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Лекции 14 и 15

Класс базидиомицеты

1. План

2. Общая характеристика базидиомицетов

3. ПОДКЛАСС ХОЛОБАЗИДИОМИЦЕТЫ 

4. ПОДКЛАСС ГЕТЕРОБАЗИДИОМИЦЕТЫ 
5. ПОДКЛАСС ТЕЛИОБАЗИДИОМИЦЕТЫ 

6. ПРОИСХОЖДЕНИЕ И ОСНОВНЫЕ НАПРАВЛЕНИЯ ЭВОЛЮЦИИ БАЗИДИОМИЦЕТОВ
КЛАСС БАЗИДИОМИЦЕТЫ - ВАSIDIOМУСЕТЕS
Базидиомицеты - высшие грибы с многоклеточным мицелием. Класс объединяет около 30 тыс. видов. Половое спороношение – базидиоспоры -экзогенные споры, сидящие на особых выростах мицелия - базидиях. Такая базидия закладывается из двухъядерных клеток. Половых органов у базидиальных грибов не образуется. Половой про​цесс осуществляется путем слияния двух вегетативных клеток гаплоидного мицелия, вырастающего из базидиоспор. У гомоталличных видов могут сливаться гифы одного и того же мицелия. У гетероталличных, к которым относится большинство базидиальных грибов, сливаются клетки гиф, берущих начало от спор противоположных половых знаков: «+» и «—». При этом происходит слияние цитоплазмы, а ядра объединяются в пары - дикарионы, которые затем синхронно де​лятся. Такой дикариотичный мицелий может существовать длительное время, пронизывая субстрат: почву, древесину, стебли и листья растения-хозяина. У некоторых базидиальных грибов, например у трутовиков, растущих на деревьях, или у шляпочных грибов - почвенных или подстилочных сапротрофов, у ми​коризных грибов мицелий многолетний.                               

На концах дикариотичных гиф из  двухъядерных клеток образуются базидии. По своему развитию базидии напоминают сумку и гомологичны ей. В базидии завершается половой про​цесс: сливаются ядра дикариона, редукционно делится диплоидное ядро. На базидии формируются 2-4 базидиоспоры, куда и переходят гаплоидные ядра из базидии. У большинства видов базидиальных грибов дикариотичный мицелий имеет пряжки - особые клеточки, находящие​ся у поперечной перегородки клеток мицелия. Пряжка гомологична крючку аскогенной гифы и выполняет ту же функцию: восстанавливает двухъядерность клетки, от которой отделилась материнская клетка базидии. Базидия образуется следующим образом. У перегородки, отделяющей апикальную клетку дикариотичной гифы, начинает формироваться пряжка в виде небольшого бокового выроста. Вскоре после этого одновременно делится пара ядер дикариона, причем оси деления лежат на одном уровне и вдоль клетки. В резуль​тате деления в клетке образуются четыре ядра. Сама клетка также делится, и одна пара несестринских ядер остается в верхней материнской клетке базидии. В дальнейшем эти ядра сливаются и диплоидное ядро редукционно делится. Сама клетка обычно вытягивается, образуя базидию. На ее вершине формируются выросты - стеригмы, которые, взду​ваясь на конце, развиваются в базидиоспоры. В каждую базидиоспору через узкий просвет стеригмы протискивается по одному ядру. При со​зревании базидиоспоры отбрасываются со стеригмы на небольшое расстояние. Из оставшей​ся пары ядер одно остается в нижней клетке-ножке, а второе попадает в боковой вырост - пряжку, еще не отделенную перегородкой от материнской клетки базидии. В дальнейшем пряжка отделяется перегород​кой от материнской клетки базидии, и верши​на ее, загибаясь книзу, прирастает к клетке-ножке. Между ними образуется отверстие, че​рез которое ядро из пряжки переходит в клетку-ножку, восстанавливая ее двухъядер ность. Благодаря этому клетка-ножка способна к дальнейшему функциониро​ванию: она может развивать дикариотичный мицелий и новые базидии, как описано выше.

По строению базидии значительно разли​чаются и бывают трех типов. Базидия может быть одноклеточной цилиндрической или булавовидной -холобазидия (от греч. «holos» -цельный). При этом бази​диоспоры чаще располагаются на одном уров​не - акроспоровый тип базидии. Этот тип характерен для всех базидиальных грибов с активным отбрасыванием базидиоспор. Виды, у которых базидии развиваются внутри плодо​вого тела и в связи с этим отсутствует актив​ное отбрасывание базидиоспор, имеют бази​дии овальные или неправильной формы и ба​зидиоспоры располагаются на них без особого порядка и часто даже на боковых сторонах - плевроспоровый тип базидии.

Базидия может состоять из двух частей: нижней расширенной -гипобазидии  и верхней - эпибазидии, являющейся выро​стом гипобазидии. Эпибазидия часто состоит из двух или четырех частей и у части видов отделена от гипобазидии перегородкой. Такая сложная базидия называется гетеробазидией. Третий тип базидии - базидия, разделенная поперечными перегородками на четыре клетки, по бокам которых формируются базидиопоры - фрагмобазидия. Особенность фрагмобазидии состоит в том, что она обычно образуется из толстостенной покоящейся клетки телиоспоры и ее еще называют телиобазидией. Базидии с базидиоспорами могут возникать прямо на мицелии. Но у большин​ства базидиомицетов они образуются на плодовых телах, сложенных из дикариотичного мицелия или внутри них.

Таким образом, в цикле раз​вития базидиальных грибов пре​обладает дикариотичная фаза. Гаплоидная фаза короткая: это базидиоспоры и ми​целий, выросший из. них и суще​ствующий небольшой  период. Плодовые тела базидиомицетов различны по форме и консистен​ции. Они бывают паутинистыми, рыхлыми,   плотно-войлочными, кожистыми, имеют форму пленок, корочек, могут быть копытообразными или состоять из шляпки и ножки. Спороносный слой плодового тела – гимений - у более примитивных видов располагается на верх​ней, а у более высокоорганизованных видов - на нижней стороне пло​дового тела. Гимений базидиальных грибов состоит из базидии с бази​диоспорами, базидиол (молодые или недоразвитые базидии) и сте​рильных клеток - парафиз, отделяющих базидии друг от друга и предохраняющих базидиоспоры от слипания. У некоторых видов в гимений имеются цистиды - крупные клетки, возвышающиеся над гимениальным слоем. Они защищают гимениальный слой и особенно базидии от давления сверху. Форма цистид для многих видов постоянна и часто служит систематическим признаком. В гимении могут при​сутствовать щетинки.

Поверхность плодового тела, несущая гимений, называется гименофором. У низших представителей он гладкий, у более высокоорга​низованных имеет форму зубцов, трубочек, пластинок. Общая эволюция плодовых тел базидиомицетов шла по пути расширения общей поверх​ности гименофора за счет возникновения на нем различных шипов, складок и т. д., что обеспечивало увеличение числа базидиоспор, а также по пути перемещения гименофора с гимением на нижнюю сто​рону плодового тела, что способствовало предохранению базидии с ба​зидиоспорами от механических повреждений, попадания избытка влаги и т. д. Такое строение и расположение гимения связано с рассеиванием базидиоспор путем активного отбрасывания. В основе его, как и в слу​чае выбрасывания аскоспор из сумки, лежит процесс, основанный на гидролизе гликогена, в результате чего в созревающей базидии повыша​ется тургорное давление. Однако это давление передается базидиоспоре через очень узкий канал стеригмы, в результате чего базидиоспора по​лучает незначительный по силе толчок и отбрасывается всего на не​сколько десятых миллиметра (аскоспора из сумки отбрасывается на 10 см и более).

В закрытых плодовых телах правильный гимений часто не образу​ется, а базидии имеют разнообразную форму и разное расположение спор. Это связано с тем, что здесь нет активного отбрасывания спор и они освобождаются в результате разрушения общей оболочки плодового тела и гимения. Гименофор базидиальных грибов может быть различно окрашен, что зависит в основном от цвета зрелых базидиоспор (от бесцветных, бледно-желтых и розовых до темно-фиолетовых и черных). Конидиальные спороношения у базидиальных грибов встречаются относительно редко. Они могут развиваться и на гаплоидном и на диплоидном мицелиях, но не достигают того обилия и разнообразия, которое характерно для аскомицетов.

Таким образом, основные отличия базидиомицетов от аскомицетов следующие:               

1. У аскомицетов половое спороношение (аскоспоры) образуется эндогенно в сумке (аске), у базидиомицетов половое спороношение (базидиоспоры) - экзогенно на базидии.                       

2. У аскомицетов, хотя бы у части видов, имеются половые органы или образования, их заменяющие; у базидиомицетов половые органы отсутствуют, половой процесс очень упрощен и представлен соматогамией - слиянием двух вегетативных клеток мицелия.

3. У аскомицетов в цикле развития преобладает гаплоидная стадия; дикариотичная и диплоидная стадии короткие: первая представлена аскогенными гифами, вторая - молодой сумкой. У базидиомицетов большую часть цикла развития занимает дикариотичная стадия. Диплоидна молодая базидия, гаплоидны базидиоспоры и первичный мицелий, вырастающий из них. Иногда гаплоидная стадия сокращена до базидиоспор (некоторые головневые грибы).

. 4. Плодовые тела аскомицетов состоят из гаплоидного мицелия, и только заключенные в них аскогенные гифы дикариотичны. Плодовые тела базидиомицетов полностью сложены из дикариотичных гиф.

По типу развития и строения базидии базидиомицеты подразделяют на три подкласса:

1. Подкласс холобазидиомицеты (Holobasidiomycetidae, или Autobasidiomycetidae) с неразделенной одноклеточной булавовидной или цилиндрической базидией, развивающейся непосредственно из произ​водящей ее и затем разрастающейся клетки.

2. Подкласс гетеробазидиомицеты (Heterobasidiomycetidae) со сложной базидией, состоящей из эпи- и гипобазидий. Здесь материнская клетка обычно не разрастается, а дает вырост, куда переходят гаплоидные ядра, а затем вырост может делиться перегородками.

3. Подкласс телиобазидиомицеты (Teliobasidiomycetidae). Базидия (чаще разделенная перегородками фрагмобазидия) развивается из толстостенной покоящейся клетки - телиоспоры, которая рассматри​вается как предшественник базидии - пробазидия.

ПОДКЛАСС ХОЛОБАЗИДИОМИЦЕТЫ -HOLOBASIDIOMYCETIDAE,  AUTOBASIDIOMYCETlDAE
Подкласс холоёазидиомицеты объединяет грибы с неразделенной одноклеточной булавовидной или цилиндрической базидией. В настоящее время наиболее естественна следующая классификация, основанная на расположении базидии. Подкласс включает порядок экзобазидиальные (Exobasidiales) - базидии формируются непосредственно на ми​целии; группу порядков гименомицеты (Hymenomycetiidae) - базидии соединены в тесный палисадный слой - гимений, .расположенный на поверхности плодовых тел; группу порядков гастеромицеты (Gasteromycetiidae) - базидии находятся внутри плодовых тел до полного их созревания.

Порядок экзобазидиальные - Exobasidiales
Все виды этой небольшой группы грибов, насчитывающей около 20 видов, - паразиты цветковых растений. У них нет плодовых тел и их бази​дии находятся на мицелии, образуя рыхлый несомкнутый слой, напо​минающий гимений. У ряда видов базидии располагаются отдельными пучками.

Экзобазидиальные грибы паразитируют главным образом на видах семейств вересковые (Ericaceae), камнеломковые (Saxifragaceae), чайные (Theaceae) и некоторых других преимущественно тропических семейств.

Основной род экзобазидиум - Exobasidium был описан русским микологом М.С. Ворониным в 1876 г., ему же принадлежат первые классические исследования этих грибов. Грибы эти поражают растения, часто вызывая разнообразные опухоли, гипертрофию тканей, большей частью окрашивающихся в красный или розовый цвета.

Широко распространен вид экзобазидиум брусничный - Е. vaccinii, паразитирующий главным образом на бруснике, голубике и других видах рода Vaccinium, а также встречающийся на представителях родов рододендрон -Rhododendron, багульник - Ledum и некоторых других.

