoshaw, 1988). Согласно класси-
фикации типов полового процесса у зеленых жгутиковых водорослей,
разработанной Г. Эттлом (Ettl, 1983), при гетерогамии гам еты обоих по-
лов подвижны, покрыты оболочками и различаются размерами. Анизо-
гамия и оогониогамия – частные случаи гетерогамии: при анизогамии
гаметы обоих полов различаются существенно как морфологически, так
и функционально, однако остаются подвижными . При оогониогамии
женская гамета образуется одна в гаметангии, сбрасывает жгутики, но
остается внутри оболочки (оогония), к стенке которого прикрепляется
подвижная мужская гамета, оплодотворение происходит внутри оого-
ния. Таким образом, существенным отличием продвинутой анизогамии
и оогониогамии является наличие жгутиков у женской гаметы в первом
случае и их отсутствие во втором. Некоторые авторы считают это отли-
чие важным и обсуждают оба типа полового процесса как кардинально
отличные, сравнивая даже оогониогамию, наблюдаемую у Ch. coccifera, с
классической оогамией (Rosowski, Hoshaw, 1988) . Подобное мнение вы-
сказано также в других работах (Ettl, 1976; Масюк, 2010), где отмечено,
что классическая оогамия (при которой женская гамета сбрасывает об о-
лочку и оплодотворяется гола я неподвижная яйцеклетка) и оогониога-
мия – близкие типы полового процесса, различия между которыми не
всегда четкие.

Однако в описании полового процесса у Ch. braunii (Goroschankin
1890), отнесенного к гетерогамии,  указывается, что соединенные гаметы
со жгутиками могут двигаться совместно лишь в начале, а в момент п е-
ретекания содержимого микрогаметы в макрогамету  жгутики отбра-
сываются и клетки становятся неподвижными. О нефункциональности
жгутиков макрогаметы также указывается в описании полового проце с-
са у одного их штаммов Ch. monadina (Rosowski, Hoshaw, 1988). В этой
же работе отмечается, что микрогаметы прикрепляются к макрогамете
не в районе папиллы, а в верхней боковой ее части, что , по мнению
Х. Эттла (Ettl, 1976), является типичным признаком оогониогамии.  Бли-
зость продвинутой гетерогамии и оогониогамии пр изнавал А. Пашер,

1Род Microglena восстановлен потому, что Chlamydomonas monadina (Ehrenb.) F. Stein
(базионим: Microglena monadina Ehrenb.) – наиболее ранний таксон данной груп-
пы (Ehrenberg, 1832).
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наблюдая четкие переходы между этими типами пол ового процесса у
Ch. praecox (Pascher 1943; Ettl 1976, 1983).

Таким образом, учитывая нефункциональность жгутиков макрога-
меты и их утрату в процессе копуляции, а также то, что гаметы обоих
полов покрыты оболочкой и оплодотворение происходит внутри обо-
лочки макрогаметы (оогония), продвинутую анизогамию и оогониога-
мию следует считать близкими и взаимопереходящими типами полового
процесса, что также высказывалось другими авторами (Pascher, 1943;
Ettl, 1976). Близкие типы полового процесса внутри группы «Ch. mona-
dina» являются одним из наиболее существенных обоснований их гене-
тического родства. Еще в 1938 г. А.А. Коршиков отнес к Ch. monadina
несколько морфологически отличающихся разновидностей по причине
сходной «необычайно характерной формы полового процесса» (Корші-
ков, 1938, с. 76). К сожалению, многие из предложенных А.А. Корши-
ковым разновидностей либо не были признаны, либо отнесены к дру-
гим видам рода Chlamydomonas (Pascher, 1927; Ettl, 1976). Сегодня с по-
мощью молекулярно-филогенетического анализа показано, что разно-
видности Ch. monadina являются близкими видами одного рода – Micro-
glena Ehrenb. (Demchenko et al., 2011; Demchenko et al., in press) и наи-
более существенный признак, объединяющий их, – близкий тип поло-
вого процесса. Ch. coccifera и Ch. sphagnicola, вероятно, − отдельные ви-
ды данного рода.