На молодых ветвях, листьях и цветках гриб вызывает харак​терные опухоли (гипертрофию тканей) белого, розового или иногда красного цвета. Нижние стороны поврежденных частей растения покры​ты белым налетом. На поперечном разрезе в ткани пораженных мест хо​рошо виден мицелий гриба, сложенный обычно из двухъ​ядерных клеток (дикарио​тичных) без характерных для дикариотического мице​лия пряжек. Межклетники растения-хозяина заполня​ются рыхлыми сплетениями этого мицелия. На этом сплетении под кутикулой, впоследствии прорывающей​ся, закладываются много​численные параллельно рас​положенные базидии. При развитии базидии два ее яд​ра сливаются и диплоидное ядро мейотически делится. На базидиях формируются две - шесть, но чаще четыре тонкие веретеновидные базидиоспоры. Они и образуют беловатый налет на пораженных органах растений. Попадая в каплю воды, базидиоспоры делятся на три - пять клеток. Конечные клетки споры (иногда каждая клет​ка) прорастают в тонкую гифу, на конце отшнуровывающую мел​кие конидии, которые в свою очередь также отпочковывают конидии (бластоспоры). Попадая на листья растения-хозяина, базидиоспоры или конидии прорастают в гифу, которая проникает через устьица в растение и там в межклетниках образует мицелий. Место, где происходит формирование дикариотичного мицелия, затем разрастающегося в тканях растения-хозяина, неизвестно. Для Е. japonicum, паразити​рующего на видах рода азалия, установлено, что его мицелий гомоталличный и, следовательно, дикарионы в многоядерных клетках моноспо​рового мицелия могут образоваться при объединении (ассоциации) отдельных ядер в пары. Через четыре-пять дней после заражения на листьях растений появляются хлоротичные желтоватые пятна, а еще через неделю кустики брусники приобретают типичную картину пора​жения. К этому времени формируются базидии с базидиоспорами. Пол​ный цикл развития гриба занимает около двух недель.

В Северной Америке этот вид имеет практическое значение, так как паразитирует на клюкве крупноплодной. На чернике паразитирует другой вид - Е. myrtilli, имеющий сходные симптомы поражения, но отличающийся по размерам спор и некоторым физиологическим при​знакам. Е. burtii, обитающий на листьях многих видов рододендронов, вызывает на их верхней стороне появление округлых бледных пятен, а на нижней стороне - беловатый налет из базидии с базидиоспорами. Паразит встречается у нас на Кавказе и на Дальнем Востоке. Из ви​дов, имеющих практическое значение, необходимо отметить Е. Vexans - экзобазидиум чая, приносящий большой вред чайному кусту в Индии. При поражении на листьях чая появляются округлые белые пятна 5-15 см в диаметре. В СССР он не встречается и является объектом карантина.

В настоящее время к экзобазидиальным грибам относят четыре рода, объединяемых в одно семейство Exobasidiaceae. Эти грибы распространены по всему земному шару, причем большая их часть приурочена к тропическим и субтропическим областям. В Мурманской области встречается арктикомицес Варминга - Arcticomyces warmingii, паразитирующий на камнеломке. От рода Exobasidium, у которого базидии развиваются прямо от межклеточных гиф, род Arcticomyces отличается тем, что у него в межклетниках в результате тесного спле​тения мицелия формируются стромы и уже на них развиваются базидии, выступая пучками через устьица или между клетками эпидермиса. Появление такой стромы можно рассматривать как этап формирования примитивных плодовых тел. У тропического рода Kordyana бази​дии закладываются в дыхательной полости пораженного листа и высо​вываются небольшими пучками через устьица вместе с перепутанными стерильными гифами.

Филогенез этой группы не ясен. Экзобазидиальные грибы рассмат​ривают как боковую ветвь развития сапротрофных примитивных гименомицетов. Их связывают с низшими представителями семейства Kopтициевые Corticiaceae из порядка Aphyllophorales, плодовые тела коте рых часто представляют рыхлое сплетение мицелия, на которо располагается гимений. В настоящее время эти грибы можно считат самостоятельной группой, давно выделившейся из примитивных сапрс трофных холобазидиальных грибов и приспособившейся к паразитном образу жизни.

ГИМЕНОМИЦЕТЫ - HYMENOMYCETIIDAE
Группа гименомицеты - самая большая по числу видов среди базидиальных грибов (более 12 тыс. видов) и наиболее известная. То, что обычно называют грибами, в большинстве случаев - плодовые тела гименомицетов, вегетативная часть которых - грибница – находится в субстрате (почве, древесине и т. д.).

Базидии соединены в тесный палисадный слой - гимений, расположенный на поверхности плодовых тел. Гимений гименомицетов состоит из цилиндрических или слегка булавовидных базидий со стеригмами и базидиоспорами, базидиол (молодых или недоразвившихся базидий), парафиз - стерильных двуядерных клеток, похожих на базидии, но не образующих стеригм, и базидиоспор. Парафизы придают упругость всему гимению и отделяют базидии друг от друга, предохраняя от слипания сидящие на них базидиоспоры. Кроме них в гимении многих гименомицетов присутствуют цистиды - крупные клетки определенной, специфичной для каждого вида формы, возвышающиеся над гимением и играющие защитную роль. Они предохраняют гимений от соприкосновения с другими поверхностями. В гимении некоторых гименомицетов имеются щетинки, также выполняющие защитную функцию.

Поверхность плодовых тел, несущая гимений, называется гименофором. Гименофор очень разнообразен. Он может быть гладкий (семейство телефоровые - Thelephoraceae и рогатиковые - Clavariaсеае) или с различными выростами в виде зубцов или шипов - шиповатый (семейство ежевиковые -Hydnaceae), в виде складок на поверхности распростертого плодового тела -складчатый (семейство кониофоровые, или домовые, грибы - Coniophoraceae) или трубочек, внут ренняя поверхность которых выстлана гимением, -трубчатый гименофор (семейство трутовиковые, или пориевые Роrасеае. Близок к трубчатому лабиринтообразный гименофор у широко распространенной дубовой губки - Daedalea quercina, растущей на мертвой древесине широколиственных пород. Перечисленные семейства относятся к порядку афиллофоровые, или непластинчатые (Aphyllophorales). Часто встречается у гименомицетов пластинчатый гименофор, имеющий вид конусообразных пластинок, обычно распо​ложенных на нижней стороне плодового тела, состоящего из шляпки и ножки, например у видов порядка агариковые, или пластинчатые, - Agaricales. Здесь хорошо прослеживается важная роль гименофора как поверхности, несущей базидиоспоры, обеспечивающие размножение вида. Выросты на поверхности гименофора в виде складок, шипов, трубочек, пластинок значительно увеличивают его поверх​ность и тем самым число базидий и базидиоспор на них.

Гименофор с гимением на плодовых телах и определяет группу гименомицетов.

Плодовые тела гименомицетов очень разнообразны по форме, ве​личине, консистенции и окраске. Они имеют вид буроватых или жел​товато-охряных корочек, распростертых по субстрату (чаще на валеж​нике), - ресупинатные плодовые тела. Другой тип - прямостоячее булавовидное или коралловидно-разветвленное плодовое тело снежно-белой, желтой или оранжевой окраски, хрящеватой консистенции, рас​тущее на почве или свисающее с гниющих стволов деревьев. Часто встречаются плодовые тела копытообразной формы, деревянистой или кожистой консистенции, обычно располагающиеся на стволах деревьев одиночно или черепицеобразно друг над другом. Очень большое коли​чество видов гименомицетов имеют плодовые тела мягкомясистой кон​систенции, состоящие из шляпки и ножки.

Гименофор с гимением на плодовом теле гименомицетов размеща​ется по-разному. У ряда видов гименофор с гимением открыто лежит на всей или верхней поверхности плодового тела и в этом случае плохо защищен от внешних воздействий. Эволюция в пределах этой группы шла от плодовых тел в виде корочек, распростертых по суб​страту, с гладким гименофором и гимением на верхней его стороне к наиболее совершенно устроенным плодовым телам, где ножка вы​носит шляпку над субстратом и гименофор с гимением формируется на нижней стороне шляпки, что дает преимущества для защиты спор и их распространения. В последнем случае отброшенная от базидин базидиоспора при ее падении на землю подхватывается конвекционными токами воздуха, затем ветром и переносится на значительные расстояния. Грибы, имеющие плодовые тела из шляпки и ножки, на​зываются шляпочными и в основном относятся к порядку агариковые (Agaricales). Такие же плодовые тела встречаются и среди трутовиковых грибов (семейство Роrасеае), и среди ежовиковых (семейство Hydnaceae), но здесь они немногочисленны. Гименофор на нижней стороне плодового тела находится и у большинства трутовиковых грибов с копытообразными плодовыми телами.

Обычно гимений гименомицетов или с самого начала лежит откры​то (у телефоровых, рогатиковых, ежовиковых, трутовиковых и частя видов из порядка агариковые - Agaricales), или (у другой части агариковых грибов) в молодом возрасте прикрыт сплетением гиф - покрывалом, но к моменту созревания базидиоспор всегда открывает​ся. При этом покрывало разрывается, оставляя на шляпке следы в виде чешуек на ее поверхности и бахромы по краю, а на ножке - в виде кольца в ее средней части или чашевидного влагалища у основания.

Таким образом, для группы порядков гименомицеты характерны плодовые тела, несущие на своей поверхности гименофор с гимением, состоящим из базидий с базидиоспорами и стерильных клеток. Такой гимений к моменту созревания базидиоспор всегда лежит открыто.

Консистенция плодовых тел гименомицетов очень разнообразна; от кожистой, войлочной и деревянистой у трутовиковых и хрящеватой у большинства рогатиковых и ежовиковых до мягкомясистой у боль​шинства агариковых (пластинчатых) грибов.

Значительную часть плодового тела (по объему) кроме гимения составляет бесплодная часть, состоящая из рыхлого или плотного, переплетения гиф. Часто сверху плодовое тело покрыто кожицей, состоящей из гиф с окрашенной оболочкой, что придает ему харак​терную окраску. У некоторых видов оболочки гиф кожицы легко ослизняются, особенно в сырую погоду, например у маслят (Suillus). У некоторых гименомицетов в плодовых телах имеются гифы, содержащие белый млечный сок, например у грибов из рода млечники -(Lacfarius), или смолы - у некоторых трутовиковых грибов.

Плодовые тела гименомицетов однолетние и многолетние. Одно​летние -это большинство мягкомясистых плодовых тел шляпочных грибов, совершающих цикл развития за одну вегетацию. Время их существования - от нескольких часов, например у мелких видов рода навозник (Coprinus), до 10-14 суток. Многолетние деревянистые пло​довые тела имеют трутовиковые грибы. Гимений у них продуцирует споры в течение всего вегетационного периода, причем трубочки гименофора нарастают и функционируют в течение нескольких лет. Су​ществуют даже 80-летние плодовые тела трутовиков. Годичные наслое​ния гименофора у таких плодовых тел хорошо видны на разрезе.

Размеры плодовых тел гименомицетов сильно различаются: от 0,2-0,5 см в диаметре шляпки у мелких шляпочных грибов до 72 см в диаметре и массой 20 кг у гриба-барана (Polypilus frondosus) из семейства трутовиковые. Образование гигантских плодовых тел у ги​меномицетов - явление довольно частое. Их развитие связано с бла​гоприятными метеорологическими условиями, причем важную роль играют и условия питания. Так, известно плодовое тело белого гриба (Boletus edulis) массой 2 кг 720 г с диаметром шляпки 57 см.. Из​вестны находки плодового тела грибной капусты (Sparassis crispa) из семейства рогатиковые - Clavariaceae массой 9 кг, а среди ежови​ковых - Hydnaceae плодовые тела массой 3-4,5 кг. Среди шляпочных грибов порядка агариковые особенно часто крупные плодовые тела находят в роде шампиньон (Agaricus). Так, в Курской области был найден шампиньон обыкновенный (A. campester) массой 5,5 кг.

Окраска базидиоспор белая, розовая, коричневая, фиолетово-чер​ная или оливково-черная и даже сажисто-черная. От нее зависит и цвет всего гименофора.

Споры гименомицетов разносятся в основном ветром, токами воз​духа. Это особенно относится к трутовиковым, плодовые тела которых находятся на деревьях, сравнительно высоко над землей. Споры мяси​стых плодовых тел шляпочных грибов также разносятся в основном токами воздуха. Однако в их распространении принимают некоторое участие и животные: личинки и взрослые насекомые, слизни и некото​рые млекопитающие (белки, олени, лоси). Они охотно поедают мясис​тые и ароматные плодовые тела шляпочных грибов. При этом споры грибов проходят через пищеварительный тракт животных неперева​ренными и выбрасываются с экскрементами уже в другом месте. В этом случае биологическая роль мясистых плодовых тел отчасти может быть сопоставлена с ролью сочного околоплодника у высших растений.

Развиваются гименомицеты на почве, деревьях и разнообразней​ших растительных остатках. Грибница большинства гименомицетов, пронизывающая субстрат, многолетняя и характеризуется равномер​ным центробежным ростом. Этим объясняется образование в основном у луговых шляпочных грибов так называемых «ведьминых кругов» или колец, когда плодовые тела располагаются по кругу. Грибница нарастает из года в год, при этом диаметр кольца расширяется. Трава внутри кольца обычно бледная и чахлая, так как мицелий истощает почву. В более старых кольцах чахлая трава бывает только на пери​ферии, около плодовых тел, где находится особенно жизнедеятельный мицелий, а в центре трава пышно, развита, так как мицелий там уже отмер и обогатил почву питательными веществами. Размеры таких кругов могут достигать нескольких десятков метров. Скорость роста мицелия по радиусу в зависимости от условий составляет от 8 до 50 см в год (в среднем около 10 см в год). Возраст некоторых колец  достигает свыше 100 лет. Эти кольца хорошо заметны даже тогда, когда плодовых тел гриба еще нет. Ведьмины кру​ги образуют некоторые виды шампиньонов (шампиньон обыкновенный - Agaricus campester, шампиньон полевой - A. arvensis), луго​вой опенок (Marasmius oreades), виды  грибов-зонтиков (род Lepiota) и некоторые другие виды гименомицетов, в основном   почвенные сапротрофы.

Гименомицеты очень ши​роко распространены в при​роде. Они растут в лесу, на лугах, в степях. Встречаются в сухих степях (так называемый «степной белый гриб» - Pleurotus eryngii) и даже в полупустынях и пустынях. Характерный пустынный вид - шампиньон Бернара - Aga​ricus bernardii -поселяется на таком, казалось бы малоподходящем субстрате, как пустынный такыр, асфальтоподобную корку которого пробивают, появляясь на свет, плодовые тела этого гриба.

Гименомицеты широко распространены по всему земному шару от о. Шпицберген в Заполярье до Огненной Земли в южном полушарии.

Большинство видов этой группы - сапротрофы. Они обитают на мертвой древесине (значительная часть трутовиковых и телефоровых грибов), живут на листовом опаде и в почве (рогатиковые, ежовиковые, многие агариковые грибы). Их роль в природе заключается в разложении растительных остатков. Среди сапротрофных гименомице​тов есть домовые грибы - виды семейства кониофоровые (Coniophoraсеае), которые при определенных условиях (повышенная влажность и плохая аэрация) разрушают обработанную древесину, нанося большой ущерб деревянным сооружениям.

Среди гименомицетов есть и паразиты. Это часть трутовиковых грибов, поселяющихся на живых деревьях, например корневая губка (Fomiiopsis annosa), паразитирующая на соснах и елях. Среди агариковых грибов - это широкоизвестный и распространенный опенок осен​ний (Armillariella mellea), паразитирующий более чем на 200 видах высших растений. Поселяясь на корнях и стволах живых деревьев, он быстро губит их. Молодое дерево погибает за 2-3 года, старое за 8-10 лет.

Некоторые гименомицеты имеют своеобразные местообитания. Так, лесной шампиньон (Agaricus siilvaticus) часто вырастает на муравейниках, при этом мицелий гриба прони​зывает это жилище, сложенное из хвоинок сосны или ели, а на его верши​не и по бокам образуются плодовые тела. На муравейниках часто вырас​тает гриб-зонтик лохматый или крас​неющий (Macrolepioia rhacodes).
Многие шляпочные грибы вступа​ют в сложный симбиоз с корнями высших растений, особенно древесных пород, образуя микоризу. При этом в непосредственный контакт с корнями высших растений вступает грибница, находящаяся в почве. По тому, как осуществляется этот контакт, разли​чают три типа микориз: эндотрофную, эктотрофную и экто-эндотрофную.

При эндотрофных микоризах мицелий гриба распростра​нен главным образом внутри тканей корня (в коровой паренхиме) по межклетникам и внутриклеточно и относительно мало выходит наружу. При этом корневые волоски у корня сохраняются. Типичная эндотроф​ная микориза характерна для семейства орхидные (Orchidaceae), и для большинства видов облигатна, т. е. семена этих растений не могут про​растать и развиваться в отсутствие гриба. Эндотрофная микориза встре​чается и у многих других травянистых растений, хотя присутствие гриба для развития растения здесь не столь обязательно.

Эктотрофная микориза отличается тем, что на корнях формируется наружный чехол из гиф или она имеет вид плотно перепле​тенной ткани, одевающей корень. От этого переплетения гиф в окру​жающую почву простираются свободные гифы. Собственных корневых волосков корень при этом не образует. Иногда при усилен​ном росте корень разрывает на вершине грибной чехол и дальше рас​тет свободно.

Гифы гриба проходят между клетками эпидермиса, образуя сеть («сеть Гартига»). Такая микориза характерна для древесных растений и редко встречается у травянистых.

Однако провести четкую границу между эндотрофной и эктотрофной микоризами трудно. Переходной между ними является экто-эндотрофная микориза, распространенная более часто, чем чисто эктотрофная. При такой микоризе грибные гифы густо оплетают корень снаружи и в то же время дают обильные ветви, проникающие в его коровую паренхиму. Мицелий здесь идет отчасти по межклетникам, отчасти - внутриклеточно, образуя в клетках или клубки гиф, или разветвления, напоминающие гаустории. Клетки корня при этом оста​ются живыми. Такая микориза встречается у большинства древесных пород.

Микоризу образуют большинство растений (за исключением водных), как древесных, так и травянистых (особенно многолетние).

Травянистые растения вступают в микоризный симбиоз с микроскопическими грибами в основном из класса несовершенные грибы - Deuteromycetes, отчасти из класса зигомицеты - Zygomycetes (с мице​лием, лишенным перегородок, - род эндогоне - Endogone) и отчасти из класса сумчатые грибы - Ascomycetes. Роды Elaphomyces и Tuber из класса сумчатых образуют микоризу и с древесными растениями - буком, дубом и др. Большинство древесных пород образует микоризу с грибницей шляпочных грибов - макромицетов из класса базидиальные - Basidiomycetes и группы порядков гименомицеты - Hymenomycetiidae.

В экто-эндотрофной микоризе гименомицетов и древесных пород гриб оплетает корень снаружи и частично проникает внутрь. Здесь он получает от корня углеродное питание, так как сам, будучи гетеротрофом, не может синтезировать органические вещества. Наружные свободные гифы гриба широко расходятся в почве от корня, заменяя ему корневые волоски. Эти свободные гифы получают из почвы воду, мине​ральные соли, а также растворимые органические вещества (главным образом, азотистые). Часть этих веществ поступает в корень, а часть используется самим грибом на построение грибницы и плодовых тел. В клетках корня частично перевариваются и внедрившиеся туда гифы.

Почва леса, особенно в прикорневой зоне деревьев, пронизана грибницей микоризных грибов, а на поверхности почвы появляются их многочисленные плодовые тела. Это подберезовик (Leccinum scabrum), подосиновик (L. aurantiacum), рыжик (Lactarius deliciosus) и многие другие шляпочные грибы, встречающиеся только в лесу. Для этих грибов такой симбиоз обязателен. Если их грибница и может раз​виваться без участия корней дерева, то плодовые тела в этом случае обычно не образуются. С этим связаны неудачи попыток искусствен​ного разведения наиболее ценных съедобных лесных грибов, таких, как белый гриб (Boletus edulis).
Белый гриб формирует микоризу со многими породами деревьев: березой, дубом, грабом, буком, сосной, елью. Некоторые виды грибов образуют микоризу с одной определенной породой, например листвен​ничный масленок (Suillus greuillei)- только с лиственницей.

Для деревьев симбиоз с грибами тоже имеет значение: опыты на лесных полосах показали, что без микоризы деревья развиваются хуже, отстают в росте, более ослаблены и легче подвергаются заболе​ваниям.

В случае эндотрофных микориз взаимоотношения гриба и высшего растения еще более сложные. В связи со слабым контактом гиф мико​ризного гриба с почвой таким путем в корень поступает относительно небольшое количество воды, а также минеральных и азотистых веществ. В этом случае для высшего растения, вероятно, приобретают значение вырабатываемые грибом биологически активные вещества типа вита​минов. Гриб отчасти снабжает высшее растение и азотистыми вещест​вами, так как часть гиф гриба, находящихся в клетках корня, перева​ривается ими. Гриб получает от растения углеводы, а у орхидных гриб сам отдает углеводы (в частности, сахара) высшему растению.

Микоризный симбиоз - явление очень сложное, не укладывающее​ся в какую-то определенную схему. Взаимоотношения растения и гриба-микоризообразователя часто зависят от окружающих условий.

Экологические группы гименомицетов. В зависимости от субстрата, на котором развиваются гименомицеты, среди них выделяют следующие основные экологические группы.

1. Ксилофилы, обитающие на древесине. Это в основном сапротрофы, растущие на свежей, обработанной или полуразложившейся древесине. Менее многочисленны в этой группе паразиты, такие, как вышеупомянутая корневая губка - Fomitopsis annosa, опенок осен​ний - Armillariella mellea и др.                               

2. Почвенные сапротрофы - обширная группа, в которой можно выделить виды, растущие на спаде и в разных горизонтах гумусового слоя.

3. Микоризные грибы.

Ксилофилы, почвенные сапротрофы и микоризные грибы - основ​ные экологические группы гименомицетов, охватывающие большое чис​ло видов. Менее многочисленны среди гименомицетов три другие эко​логические группы.

4. Копрофильные виды, растущие на навозе травоядных (в основ​ном из семейства навозниковые - Coprinaceae).

5. Карбофильные виды, обитающие на обугленной древесине, кост​рищах (некоторые виды рода чешуйчатка - Pholiota и др.).

6. Микофильные грибы, паразитирующие на других гименомицетах. Сюда входят виды небольшого рода астерофора - Asterophora, плодовые тела которых появляются группами на плодовых телах не​которых видов сыроежек, а также некоторые виды рода коллибия (Collybia cirrhata и С. cookei).
Значение гименомицетов в природе и хозяйственной деятельности человека разнообразно. К гименомицетам относятся те немногие виды, которые человек научился выращивать как сельскохозяйственные расте​ния. Это сапротрофы, не связанные с микоризным симбиозом, что позволяет относительно легко культивировать их на различных субстратах. Наиболее широко из них распространен шампиньон двуспоровый - Agaricus bisporus, который в больших масштабах выращивают промышленным способом более чем в 40 странах мира. Культивируются и другие пластинчатые грибы, в основном ксилофилы: сиитаке - Lentinus edodes, возделываемый более 2000 лет в странах Юго-Восточной Азии, особенно в Японии, на древесине лиственных пород. Кроме того, широко выращивают вольвариеллу съедобную - Volvariella esculenta в Китае и Индокитае на грядках из рисовой соломы, зимний гриб -Flammulina velutipes на рисовых отрубях; вешенку обыкновенную - Pleurotus ostreatus, летний опенок - Kuehneromyces mutabilis и кольцевик - Stropharia rugoso-annulata в странах Восточной и Центральной Европы, а также некоторые другие виды. Проблема культивирования наиболее ценных в пищевом отношении микоризных грибов, таких, как белый гриб и другие, пока не решена, хотя экспериментальные исследования в этом направлении ведутся.

В настоящее время все большее распро​странение приобретает способ получения грибов в пищевых целях путем выращива​ния грибного мицелия в погруженной куль​туре в ферментерах. Экспериментами пока​зано, что мицелий, полученный таким спо​собом, по своему химическому составу и вку​совым качествам мало отличается от плодовых тел соответствующего гриба. Таким способом выращивают мицелий шампиньо​на, вешенки и некоторых других грибов. Этот метод позволяет быстро накапливать значительное количество мицелия, а полу​ченные таким способом концентраты явля​ются хорошим пищевым продуктом.

Некоторые гименомицеты - продуценты биологически активных веществ, в част​ности виды рода навозник - Coprinus, содержат набор активных целлюлолитических ферментов. Из видов рода сыроежка - Russula отечественные исследователи получили фермент руссулин, который нашел применение в сыроварении, значительно ускорив процесс приготовления сыров и улучшив их вкусовые качества.

С другой стороны, многие гименомицеты, особенно трутовиковые и кониофоровые (домовые) грибы, разлагая древесину, наносят вред хозяйству.

В природе гименомицеты - участники микоризного симбиоза, редуценты растительных остатков. Таким образом, и в природе, и в жизни человека гименомицеты играют значительную роль.

Цикл развития гименомицетов сходен с общей схемой развития базидиальных грибов. Плодовые тела их, так же как грибница, пронизывающая субстрат, состоят из дикариотичных гиф. Только созревающие базидии, базидиоспоры и вырастающий из них и существующий небольшой период мицелий - гаплоидные. Очень быст​ро мицелий становится двухъядерным - дикариотичным за счет слия​ния его клеток и начинает интенсивно разрастаться в субстрате, обра​зуя плодовые тела. Среди гименомицетов преобладают гетероталличные (раздельнополые) виды, у которых для слияния двух клеток при образовании дикариотичного мицелия должны встретиться гифы, выросшие из разных базидиоспор. У гомоталличных видов, которых здесь значительно меньше, могут сливаться клетки одного и того же гаплоидного, мицелия.