Половой процесс, характерный для Oogamochlamys, является клас-
сической оогамией и характеризуется копуляцией голой микрогаметы
(сперматозоида) с голой неподвижной макрогаметой (яйцеклеткой)
(Ettl, 1983; Pröschold et al., 2001). Согласно нашим наблюдениям, слизи-
стая капсула, образующаяся вокруг макрогаметы , – производная ее
сброшенной оболочки (рис. 3, е, л). Довольно часто она также сохраня-
ется вокруг зиготы, инкрустируется солями железа и, приобретая бурый
оттенок, становится дополнительной защитной оболочкой. Половой
процесс, наблюдаемый у Ch. suboogama, сходен с оогамией, однако мак-
рогамета сохраняет жгутики, потому данный тип отнесен к субоогамии
– одной из разновидностей гетерогамии (Ettl, 1976; 1983). По нашему
мнению, в данном случае, как и в случае с оогонио гамией и продвину-
той анизогамией, роль жгутиков, вероятно, не столь существенна, по-
скольку они нефункциональны (Ett l, 1976). Гораздо более важными яв-
ляются такие общие с типичной оогамией признаки , как сбрасывание
(или отсутствие) оболочек гаметами перед копуляцией и выделение
макрогаметой слизистой капсулы, от которой п роисходит капсула во-
круг зиготы, наблюдаемая также у Ch. suboogama (рис. 4, в). Из-за сход-
ства полового процесса следует предположить возможное родство да н-
ного вида с Oogamochlamys, а также вероятное таксономическое полож е-
ние Ch. suboogama внутри групп, имеющих оогамный половой процесс –
Oogamochlamydinia или Reinhardtinia, являющихся сестринскими на фи-
логенетическом древе Volvocales (Nakada et al., 2008).
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Итак, можно сделать вывод , что границы между разными типами
полового процесса зеленых жгутиковых водорослей можно провести в
зависимости от приоритета того или иного морфологического признака.
В существующей классификации (Ettl, 1976, 1983) большое значение
уделяется признаку наличия/отсутствия жгутиков у макрогаметы, но
недостаточное внимание уделено признаку наличия/отсутствия оболочек
у гамет в процессе копуляции. Однако известно, что несмотря на по-
добное строение оболочек, их детали строения и химический состав в
разных группах зеленых фитомонад различаются (Масюк, 2010). Так, на
основе различной ультраструктуры кристаллического гликопротеиново-
го слоя оболочек выделено несколько групп фитомонад (Roberts, 1974;
Roberts et al., 1982; Woessner, Goodenough, 1994). Подобные результаты
получены при изучении автолизинов спорангиальных стенок хламидо-
монад, которые также оказались достаточн о специфичными и разделили
все их разнообразие на несколько групп (Schl össer, 1984; Ettl, Schlösser,
1992). Полученные в этих работах выводы о родстве некот орых родов и
видов Volvocales во многом были подтверждены данными молекулярной
филогенетики (Pröschold et al., 2001; Nakada et al., 2008; и др.). Таким
образом, детали строения оболочек данной группы водорослей имеют
ключевое значение в систематике фитомонад и могут быть использова-
ны как филогенетический маркер (Масюк, 2010).

На морфологическом уровне разница в строении оболочек водорос-
лей пор. Volvocales выражается, в первую очередь, в степени их ослизне-
ния, что, в целом, корреллирует как с выше описанными групп ами, так
и с молекулярно-филогенетическими данными. Представители группы
Oogamochlamydinia характеризуются обильным выделением слизи и об-
разованием пальмелл, что наблюдалось у Oogamochlamys gigantea
(рис. 3, з, и). В связи с обильным ослизнением оболочек протопласты
обеих гамет или макрогаметы перед копуляцией освобождаются за счет
ослизнения их оболочек и образования слизистой капсулы, в которой и
происходит их слияние. Поскольку оогенез у O. gigantea индуцируется
прикреплением микрогаметы к оболочке вегетативной клетки ( Pröschold
et al., 2001), последующее сбрасывание и ослизнение оболочки макрога-
меты связано либо с обширным действием автолизинов микрогаметы,
либо с запуском выделения автолизинов самой макр огаметой.

Представители Monadinia (или рода Microglena), к которым относят-
ся Ch. coccifera и Ch. sphagnicola, имеют плотные, слабо ослизняющиеся
оболочки. Оогенез в их случае также инициируется микрогаметой, при-
крепленной к оболочке вегетативной клетки. Однако протопласт микро-
гаметы входит в полость оогония через отверстие в оболочках, образо-
ванное за счет локального действия энзимов микрогаметы. Протопласты
обоих гамет сливаются внутри интактной оболочки макрогаметы , кото-
рая в дальнейшем трансформируется во внешнюю оболочку зиготы.1

1Наблюдаемое сбрасывание оболочки макрогаметы у представителей рода Micro-
glena и родственных ему таксонов (Pascher, 1943, Abb. 9c; Demchenko et al., in
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Половой процесс Ch. suboogama практически полностью повторяет
все этапы копуляции у O. gigantea, за исключением присутствия не-
функциональных жгутиков у макрогаметы. Вегетативные клетки данного
вида имеют ослизняющиеся оболочки, которые и играют ключевую
роль в гаметогенезе и копуляции. Данный тип полового процесса , по
нашему мнению, следует считать близким к классической оогамии, а
этого представителя, место которого в системе Volvocales пока не опре-
делено, вероятно следует причислять к видам с легко ослизняющимися
оболочками сестринских групп Oogamochlamydinia или Reinhardtinia.

Заключение

Для двух новых для флоры Украины, а также двух редких видов водо-
рослей приводятся особенности протекания полового процесса, строе-
ние отдельных стадий жизненного цикла, а также морфологические
признаки исследованных популяций. Половой процесс впервые указан
для Chlamydomonas sphagnicola, уточнены детали морфологии и жизнен-
ных циклов для Ch. suboogama, Ch. coccifera и Oogamochlamys gigantea;
для последнего впервые указано также наличие пальмел левидного со-
стояния. Вероятно, ключевым признаком для разграничения разных ти-
пов полового процесса следует считать, в первую очередь, поведение
оболочек гамет при копуляции (т.е. наличие/отсутствие интактных обо-
лочек при слиянии гамет). Степень различия в строении и размерах га-
мет обоих полов, вероятно, имеет меньшее значение, чем указано в ли-
тературе. Признак наличия/отсутствия интактных оболочек при слиянии
гамет является филогенетически значимым и коррелиру ет с данными
молекулярной филогенетики.
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PECULIARITIES OF SEXUAL REPRODUC TION OF SOME NEW FOR THE FLORA

OF UKRAINE AND RARE SPECIES OF VOLVOCALES (CHLOROPHYTA)

The results of investigation of sexual reproduction and life cycles of two new for the flora of
Ukraine and two rare species of green flagellate  algae are presented. Sexual reproduction of
Chlamydomonas sphagnicola (F.E. Fritsch) F.E. Fritsch et Takeda is found for the first time.
The details of structure of some stages of life cycle and behavior of sexual reproduction of
Ch. suboogama Tscherm.-Woess, Ch. coccifera Gorozh. and Oogamochlamys gigantea
(O. Dill) Pröschold et al. are specified. The data of morphology, ecology, geographical dis-
tribution of these species are summarized and completed; original drawings and m icrographs
are provided as well. The materials concerned taxonomy of studied species in the light of
peculiarities of their sexual reproduction as well as data of molecular phylogeny are dis-
cussed.

K e y w o r d s : sexual reproduction, green algae, Chlamydomonas, Oogamochlamys, Volvo-

cales, new for the flora of Ukraine species, rare species , taxonomical significance of charac-

ters.