Группа гименомицеты - Hymenomycetiidae объединяет два поряд​ка: непластинчатые, или афиллофоровые - Aphyllophorales, имеющие разнообразные плодовые тела с гименофором различного типа (гладкий, складчатый, шиповатый, трубчатый), и порядок пластинчатые, или агариковые - Agaricales, плодовые тела которых имеют пластин​чатый гименофор и состоят почти всегда из шляпки и ножки. Сюда же относятся виды с мягкомясистыми плодовыми телами и трубчатым гименофором, легко отделяющимся от мякоти плодового тела (белый гриб и др.), гименофор которых по своему происхождению связан с пластинчатым.

Порядок афиллофоровые объединяет около 11 семейств, порядок агариковые – 15-18 семейств.                

Порядок афиллофоровые - Aphyllophorales
У представителей порядка плодовые тела разнообразны по форме, консистенции и микроскопическому "строению. Гименофор гладкий, бугорчатый, бородавчатый, шиповатый, складчатый, трубчатый, реже пластинчатый. У видов с трубчатым гименофором, последний не отделяется от мякоти плодового тела. У грибов с пластинчатым гименофором он не отделяется от плодового тела, имеющего кожистую или деревянис​тую консистенцию. Кроме базидий, базидиол и парафиз в гимении неко​торых афиллоровых грибов имеются цистиды, щетинки и другие эле​менты гимения, предохраняющие его от повреждения и имеющие систе​матическое значение.

Гифы мицелия малозаметные, тонкие (2-10 мкм), бесцветные или слегка окрашенные. Различают несколько морфологических типов пло​довых тел, из которых основные следующие: распростертые (ресупинатные) плодовые тела, состоящие из слоя переплетенных гиф, расположенных на субстрате, на котором развивается гименофор раз​личной формы; блюдцевидные или чашевидные плодовые тела с гименофором на внутренней стороне полости; шляповидные пло​довые тела - полукруглые, вееровидные, копытовидные, подушковидные, почковидные, продолговатые, прикрепленные боком или зачаточной боковой ножкой с гименофором на нижней стороне плодового тела; шляповидные плодовые тела с центральной или эксцентрической ножкой и гимением на нижней стороне шляпок; прямостоячие, булавовидные, цилиндрические или разветвлен​ные плодовые тела с гимением, обычно располагающемся в верхней части плодового тела.

Между этими морфологическими типами плодовых тел имеются переходные, показывающие постепенное эволюционное развитие плодо​вых тел от рыхлых, паутинистых, распростертых по субстрату корочек до обособленных ясно выраженных шляповидных или копытовидных пло​довых тел. Параллельно этому процессу шел процесс перемещения гимения с верхней поверхности плодового тела на нижнюю. Располо​жение гимения на нижней стороне способствует защите спор и их рас​пространению. В пределах некоторых семейств афиллофоровых грибов наблюдаются конвергентные ряды эволюции плодовых тел от ресупи-натных с гимением на верхней стороне до вертикально стоящих, ради​альных с гимением на нижней поверхности.

Большинство видов - сапротрофы, развивающиеся на мертвой и обработанной древесине, лесном опаде, гумусе; часть видов паразитирует на живых деревьях, незначитель​ное количество - на травяни​стых  растениях;  некоторые виды  - микоризообразователи.

Афиллофоровые    грибы распространены во всех природных зонах, но особенно широко - в лесах, где являются основными разрушителями древесины.

В основу деления порядка Aphyllophorales на семейства в настоящее время положен комплекс макроскопических и микроскопических признаков: строение и расположение ги​менофора, консистенция плодо​вых тел, определяемая строением трамы, форма и окраска спор, степень дифференциации стерильных элементов гиме​ния (цистид, щетинок и др.), наличие или отсутствие их, онтогенез  и  биохимические признаки плодовых тел и т.д. Объем порядка разными авто​рами принимается неодинако​во - от 11 до 22 семейств.

Семейство   рогатиковые - Clavariaceae. Пло​довые тела булавовидные или цилиндрические, часто корал​ловидно разветвленные с про​стыми или ветвящимися ветвя​ми. Гладкий гименофор распо​лагается по всей поверхности плодового тела, кроме участ​ков, обращенных вверх, и нож​ки. Консистенция плодовых тел мясистая, кожистая, иног​да хрящеватая или деревяни​стая. Окраска их разнообраз​на: от разных оттенков желтого цвета до красных, лиловых и темно-бурых. Плодовые тела однолетние. Большинство представителей — сапротрофы, обитающие на очень гнилой древесине, лесной подстилке, земле. Предполагается, что неко​торые из них - микоризообразователи.

Род спарассис - Sparassis включает виды с мясистыми плодовыми телами, состоящими из многочисленных пластинковидных расширен​ных, иногда сливающихся ветвей. У съедобного S. crispa (грибная ка​пуста) плодовое тело шаровидное, конечные ветви пластинчато-кур​чавые.

Род рамария - Ramaria объединяет виды с крупными сильно раз ветвленными плодовыми телами яркой окраски. Рамария желтая - R. flava съедобна. Виды рода клавария - Clavaria имеют менее ветвящиеся плодовые тела, часто булавовидные или нитевидные. Некоторые виды рода тифуля -Typhula паразитируют на культурных и дикорастущих растениях (тифуля инкарнатная Т. incarnata, тифуля клеверная - Т. trifolii и др.). В отличие от других рогатиковых в цикле развития этих грибов имеются склероции, образующиеся в ткани растения-хозяина. После гибели растения на склероциях развиваются очень мелкие булавовидные плодовые тела темно-лилового цвета.

Семейство лисичковые -Cantharellaceae. Плодовые тела трубковидные или шляповидные, на их внешней стороне располагается морщинистый, складчатый, желобчатый или почти гладкий гиме​нофор. Окраска грибов желтая, охряная, буроватая или сероватая. Большинство из них сапротрофы, некоторые - микоризообразователи.   

Род кантареллус, лисичка - Cantharellus характеризуется мясисты​ми плодовыми телами с лопастными, слегка воронковидными шляп​ками на центральной или эксцентрической ножке. Гименофор в виде вильчато разветвленных складок, нисходящих по ножке. С. cibarius - съедобная лисичка желтая - образует микоризу с сосной. Род кратереллус - Craterellus отличается от предыдущего гладким, бугорчатым или морщинистым гименофором. Лисичка серая (С. соrпиcopioides) имеет воронковидное, тонкомясистое перепончатое плодовое тело дымчато-серого, почти черного цвета.

Семейство ежовиковые - Hydnaceae включает грибы с ха​рактерным шиповатым или зубчатым гименофором. Плодовые тела разнообразны по форме: распростертые по субстрату корочки, корал​ловидно разветвленные кустики, грибовидные со шляпкой и централь​ной или эксцентрической ножкой. Наиболее известен съедобный гиднум выемчатый - Hydnum repandum, произрастающий в хвойных и лиственных лесах.

Семейство кортициевые - Corticiaceae. Представители име​ют простое макроскопическое строение в виде очень тонких распро​стертых гладких пленок. Консистенция плодовых тел паутинистая, мя​систая или кожистая. Гименофор у большинства видов гладкий, но может быть бородавчатым, шиповатым, складчатым. В гимении имеются цистиды. Большинство видов сапротрофы, обитающие на валежной древесине, некоторые - паразиты деревьев и травянистых растений, имеются и настоящие почвенные грибы, растущие на лесной подстилке. У видов рода трехиспора - Trechispora плодовые тела ресупинатные, нежные, мягкокожистые и белые или бледноокрашенные. Трехиспора белоснежная - Т. candidissima морфологически напоминает распростертые тела трутовиковых грибов, отличаясь от них микроскопическим строением плодового тела. Из рода флебия - Phlebia интересна флебия гигантская - Р. gigantea, развивающаяся на валежной древесине и известная как разрушитель мертвой древесины хвойных пород. Этот гриб - антагонист корневой губки, в связи с чем предпринимаются попытки применить его для борьбы с ней.

По мнению советского миколога Э. Пармасто, в основании филогенетического древа порядка Aphyllophorales находится семейство Соrticiaceae, из отдельных родов которого можно эволюционно вывести другие семейства этого порядка. При выяснении филогенетических от​ношений афиллофоровых грибов учитывают предполагаемые связи этих грибов с сумчатыми, гетеробазидиальными и агариковыми грибами, основанные на исследовании онтогенеза плодовых тел, формы спор, структуры и строения их оболочки.

Семейство телефоровые - Thelephoraceae. Строение плодо​вых тел этих грибов разнообразно. У типичных представителей пло​довые тела перепончатые или кожистые, реже мясистые, распростертые или полураспростертые, часто располагаются на субстрате черепитчато, с гладким или шиповатым гименофором. Плодовые тела высших представителей - рогатиковидные и шляповидные, с центральной .нож​кой и гладким гименофором. Для всех телефоровых грибов характерно присутствие телефоровой кислоты, что вместе с окраской и формой базидиоспор служит систематическим признаком этого семейства. Телефоровые грибы растут на древесине, лесном спаде и почве во всех природных зонах, где имеются леса. У видов рода Thelephora плодо​вые тела кожистые, неслоистые, разнообразной формы. Гимений без цистид и других стерильных элементов. Телефора наземная - Т. terrestris обычна в сухих сосновых лесах и в зависимости от местооби-тания имеет распростертые или раковиновидные плодовые тела с бу​горчатым гименофором. Гриб иногда обволакивает гифами сеянцы сосны, оказывая на них механическое давление, что препятствует их росту и вызывает их гибель.

Семейство кониофоровые - Coniophoraceae. Плодовые те​ла распростертые, в виде темно-коричневых или буро-ржавых лепешек. Гименофор неровный, гладкий, складчатый, лабиринто-сетчатый или почти пористый. Тесно расположенные складки иногда образуют тру​бочки. Роды кониофора - Coniophora и серпула - Serpula различаются по строению гименофора. У видов первого рода гименофор гладкий, бугорчатый, волнистый .или складчатый, у видов второго - сетчато-складчатый или сетчато-пористый. Наиболее распространены конио​фора обыкновенная - С. puteana и настоящий домовый гриб - S. lacrymans, разрушающие древесину в постройках. Последний гриб из​вестен еще под названием плачущего, так как на поверхности плодо​вого тела образуются капли жидкости (эксудата). Этот гриб-сапротроф, потребляющий целлюлозу клеток древесины, повсеместно вызы​вает гниение деревянных конструкций различных сооружений. Мице​лий в виде шнуров и пленок быстро распространяется в древесине и на ее поверхности. Меры борьбы с домовыми грибами профилактиче​ские: употребление в постройках сухой антисептированной древесины, правильная эксплуатация деревянных сооружений (предохранение от сырости, вентиляция и т.п.). При ремонте зараженных построек необходимо удалять поврежденные конструкции и сжигать их.

Семейство трутовиковые - Poriaceae (Polyporaceae). Пло​довые тела тонкокожистые, черепитчато расположенные или деревянис​тые, почковидные, шляповидные и копытообразные. Гименофор в виде радиально расположенных или переплетающихся складок, ячеек, тру​бочек. Трутовиковые грибы -сапротрофы на мертвой древесине и пара​зиты на живых деревьях. Они активно разрушают древесину с помощью экзоферментов. В зависимости, от комплекса ферментов, выделяемых трутовиками, различают целлюлозоразрушающие и лигнинразрушающие грибы. Обе группы грибов содержат гидролитические ферменты, а у лигнинразрушающих грибов имеются и оксидазы. Благодаря неоди​наковому воздействию на древесину, эти грибы способны вызывать разные типы гнили. Целлюлозоразрушающие грибы, разлагающие цел​люлозу и способствующие освобождению лигнина, - возбудители бурой деструктивной гнили; в результате древесина становится хрупкой, лом​кой, крошащейся и в конечной стадии растрескивается на крупные или мелкие призматические куски темного цвета. Бурую коррозионную гниль вызывают лигнинразрушающие грибы. В начальной стадии разложения древесина обычно темнеет, но впоследствии принимает светлую окраску благодаря освобождению неразложившейся целлюлозы. Дре​весина становится мягкой, волокнистой, расслаивается по годичным кольцам. Некоторые трутовики способны вызывать смешанную гниль, воздействуя на целлюлозный и лигниновый комплексы древесины.

Древесину заражают базидиоспоры, развивающие мицелий, распространяющийся внутри субстрата. Однолетние и многолетние плодо​вые тела трутовиков всегда образуются на его поверхности. Обычно они прикрепляются к субстрату боком и ориентированы гименофором вниз, что облегчает распространение базидиоспор.

Трубчатый гименофор всех многолетних плодовых тел трутовико​вых грибов ежегодно образует новые слои. Весной прошло​годние трубочки зарастают слоем мицелия, впоследствии уплотняю​щимся, и в нем формируются новые трубочки. Таким образом развивается новый слой гименофора, начинающий функционировать в сере​дине лета. Складчатый лабиринтовидный гименофор трутовиковых гри​бов всегда однослойный, так как у многолетних плодовых тел такого типа элементы гименофора ежегодно удлиняются, а не формируются вновь.                                              

Из видов рода щелелистник - Schyzophyllum, характеризующегося кожистыми упругими плодовыми телами, в СССР встречается щелелистник обыкновенный - S. commune, обитающий на валежной древе​сине. Для него характерно черепитчатое расположение плодовых тел. Шляпки почковидные, языковидные, со складчатым гименофором, напоминающим пластинки, расположенные веерообразно.

Отличительная особенность рода дедалия – Daedalea - лабирин​товидный (дедалеевидный) гименофор в виде переплетающихся скла​док, образующих крупные неравновеликие ячейки, D. quercina (дубовая губка) поселяется на мертвой древесине широколист​венных пород, вызывая бурую деструктивную гниль.

У видов рода фомитопсис - Fomitopsis многолетние плодовые те​ла с ежегодно нарастающим трубчатым гименофором, ткань обычно окрашена в светлые тона. Трутовик окаймленный (F. pinicola) имеет копытообразное плодовое тело, почти черное, с яркой оранжево-крас​ной каймой по краю. Он часто встречается на хвойных и лиственных породах в лесах умеренной зоны, произрастая на мертвой древесине или паразитируя на ослабленных живых деревьях. Корневая губка (F. annosa) вызывает опасное заболевание корневой системы хвойных-пород, поселяясь на ее частях, выступающих из земли. Род фомес -  Fomes отличается от предыдущего рыжеватым или ржаво-бурым цветом ткани многолетнего плодового тела. Наиболее обычен трутовик настоящий - F. fomentarius, который отличается от трутовика окайм​ленного серым цветом копытообразного тела и обитанием преимущест​венно на ослабленных или мертвых березах. На поверх​ности шляпки хорошо заметны зоны, означающие ежегодный прирост гименофора; по ним можно ориентировочно определить возраст плодо​вого тела. Род ганодерма - Ganoderma включает виды с многолетними, реже однолетними плоскими плодовыми телами, ткань которых окрашена в коричневый или рыжеватый цвета. Трутовик плоский - G. applanatum обитает на многих лиственных породах, вызывая бурую корро​зионную гниль. Его многолетние плоские коричневато-шоколадные плодовые тела встречаются во всех природных зонах. В отличие от трутовика плоского трутовик лакированный (G. lucidum) распростра​нен преимущественно в южных областях (Кавказ, Средняя Азия).  Он развивается у основания ослабленных деревьев многих лиственных пород, прикрепляясь к ним при помощи бокового пенька.

Грибы рода феллинус - Phellinus имеют плодовые тела различной формы  (от ресупинатных до копытообразных).  Отличительная особенность гимения этих грибов - присутствие щетинок. Трутовик ложный - Р. igniarius поселяется на живых и мертвых стволах многих лиственных пород и характеризуется коричневато-серым цветом гиме​нофора. Его стерильная, т. е. неплодоносящая, форма известна под названием «чага» - Inonotus obliquus. Она развивает в трещинах коры берез черные, бугорчатые, неправильных очертаний наросты. Вытяжка из этого гриба применяется в медицине.

В отличие от предыдущих родов у видов рода летипорус - Laetiporus ткань мясистая, а не деревянистая или пробковидная, трубочки не слоистые, плодовые тела развиваются черепицеобразно из общего ложа. Однолетние яркоокрашенные мясистые плодовые тела трутовика серно-желтого - L. sulphurous в молодом возрасте съедобны. Обычно они развиваются в нижней или средней части стволов лиственных по​род в разных климатических зонах. Гриб вызывает бурую, быстро рас​пространяющуюся по сердцевине гниль.

Порядок агариковые - Agaricales
Плодовые тела мягкие, однолетние, состоят из шляпки и ножки. Реже они имеют хрящеватую или кожистую консистенцию и боковую ножку. Сидячие плодовые тела без ножки характерны для некоторых видов, развивающихся на древесине, таких, как вешенка обыкновенная - Pleurotus ostreatus. На нижней стороне шляпки рас​положен пластинчатый гименофор в виде радиально расположенных пластинок. У одного семейства болетусовые – Boletaeeae гименофор в виде трубочек, которые в отличие от трубчатого гименофора трутовиковых грибов легко отделяются от мякоти плодового тела и в своем происхождении связаны с пластинчатым гименофором.

Пластинки агариковых грибов в сечении име​ют вид конуса, с двух сторон которого располо​жен гимений. Центральная стериль​ная часть пластинки называется трамой. Трамы пластинчатых грибов подраз​деляются на четыре типа в соответствии с распо​ложением составляющих их гиф, что имеет известное значение в систематике агариковых грибов (рис. 291). Неправильная трама состоит из переплетающихся гиф неправильной формы. Гифы субгимения сильно разветвлены. Такая трама характерна для видов рода лентинус - Lentinus, обитающих на древесине. Пра​вильная трама состоит из гиф с цилиндриче​скими клетками, идущих более или менее парал​лельно длине пластинок. Иногда гифы перепле​таются, сохраняя это направление. Такую структуру имеют пластинки видов рода лепиота, или зонтик - Lepiota. Билатераль​ная трама имеет центральную часть, сложен​ную из параллельных гиф. Эта часть невелика и образует в середине пластинки тонкий слой. От этого слоя трамы гифы расходятся в двух проти​воположных направлениях к краям пластинки, образуя боковой слой трамы. Типичная билатеральная трама развивается в плас​тинках видов рода мухомор, или аманита - Amanita. Инвертная (пе​ревернутая) трама сходна по строению с билатеральной, но гифы бо​ковых слоев как бы перевернуты и направлены к центру пластинки . Такая трама типична для пластинок родов вольвариелла (Volvariella), плютей (Pluteus).
Различен тип расположения пластинок по отношению к ножке плодового тела: они бывают свободными, не достигающими ножкн или достигающими ножки, но не прикрепленными к ней, они могут прикрепляться к ножке всем краем или зубцом и, наконец, есть пластинки, н исход ящ и е по ножке.

У части агариковых грибов пластинчатый гименофор залагается открыто - это гимнокарпные плодовые тела, характерные для сыроежек (род Russula) и ряда других видов. У другой части агари​ковых грибов гименофор, несущий гимений, сначала прикрыт сплете​нием гиф - покрывалом - это гемиангиокарпные плодовые тела. Имеются два типа покрывала: общее и частное. Общее покрывало одевает все плодовое тело вместе с ножкой и шляпкой. Плодовое тело, одетое общим покрывалом, в молодом возрасте имеет вид беловатого или сероватого яйца или шара. Затем по мере роста плодового тела ножка вытягивается, вынося вверх шляпку. Общее покрывало при этом разрывается и остается в виде влагалища, или вольвы, у основания ножки и хлопьевидных чешуек на поверхности шляпки. Влагалище бывает двух типов: свободным, мешковидным (бледная поган​ка - Amanita phalloides)  и приросшим к ножке. В по​следнем случае оно имеет вид узкой, легко отламывающейся оторочки или концентрических валиков, чешуек или бородавок на основании ножки (красный мухомор - A. muscaria). Общее покры​вало характерно для рода мухомор. У красного мухомора - А. muscaria на поверхности шляпки хорошо заметны белые чешуйки, а у вздутого основания ножки - влагалище с приросшим к ножке краем.

Второй тип покрывала – частное - у молодого плодового тела: соединяет края шляпки с ножкой, прикрывая только формирующийся гименофор с гимением. При созревании края шляпки развертываются. Частное покрывало разрывается и остается в виде кольца на ножке, а у ряда видов - как бахрома по краю шляпки. У некото​рых видов (род паутинник - Cortinarius) покрывало тонкое, паути​нистое и поэтому кольцо быстро исчезает. Частное покры​вало с хорошо сохраняющимся кольцом на ножке характерно для родов шампиньон (Agaricus), гриб-зонтик (Macrolepiota). У шампиньона  двуспорового   оно имеет вид пленки, натянутой между краем шляпки и нож​кой, и прикрывает молодые пластинки. К моменту созре​вания базидиоспор оно раз​рывается, образуя четкое коль​цо на ножке. Плодовые тела агариковых грибов могут иметь частное покрывало (род Agaricus), общее покрывало (род поплавок - Amanitopsis) и одновременно общее и частное покрывала (род Amanita).
Агариковые – сапротрофы на почве, опаде и древесине, микоризообразователи    (особенно с древесными породами) Немногие из них –паразиты. К этому порядку относится основная масса шляпоч​ных  грибов — съедобных  и ядовитых. В «Системе мико​логии» («Systema mycologicum»)   шведского миколога Е. Фриза (Е. Fries), фундаментальный труд которого (1821г.) принят за основную работу для номенклатуры большинства грибов, все пластинчатые грибы отнесены к роду Agaricus. В более поздних ра​ботах Е. Фриз выделил из него ряд самостоятельных родов, осно​ванных на макроскопических признаках. Последующие работы микологов основывались уже и на микроскопических признаках - системы П. Карстена (Р. Karsten, 1879), Л. Келе (L. Quelet,1886), М. Патуйара (N. Patouillard, 1900). Эти искусственные системы были удобны для определения грибов, но не отражали филогенетические связи между отдельными родами, семействами.

С начала XX в. основное направление исследований в систематике агариковых грибов заключается в попытках создать естественную филогенетическую систему этой группы. Изучение онтогенеза плодовых тел, ряда микроскопических признаков, таких, как строение спор, тип трамы пластинок, некоторые характерные химические реакции плодо​вых тел и т.д., привело к увеличению числа семейств, включаемых в этот порядок. За последние 20 лет при разработке системы агарико​вых грибов учитывались их возможные филогенетические связи с афиллофоровыми грибами и гастеромицетами, основанные на изучении онто​генеза плодовых тел, особенно на развитии частного и общего покры​вала, форме спор, строении их оболочки. Исследованию этих вопросов посвящены работы чешского миколога А. Пилата (A. Pilat, 1951), английских микологов Р. Денниса, П. Ортона, Ф. Хора (R. Dennis, Р. Orton, Ph. Нога, 1960), американского исследователя А. Смита  (A. Smith, 1947-1959) и фундамен​тальная работа Р. Зингера «Совре​менная таксономия порядка Agaricales» («The Agaricales in modern taxonomy», 1975).

Система Р. Зингера в настоя​щее время наиболее разработана и принята большинством микологов.

По этой системе порядок делит​ся на семейства по строению плодо​вого тела: по наличию или отсутст​вию частного и общего покрывала, по строению и типу расположения пластинок по отношению к ножке, по типу трамы, по окраске спор и гименофора, по строению спор и т. д. Таким образом, в настоящее время порядок охватывает 15-17 семейств. Основные из них следующие:

Семейство болетовые - Boletaceae. Гименофор трубчатый, легко отделяющийся от мякоти плодового тела, по происхождению связан с пластинчатым. Споровый порошок бурый, оливково-бурый, желтый или розовый. Споры гладкие, без пор. Семейство включает 17 родов и около 250 видов, подавляющее большинство которых - ми​коризообразователи, образующие эктотрофную микоризу с древесными растениями. Исключительно обитатели лесов. Сюда относятся наиболее распространенный белый гриб -Boletus edulis, подосиновик -Leccinum aurantiacum, подберезовик - L. scabrum, виды рода масленок - Suillus, моховик - Xerocomus и др.

Белый гриб отличается огромным внутривидовым разнообразием и сложностью. У него выделено 18 форм, отличающихся друг от друга окраской шляпки, наличием или отсутствием сеточки на ножке, при​уроченностью к древесной породе и т. д. Наиболее распространены следующие формы: еловая, типовая с буровато-коричневой шляпкой; дубовая с сероватым оттенком шляпки, сосновая, так называемая боро​вая, с буровато-вишневой или даже красноватой шляпкой; березовая с белой, беловатой или охристо-желтой шляпкой и т. д.

Семейство свинушковые - Paxillaceae. Гименофор пластин​чатый, причем пластинки многократно разветвлены и соединены между собой многочисленными анастомозами (перемычками), образующими сеточку, что сближает это семейство с Boletaceae. Пластинки нисходя​щие. Споровый порошок от белого до охряного. Споры гладкие, без поры. Семейство включает пять родов и около 20 видов. Основной род свинушка - Paxillus. Наиболее распространены два вида: свинушка тонкая - Р. involutus и свинушка толстая - Р. atrotomentosus,
Семейство мокруховые - Gomphidiaceae, Гименофор пластинчатый. Плодовые тела покрыты слизью. Слизисто-паутинистое част​ное покрывало оставляет на ножке слизистое кольцо. Пластинки при​росшие, толстые, тупые, восковидной консистенции, редкие, вильчато-разветвленные. Споры темно-бурые, гладкие. Семейство включает два рода. В еловых лесах очень часто в августе и сентябре встречается коричневатая мокруха еловая - Gomphidius glufinosus.
Семейство рядовковые (трихоломовые) - Tricholomataceae - самое крупное семейство в порядке агариковые, включающее около 62 родов, что составляет 25 % всех видов этого порядка. Пластинки приросшие или нисходящие. Споровый порошок светлоокрашенный (белый, кремовый, розоватый, бледно-охристый или бледно-буроватый). Споры гладкие, шероховатые, редко шиповатые. Среди рядовковых встречаются виды почти из всех экологических групп грибов: микори-зообразователи, гумусовые и подстилочные сапротрофы, ксилофилы, карбофилы, микофилы и т. д. Наиболее крупные роды: рядовка - Tricholoma, говорушка - Сlitocybe, коллибия, или денежка, - Collybia. Сюда относится широко известный опенок осенний - Armillariella mellea, встречающийся на древесине в сентябре-ноябре, зимний гриб - Flammulina velutipes, культивируемый в странах Дальнего Востока, и вешенка обыкновенная - Pleurotiis ostreatus, распространенная по всей территории СССР, также культивируемая в ряде стран. Интересен род негниючник -Marasmius, плодовые тела которого не загнивают, а за​сыхают. К нему относится съедобный луговой опенок - М. oreades, чесночник - М. scorodonius.
Семейство   мухоморовые   (аманитовые) - Amanitaceae. Пластинки свободные. Споровый порошок белый или розовый. Споры гладкие. У большинства представителей родов имеется общее покры​вало, оставляющее вольву в основании ножки. Семей​ство включает пять родов. В основном это микоризообразователи и ксилофилы. Центральный род мухомор - Amanita с белыми спорами, вольвой и кольцом на ножке. Содержит ряд ядовитых видов, из кото​рых бледная поганка - A. phalloides и мухомор вонючий, или белая поганка, - A. virosa смертельно ядовиты. Токсические вещества - фаллоидин и аманитин - относятся к группе полипептидов. Признаки от​равления проявляются через 10-12 ч, когда помочь пострадавшему уже трудно. Несколько менее ядовиты мухомор поганковидный - А. тарра, мухомор пантерный - A. pantherina, мухомор порфировый - A. porphyria и мухомор красный - A. muscaria. Есть среди них и съе​добные виды: мухомор толстый - A. spissa, мухомор розовый - А. rиbescens, растущие в лесах, и мухомор Виттадини - A. vittadini, при​уроченный к степным районам. Однако практически в пищу их не употребляют в связи с трудностью их отличия от ядовитых видов.

Два других рода имеют розовые споры - род плютей и вольвариелла. Род плютей - Pluteus включает съедобный вид плютей олений - Р. cervinus, растущий в лесах на гниющих пнях и валежнике и обра​зующий крупные плодовые тела без вольвы, состоящие из распростертой серовато-коричневой шляпки на длинной тонкой ножке. У него в гимении кроме базидий с базидиоспорами и парафиз имеются крупные цистиды. Род вольвариелла -Volvariella имеет вольву и включает съедобные виды, из которых V. esculenta и V. volvacea широко культивируют на рисовой соломе в странах Юго-Восточной Азии.

Семейство шампиньоновые (агариковые) - Agaricaceae. Включает 13 родов. Пластинки свободные, реже (в начале развития) прикрепленные. Всегда имеется частное покрывало, оставляющее на ножке кольцо или следы в виде чешуек. У некоторых представителей есть общее покрывало. Окраска спор различна: от белой (род зон​тики - Lepiota) до черно-бурой (род шампиньон -Agaricus). Споры гладкие, часто со шпорой. Наиболее крупные и широко распростра​ненные роды: шампиньон - Agaricus, зонтик - Lepiota, гриб-зонтик - Macrolepiota, виды которого имеют очень крупные плодовые тела с высотой ножки до 30 см и диаметром шляпки до 25 см. Шампиньон двуспоровый - A. bisporus, имеющий на базидий по две базидиоспоры вместо типичных четырех, - гумусовый сапротроф. Это один из немно​гих грибов, который успешно культивируют в специальных помещениях на конском навозе или других особым образом приготовленных суб​стратах более чем в 40 странах, причем история его возделывания насчитывает уже более 300 лет. Этот вид легко выращивается и в лабораторных условиях в вазонах. Его плодовые тела можно получать даже в чашках Петри, что делает его удобным объектом для физио​логических, биохимических, генетических и ряда других исследований.

Семейство навозниковые - Coprinaceae. Шляпка яйцевид​ная или цилиндрическая. Пластинки приросшие или нисходящие, редко свободные, черные от спор. Споры темноокрашенные: черные, оливково-, фиолетово- или темно-бурые, с толстой оболочкой, с порой. Мя​коть хрупкая и ломкая, а у видов рода навозник - Coprinus при созре​вании расплывается. Есть виды и с общим, и с частным покрывалом, но последние обычно быстро исчезают. Сапротрофы, обитающие на подстилке, древесине, навозе. Семейство включает четыре рода, из которых род Coprinus наиболее обширный. На богатой перегноем почве особенно часто встречается очень крупный и съедобный в молодом возрасте навозник белый - С. comatus. У навозника домового - С. domesticus и некоторых других видов этого рода в лаборатории на искусственных питательных средах легко удается получать характерные плодовые тела с колоколовидной шляпкой. Эти грибы используют для генетических исследований, для изучения активности ферментов.

Семейство   строфариевые - Strophariaceae. Объединяет роды с характерной окраской спор: преимущественно пурпурно-коричневой или с лиловым оттенком - от черно-лилового до светло-коричнево-лилового. Споры гладкие, с порой. Пластинки полусвободные, при​росшие или даже слегка нисходящие на ножку. Общее покрывало всегда отсутствует, частное - у ряда видов имеется, оставляя кольцо на ножке. Сапротрофы на древесине, травянистых растительных остат​ках, реже на почве, немногие - паразиты на деревьях. Семейство включает пять родов. Часто встречаются виды родов, обитающих на древесине: гифолома - Hypholoma, включающая ложноопенок серно-желтый -Н. fasciculare и ложноопенок кирпично-красный - Н. sublatentium, виды рода чешуйчатка - Pholiota. Близок к ним род кюнеромицес - Kuehneromyces с широко распространенным на древесине раз​личных пород видом летний опенок - К. mutabilis. Этот вид успешно культивируется в ряде стран Европы на древесине или опилках. Ши​роко используется в культуре кольцевик, или строфария, - Stropharia rugoso-annulata. Этот сапротрофный вид с крупными плодовыми тела​ми легко выращивается на соломе и картофельной ботве грибоводами-любителями ряда стран. Технология его выращивания была разрабо​тана специалистами-микологами ГДР в 60-е годы.

Семейство паутинниковые - Cortinariaceae. Частное по​крывало -паутинистое (кортина), реже слизистое или пленчатое, кольцо от него быстро исчезает. Пластинки приросшие, иногда нисходящие. Споровый порошок ржаво-бурый. Семейство вклю​чает 14 родов. Виды рода в основном микоризообразователи, растущие в лесах. Споры всегда без поры, различные по форме и строению обо​лочки. Наиболее широко распространены виды родов паутинник - Cortinarius и волоконница - Inocybe. В еловых лесах часто встречается паутинник вонючий - С. traganus желтовато-лиловатого цвета.

Семейство сыроежковые - Russulaceae. Мякоть плодовых тел хрупкая, гетеромерная, состоит из двух типов гиф: тонких и тол​стых. У видов рода млечник - Lactarius толстостенные гифы содержат млечный сок. Пластинки приросшие, слабонисходящие, при созревании почти свободные. Споры белые, кремовые, охристые, с сильно орнамен​тированной оболочкой. Семейство включает два рода и около 230 видов. В основном микоризообразователи. Род млечник - Lactarius включает около 80 видов. Виды рода широко распространены в различных типах леса. В хвойных лесах растут: рыжик - L. deliciosus, волнушка - L. forminosus, груздь настоящий - L. resimus и др. Род сыроежка - Russula также очень многочисленный, включает около 150 видов, не содержащих млечного сока.

Необходимо отметить, что уже в 1934 г. французский миколог Р. Эйм (R. Heim) предложил выделить из порядка Agaricales в са​мостоятельные порядки Boletales и Asterosporales (Russulales). В на​стоящее время имеется также тенденция семейства Boletaceae, Tricholomataceae и Russulaceae, наиболее значительно отличающиеся по ря​ду признаков от остальных семейств порядка Agaricales, выделять в самостоятельные  порядки:  Boletales,  Tricholomatales,  Russulales (М.Я. Зерова, 1974; Крайзель, 1969).

ГАСТЕРОМИЦЕТЫ - GASTEROMYCETIIDAE
Плодовые тела - ангиокарпные, т.е. совершенно замкнуты до полного созревания спор. Гимениальный слой находится внутри и к мо​менту созревания базидиоспор почти всегда разрушается. У некото​рых гастеромицетов базидии внутри плодовых тел располагаются на гифах беспорядочно. Споры из плодового тела освобождаются уже после их отделения от базидии в результате местного разрыва или общего разрушения оболочки плодового тела.

Как правило, базидии не принимают активного участия в рассеи​вании спор, поэтому они обычно не имеют правильной формы и рас​положения, как у гименомицетов. Базидии несут по четыре споры, но встречаются виды с большим числом (6-14). Иногда число спор на базидии у видов одного и того же рода варьирует от одного до 14 (род Calostoma). Расположение спор на базидии также различно: почти сидячие или, наоборот, на очень длинных стеригмах, причем последние могут быть неодинаковой длины. Споры могут быть ориен​тированы не только вверх, как у гименомицетов, но и вбок и даже прикрепляются к базидии на разной высоте. Почти у всех гастеромицетов споры темноокрашенные.

Плодовые тела гастеромицетов разнообразны по форме и разме​рам. В начале развития они чаще всего шаровидные, грушевидные, яйцевидные, клубневидные или цилиндрические. У некоторых эта фор​ма сохраняется до полного созревания (виды рода дождевик - Lycoperdon, порховка - Bovista, головач - Calvatia).
У большинства по мере развития плодового тела его форма меня​ется на бокальчатую, кубковидную (род бокальчик - Cyathus), блюдцевидную (род тарелочница - Disciseda), звездообразную (род звездовик - Geastrum) или шляпковидную с хорошо развитой ножковидной частью (род веселка - Phallus) и др. Некоторые тропические и пустын​ные виды гастеромицетов имеют причудливую форму: это изредка встречающиеся в субтропиках СССР решеточник красный - Clathrus ruber и цветохвостник яванский - Anthurus javanicus, недавно обнаруженный на территории СССР вид лизурус Грандера - Lysurus granderi, ранее известный на Цейлоне и завезенный оттуда в Европу, а также изредка встречающаяся в пустынях Казахстана и Средней Азии феллориния шишковатая - Phellorinia strobilina. Диаметр плодовых тел гастероми​цетов от 2-3 мм до 60-70 см, масса от нескольких сотен миллиграммов до 12,5 кг. Некоторые гастеромицеты способны к очень быстрому росту. Однолетние плодовые тела лангерманнии гигантской - Langertnannia gigantea достигают 1,5 м в диаметре и массы 12 кг. Такое плодовое тело образует огромное количество спор - до 7,5 триллионов, т.е. приблизительно столько же, сколько 400 плодовых тел шампиньона обыкновенного.

Плодовые тела гастеромицетов могут быть подземными (клубне​видными) полуподземными и наземными. Наземные бывают сидячими (род порховка -Bovista), с ложной ножкой в виде стерильной (без спор) суженной нижней части плодового тела (род дождевик - Lycoperdon) и с настоящей ножкой (род тулостома - Tulostoma). У некоторых гастеромицетов образуется особый плодоносец - рецептакул в виде ножки или бо​лее сложной формы, обычно ячеистой или губча​той структуры; несущий на своей поверхности спо​роносную часть плодового тела (роды веселка - Phallus, диктиофора - Dictyophora).

Оболочка плодового тела - перидий - у большинства гастеромицетов хорошо развит и бы​вает однослойным, двух- или многослойным. В этом случае различают наружный экзоперидий и внутренний эндоперидий. Экзоперидий у многих видов имеет сложную структуру и состоит из нескольких слоев. Поверхность экзоперидия бы​вает гладкой, но чаще покрыта бородавками, чешуйками или собранными в звездообразные группы шипами. Эти выросты экзоперидия часто отпадают, оставляя на его поверхности следы. Иногда и сам экзоперидий частично или полностью слущивается, обнажая тонкий пергаментно- или бумагообразный перепончатый эндоперидий.

Один из самых распространенных видов гастеромицетов - дожде​вик шиповатый (Lycoperdon perlatum) имеет булавовидные плодовые тела, покрытые двухслойным перидием. Экзоперидий рас​положен на эндоперидий в виде групп шипов или бородавочек. Один большой шип окружен группой более мелких. Длинные шипы отпа​дают и на их месте на поверхности эндоперидия остается сетчатый рисунок. У видов из порядка веселковые, или фаллюсовые (Phallales), эндоперидий толстый, студенистой консистенции, предохраняющий нежную спороносную часть от пересыхания. То же наблюдается у ряда пустынных видов. Гладкий экзоперидий может быть тонким и толстым. В последнем случае он раскалывается струпьями. У видов рода звездовик - Geastrum экзоперидий раскалывается правильными радиальны​ми лопастями, которые отгибаются вниз, так что все плодовое тело приобретает форму звезды, отчего виды этого рода, растущие на почве в лесах, получили название земляных звездочек. Спороносная часть плодового тела, одетая эндоперидием, здесь имеет шаровидную форму. Освобождая спороносною чисть, эндоперидий раскрывается несколькими способами.: правильными или неправильными, одиночными или многочисленными отверстиями на вершинах плодовых тел, про​дольными трещинами или экваториальным разрывом с последующим исчезновением верхней части плодового тела (роды баттареа - Battarea, головач – Calvatia). Часто отверстие в эндоперидий на вершине плодового тела снабжено конически вытянутым или цилиндрическим хоботком - перистомой (некоторые виды рода звездовик).

Внутренняя часть плодового тела гастеромицетов называется глебой. У молодых плодовых тел глеба всегда белая или сероватая, затем по мере формирования и созревания находящихся в ней базидиоспор она темнеет и приобретает темную окраску: оливковую, оливково-бурую, лиловато-бурую, коричневую и др. Молодая глеба рыхлая, однородная, с возрастом в ней образуются полости - камеры раз​личной формы. Поверхность камер выстлана гимением, состоящим из округлых, коротких, часто неправильной формы базидий, на которых формируются на длинных стеригмах базидиоспоры. У некоторых ро​дов базидий не образуют гимения, а расположены в камере беспоря​дочно. Камеры отделены друг от друга бесплодными стерильными участками глебы - трамами, состоящими из сплетения гиф. При созревании плодового тела базидий и трамы у большинства видов разрушаются и базидиоспоры свободно лежат внутри перидия. Часть гиф трамы у ряда родов (Lycoperdon, Bovista, Geastrum, Calvatia, Tulostoma) сохраняется и идет на образование особых волокон - капиллиция, разрыхляющего массу зрелых базидиоспор и способствующего их рассеиванию. Разрыхление споровой массы происходит вследствие того, что нити капиллиция при уменьшении влажности воздуха сокращаются, а при ее уве​личении удлиняются. Это способст​вует лучшему высеиванию спор из плодового тела. У некоторых родов (род ложнодождевик - Scleroderma) трамы при созревании плодо​вого тела сохраняются. В этом слу​чае внутреннее содержимое зрелого плодового тела остается плотным, мясистым и на разрезе имеет мра​морный рисунок от чередующихся камер, темноокрашенных от присут​ствия базидиоспор, и более светлых трам между ними. У не​которых гастеромицетов (порядок гнездовковые - Nidulariales) глеба распадается на небольшие округ​лые самостоятельные участки, оде​тые собственной оболочкой, - перидиоли. Перидиоли лежат внут​ри плодового тела или свободно, или прикрепляются к внутренней стенке перидия белым шнуром, или канатиком.

Выделяют несколько типов раз​вития и расположения спороносного слоя в глебе:

1. Равномерный - бази​дий расположены равномерно по всей глебе, не образуют правильно​го гимения и возникают беспорядочно на сплетении гиф (род Tulostoma).
2. Лакунарный, или камеровидный, тип - в недифференци​рованной первичной ткани появля​ются замкнутые камеры или щели, стенки которых покрыты беспорядочно расположенными базидиями (роды Scleroderma, Nidularia и др.).

3. Кораллоидный тип - в центре глебы имеется бесплодная часть, к периферии от нее идут коралловидные полости, где находятся базидий с базидиоспорами, расположенные по стенкам этих полостей правильным слоем - гимением. Центральная бесплодная часть глебы образует здесь столбик (роды Lycoperdon, Geastrum и др.).

4. Многошляпочный тип - спороносные участки глебы форми​руются в нескольких местах плодового тела независимо друг от друга (род Clathrus и др.).

5. Одношляпочный тип характеризуется тем, что первая камера глебы развивается в виде кольцевидной впадины. По мере раз​вития плодового тела эта впадина дифференцируется в первичную глебу и вершину столбика. Пластинки трамы растут, ветвятся, образуя между собой анастомозы, так что в одном участке глебы формируются камеры, покрытые гимением. Этот тип характерен только для части гастеромицетов с надземными плодовыми телами и обеспечивает мощное развитие рецептакула - плодоносца, выносящего глебу на значи​тельное расстояние над поверхностью почвы, что в свою очередь способствует лучшему распространению спор. Такой тип развития плодо​вых тел обычен для видов порядков веселковые - Phallales и подаксовые - Podaxales.

Эволюция плодовых тел гастеромицетов шла по пути выработки различных приспособлений для рассеивания спор. У гастеромицетов с подземными плодовыми телами, похожими на настоящие трюфели (род меланогастер - Melanogaster со съедобным видом меланогастер бромейанус - М. broomeianus, виды рода гименогастер - Нутепоgaster) и обладающими приятным фруктовым запахом, споры распро​страняются с помощью животных, поедающих эти плодовые тела. При этом споры проходят неповрежденными через кишечный тракт животного, выделяются с экскрементами и таким образом рассеива​ются. У большинства гастеромицетов с надземными плодовыми телами споры переносятся токами воздуха. Их плодовые тела -шаровидной или грушевидной формы - обычно открываются на вершине, и пыле​видная масса спор, лежащая внутри перидия, высеивается наружу небольшими порциями при толчках проходящих животных или порывах ветра. Далее их споры разносятся токами воздуха.

У видов степного и полупустынного рода баттареа отделяется вся верхняя часть перидия за счет образования экваториальной трещины на поверхности плодового тела, споровая масса оказывается почти полностью раскрытой и легко сдувается ветром. У некоторых видов плодовые тела отрываются от субстрата и гонимые ветром, как пере​кати-поле, рассеивают споры при движении. Форма плодовых тел таких видов обычно округлая, почти шаровидная (виды родов порховка - Bovista, тарелочница - Disciseda). У ряда видов - из плодового тела выпадает зрелая глеба и также переносится ветром по поверхности почвы. При этом она постепенно распадается на отдельные участки и рассеивает споры. Сюда относятся некоторые виды родов порховка, головач, а также тригастер черноголовый - Trichasfer melaaocephalus и миценаструм кожистый - Mycenastrum. curium. В основном это виды открытых степных пространств и полупустынь. Рассеиванию спор у видов порядка дождевиковые (Lycoperdales) и тулостомовые (Tulostomatales), их высыпанию из плодовых тел, особенно у луговых и лесных влаголюбивых видов, способствуют гигроскопические изгибания нитей капиллиция.

Споры гастеромицетов выбрасываются постепенно. Так, у видов из порядка ложнодождевиковые (Sclerodermatales) созревание спор на​чинается от вершины плодового тела и идет вниз, так что споры осво​бождаются из полостей глебы в течение нескольких месяцев. Споры гастеромицетов из порядка веселковые - Phallales распространяются насекомыми, привлеченными их часто резким и неприятным запахом и яркой окраской. Ползая по ослизняющемуся плодовому телу, насе​комые (в частности, для веселки обыкновенной - мухи) захватывают прилипшие к лапкам и телу споры и таким образом распространяют их. Яркая окраска и резкий запах имеют для этих видов большое биологическое значение. У небольшой части гастеромицетов вся созревшая глеба со спорами выбрасывается из плодового тела на несколько метров. Сюда относятся виды рода сфероболюс - Sphaerobolus из порядка гнездовковые - Nidulariales.

Гастеромицеты в основном почвенные сапротрофы. Их мицелий сильно разветвлен, хорошо развит и пронизывает субстрат, в который он обычно погружен. Отдельные нити мицелия – гифы - часто обра​зуют длинные мицелиальные тяжи, достигающие нескольких милли​метров толщины, пронизывающие субстрат и часто выходящие на по​верхность. Такие тяжи наблюдаются у значительной части гастеро​мицетов (роды веселка, дождевик, порховка и т.д.). Иногда они ста​новятся довольно толстыми, достигая 5-12 мм в поперечнике и не​скольких метров в длину. Мицелиальные тяжи, расширяя территорию, на которой развиваются плодовые тела, тем самым способствуют рас​пространению гриба. Реже на субстрате образуется мицелиальная пленка.

Экологические группы гастеромицетов. По приуроченности к субст​рату среди гастеромицетов можно выделить четыре основные экологи​ческие группы:

1. Ксилофилы - виды, поселяющиеся на растительных остатках (мертвой древесине). Это типичные обитатели лесов. Часто встречается большими группами на разных гнилушках дождевик грушевидный - Lycoperdon pyriforme. К ксилофилам принадлежит и основная масса видов порядка гнездовковые -Nidulariales, например род бокальчик - Cyathus. В жизни леса эта экологическая группа играет значительную роль, активно разрушая валежник.

2. Почвенные сапротрофы - группа, к которой относится большин​ство гастеромицетов. Они приурочены к различным растительным фор​мациям и связаны в распространении с определенными физико-геогра​фическими зонами. Среди них выделяют лесные, луговые, степные, полупустынные и пустынные виды. Эта группа охватывает основную массу видов гастеромицетов. Лесные почвенные   гастеромицеты - сапротро-фы - обитают на почве под пологом ле​са и по условиям роста и развития близки к соответствующей группе агариковых грибов. Это влаголюбивые виды. К ним относятся виды порядка веселковые -Phallales, в частности веселка обыкновенная - Phallus impudicus, ши​роко распространенная в лесных зонах почти всех частей света. Сюда же относятся многочисленные ви​ды дождевиков - Lgcoperdon, звездовиков - Geastrum, головачей - Calvatia и т.д. Типично лесные обитатели - гасте​ромицеты с подземными плодовыми те​лами (род Melanogaster). Самое боль​шое число видов гастеромицетов - поч​венные сапротрофы открытых пространств - степей, пустынь, полу​пустынь. Наиболее типичные степные и пустынные виды из порядка тулостомовые - Tulostomatales: тулостома зимняя - Tulostoma brumale, баттареа веселковидная - Battarea phalloides, феллориния шишковатая - Phellorinia strobilina; из порядка подаксовых - Podaxales монтанея песчаная -Montagnea arenaria, внешний вид плодового тела которой напоминает плодовые тела пластинчатых шляпочных грибов из порядка Agaricales.

3. Микоризообразователи с древесными породами. Эта группа сре​ди гастеромицетов немногочисленна. Сюда входят в основном виды ро​да ложнодождевик - Scleroderma, а также, вероятно, часть гастеро​мицетов с подземными плодовыми телами. Очень немногочисленные виды гастеромицетов паразитируют на корнях высших растений и составляют четвертую экологическую группу, например ризопогон па​разитный - Rhizopogon parasiticus, паразитирующий на корнях северо​американских сосен -Pinus echinata и Р. taeda.
Гастеромицеты в основном сухолюбивые и теплолюбивые грибы, основная масса видов которых приурочена к открытым пространствам теплых районов земного шара. В степях, пустынях, полупустынях и тропических лесах встречается наибольшее число видов, разнообраз​нейших по форме и окраске. В пределах этой группы эволюционное развитие в целом шло от подземных плодовых тел к наземным, а среди последних это развитие заключалось во все большем обособлении бес​плодной части плодового тела от спороносной и в выработке ножки, выносящей спорообразующую часть вверх.

Гастеромицеты объединяют около 1000 видов, относящихся к 110 родам. В настоящее время они объединяются в 9-11 порядков, кото​рые по ряду признаков можно разделить на две группы.

Первая группа характеризуется следующими общими признаками. Глеба обнажается только после полного созревания и отбрасывания базидиоспор с базидий, когда она уже почти разрушена. Глеба обычно превращается в порошок, который содержит споры и капиллиций. Гимений состоит из базидий, разбросанных в камерах пучками или, реже, равномерно выстилающих камеры изнутри. Тип развития глебы лакунарный. Основные порядки следующие:

Порядок дождевиковые - Lycoperdales. Плодовые тела на​почвенные, шаровидные, грушевидные, булавовидные или звездообраз​ные, сидячие или со стерильным основанием, часто вытянутым в ножку, Перидий двух-четырехслойный. Глеба состоит из многочисленных из​вилистых камер и трам, которые при созревании превращаются в поро​шок. Гимений, выстилающий камеры, правильный. Хорошо развит капиллиций. Порядок включает 18 родов с большим числом видов, разнообразных по местообитанию (луга, леса, степи, пустыни). Основ​ные роды: дождевик - Lycoperdon, головач - Calvatia, порховка - Bovista, звездовик - Geastrum. Дождевик шиповатый - L. Perlatum - один из самых широко распространенных видов, встречается на лугах, лесных полянах. Это космополит, отмеченный на всех континентах. Виды рода звездовик, или земляные звездочки - Gea​strum, растущие в основном на песчаной почве в хвойных лесах, вна​чале также имеют округлую форму. При созревании наружный слой оболочки плодового тела – экзоперидий - звездчато разрывается на лопасти, которые отгибаются книзу. На вершине эндоперидия (внут​ренняя оболочка) образуется отверстие, через которое рассеиваются споры. Благодаря гигроскопичности лопасти в сырую погоду отгиба​ются вниз, а в сухую - загибаются кверху, прикрывая глебу. Молодые плодовые тела дождевиков, порховок, головачей употребляют в пищу. Молодая глеба дождевиков и головачей, нахо​дящаяся под перидием, остается стерильной и может использоваться как кровеостанавливающее средство. У некоторых головачей и лангерманнии гигантской обнаружены антибиотические вещества.

Порядок ложнодождевиковые - Sclerodermatales. Плодо​вые тела, шаровидные, почковидные или клубневидные, сидячие, реже с ложной ножкой. Перидий чаще однослойный, зрелый - темный, тол​стый, плотный, кожистый или корковидно-пробковый, иногда чешуйча​тый или бородавчатый. Глеба сначала белая, как и у дождевиковых, сочная, плотная, не разделена на камеры, затем черноватая или фио​летовая с белыми бесплодными участками трамы в виде прожилок, жестковато-плотная в отличие от рыхлой глебы дождевиковых. При полном созревании превращается в порошок. Капиллиций отсутствует. Гимений правильного слоя не образует даже на ранних стадиях раз​вития. Порядок включает девять родов. Наиболее распространены виды рода ложнодождевик - Scleroderma. В лесах разного типа очень часто встречается ложнодождевик обыкновенный - S. auranfium с тол​стой плотной бородавчатой или трещиноватой оболочкой и своеобраз​ным пряным запахом. Гриб не съедобен, а в большом количестве даже ядовит. Зрелую глебу пизолитуса красильного - Pisolithus tinctorius из этого порядка в Южной Европе использовали для получения желтой краски.

Порядок тулостомовые - Tulostomatales. Молодые плодо​вые тела шаровидные, яйцевидные или грушевидные, с вытянутым деревянистым стерильным основанием или - у части видов - при созре​вании с хорошо развитой деревянистой ножкой, на вершине которой формируется расширенная головка. Перидий двухслойный. Глеба сначала состоит из простых камер, разделенных хрупкими пленчатыми. прослойками, затем, превращается в порошок. Капиллиций имеется. Порядок включает восемь родов, в основном приуроченных к степным и пустынным зонам земного шара. Основные роды –тулостома - Tulostoma, баттареа -  Battarea, феллориния - Phellorinia.

Порядок  гнездовковые   (нидуляриевые) - Nidulariales, Плодовые тела видов этого порядка значительно отличаются от пло​довых тел других гастеромицетов. Они. обычно небольшие (0,5-1,5 см), чашевидные, воронковидные, бокаловидные или колокольчатые, сидячие, прикрытые однослойным или многослойным перидием. В них ле​жат, как яйца в гнезде, округлые тельца - перидиоли. Перидиоли формируются вследствие того, что бесплодная трама, обра​зующая прослойки между камерами с гимением, разрушается в сред​них слоях. Те же ее слои, которые непосредственно окружают камеры, твердеют и образуют перидиоли, содержащие внутри базидиоспоры. Перидиоли или лежат в слизистой жидкости, вскоре высыхающей, или прикреплены к внутренней стенке перидия шнуром. Перидиоли шаро​видные или линзовидные, темноокрашенные, часто с очень твердой оболочкой, внутренняя стенка которой выстлана неправильно расположенным гимением. Капиллиций отсутствует. Перидиоли выпадают из плодовых тел целиком, и споры освобождаются лишь после разру​шения их оболочек.

Порядок включает пять родов, в основном сапротрофов на древе​сине, растительных остатках. Чаще всего их можно найти на валеж​нике, небольших гнилушках, остатках травянистых растений, реже на почве. Основные роды: гнездовка - Nidularia, бокальчик - Cyaihus, круцибулюм - Crucibulum, сфероболюс - Sphaerobolus. Виды сфероболюса имеют очень мелкие плодовые тела – 1-2 мм ширины, расту​щие скученными группами и содержащие всего одну крупную перидиолю. У сфероболюса звездчатого - S. stetlatus перидий многослой​ный, он звездчато разрывается от вершины к основанию на пять-восемь лопастей, после чего происходит быстрое выворачивание наизнанку внутреннего слоя - эндоперидия. Вследствие этого единст​венная перидиоля, не прикрепленная к эндоперидию, получает сильный толчок и выбрасывается из плодового тела.

У второй группы порядков гастеромицетов глеба обнажается рано, у зрелых плодовых тел она слизистая, кашеобразная, реже превра​щается в порошок, содержащий только споры без капиллиция. Гимений состоит из базидий, образующих более или менее правильный палисадный слой. Тип развития глебы одно- или многошляпочный, реже кораллоидный. Основные порядки следующие.

Порядок веселковые (фаллюсовые) - Phallales. Молодые плодовые тела шаровидные, яйцевидные или цилиндрические, одетые толстым светлоокрашенным перидием, у зрелых хорошо развит рецеп​такул различной формы, выходящий из перидия и несущий спороносную глебу. Глеба мясистая или желатинозная, вначале разделена на лабиринтовидные камеры. В зрелости глеба слизистая, так как каме​ры при ее созревании растворяются и вся она превращается в сли​зистую массу, содержащую споры. Виды порядка Phaliales обладают резким неприятным запахом, связанным с разложением глебы. Частич​но этот запах, привлекающий насекомых - переносчиков спор, издает и рецептакул. Порядок включает около 20 родов, распространенных преимущественно в тропических областях земного шара. На территории СССР наиболее часто встречается веселка обыкновенная, растущая преимущественно в лиственных лесах. Молодое плодовое тело веселки, одетое белой оболочкой - перидием, имеет вид крупного яйца. Внутри него в центре дифференцируется бесплодная часть - рецептакул в виде цилиндрической полой ножки с губчатыми стенками. У вершины рецептакула в виде колокола, свободно надетого на него, обособляется спороносная глеба. При созревании рецептакул быстро вытягивается в длину до 30 см (скорость вытягивания может достигать 5 мм/мин), разры​вает оболочку и выносит на вершине зеленовато-оливковую глебу в виде конусовидной ячеистой шляпки. Вскоре глеба расплывается в черно-зеленую слизь, содержащую споры. В это время гриб легко обнаружить по издаваемому им неприятному запаху пада​ли, привлекающему мух, разносящих его базидиоспоры. Веселку обык​новенную применяют в народной медицине как средство против по​дагры и ревматизма под названием «земляное масло», при этом исполь​зуют внутренний слизистый слой оболочки. Молодое плодовое тело в стадии яйца съедобно.

Для близкого к веселке рода диктиофора, или сетконоска, - Dictyophora характерен индузий - образование в виде ажурной сетчатой юбочки или колокола, спускающегося из-под шляпковидной глебы до половины или до конца рецептакула. На территории СССР известен один вид этого рода -диктиофора сдвоенная - D. duplicata, растущая в ле​сах Приморского края, Казахстана и юга Сибири. В зонешироколиственных лесов большими группами встречается мутинус    собачий - Mutinus caninus, по форме напоминающий  веселку.  Рецептакул бледно-оранжевый или крас​новатый, заострен в верхней части и переходит здесь в тон​кую головку, покрытую олив​ковой глебой. В лесах Закавказья и в Кры​му изредка попадаются пред​ставители тропических родов: решеточник - Clathrus и цветохвостник - Anthurus. У решеточника красного С. ruber рецептакул в виде сетчатого или решетчатого яйцевидного образования    Ярко-красного цвета, с внутренней стороны которого  находится  темно-оливковая глеба, выстилаю​щая его толстым слизистым слоем. Цветохвостник яванский - А. javanicus имеет сходное строение, но его рецептакул несет короткую ножку. От нее вверх отходят три - восемь лопастей, сросшихся на вершине, отчего плодовое тело имеет веретеновидную форму. Снаружи лопасти розовато-красные, внутри покрыты оливковой глебой. Причудливые формы плодовых тел и контрастные яркие краски рецептакула, глебы, индузия (у видов рода диктиофора) придают плодовым телам веселковых очень своеобразный красивый вид, за что они получили у ботаников название «грибы-цветы».

Порядок подаксовые - Podaxales. Молодые плодовые тела яйцевидные или цилиндрические, одетые перидием. Затем перидий раз​рывается и глеба приобретает вид шляпки, сидящей на центральной ножке. Тип развития глебы одношляпочный. Вначале глеба состоит из лабиринтовидных камер, из стенок которых затем образуются пластин​ки, прикрепленные к внутренней стороне перидия. У части родов пластинки сохраняются (род монтанея - Monfagnea), а у другой части при полном созревании они превращаются в порошок (род подаксис - Podaxis). Порядок включает восемь родов, около 70 % видов которых обитают в степных и пустынных зонах земного шара. Монтанея песчаная - М. arenaria широко распространена в песчаных пустынях и степях. Ножка у этого вида тонкая, книзу сужается, а на​верху расширяется и переходит в плоский шляпковидный диск с круп​ными чешуйками на поверхности. Глеба состоит из пластинок, которые радиально присоединены к внутренней стороне или краю диска. Плас​тинки частые, немного извитые, твердые, черные, покрыты сплошным слоем гимения. При созревании они не превращаются в порошок, как у большинства гастеро​мицетов. Таким образом, внешне монтанея песча​ная очень  напоминает агариковый   пластинча​тый гриб, но по онтогене​зу шляпки она ближе к гастеромицетам. Не ис​ключено, что через такие виды гастеромицеты эволюционно связываются с гименомицетами, с поряд​ком Agaricales, возмож​но, имея с ними общее происхождение от одного предка. Через такие виды устанавливаются  родст​венные связи между от​дельными группами агариковых грибов и гастеромицетами.

Несомненная филоге​нетическая близость агариковых грибов и гастеромицетов была отмечена микологами давно. Уже в систему агариковых гри​бов Р.Эйма 1934 были введены неко​торые гастеромицеты, имеющие родственные или переходные признаки с агариковыми грибами (одношляпочный тип развития глебы, активное отбрасывание спор, правильный гимений и т.д.). В настоящее время большинством микологов признается филогенетическая близость агари​ковых грибов и гастеромицетов (некоторых их групп). Однако в отно​шении направления эволюции этих групп нет единого мнения.

Еще в конце XIX в. сложилась классическая точка зрения, что гастеромицеты происходят от агариковых грибов, в частности от ви​дов с хорошо развитым общим покрывалом типа Amanita. При этом среди агариковых грибов наиболее высокоорганизованными считались виды семейства Amanitaceae, а общим направлением эволюции плодо​вых тел в этих группах - возникновение и развитие общего покрывала у агариковых и его гомолога – перидия - у гастеромицетов как по​лезного новообразования, защищающего спороносную часть плодового тела. Однако уже тогда известный немецкий миколог О. Брефельд (1877, 1888) высказал противоположную точку зрения о происхожде​нии агариковых грибов от предков древних гастеромицетов, таких, как виды порядка Podaxales. При этом общее покрывало агариковых рас​сматривается как рудимент перидия предков гастеромицетов. Это на​правление эволюции согласуется и с направлением развития глебы от лакунарной к одношляпочной. В настоящее время эту гипотезу очень детально разрабатывают американские микологи Р. Зингер и А. Смит (1958, 1959, 1962, 1975), выявившие на большом морфологическом ма​териале переходные формы гастеромицетов (в основном из порядка Podaxales) к видам порядка Agaricales, связывающие различные роды Agaricales с типичными гастеромицетами. В этом случае роды агари​ковых грибов с покрывалом и гемиангиокарпным развитием (например, семейство Amanitaceae) рассматриваются как более древние по сравне​нию с родами без покрывала и с гимнокарпным типом развития плодо​вого тела, что способствовало активному отбрасыванию спор. Послед​ние (например, виды семейства Russulaceae) рассматриваются эволюционно как более молодые.

По теории Р. Зингера (1975), разделяемой большинством миколо​гов, агариковые грибы находятся в стадии процветания. Это наиболее высокоорганизованная группа базидиальных грибов, происходящая в результате параллельной эволюции от предков гастеромицетов, близких к современным гастеромицетам из порядка Podaxales.

Что касается положения гастеромицетов в системе, то ряд мико​логов выделяют их в самостоятельный класс Gasteromycetes или в под​класс Gasteromycetidae в классе базидиальных грибов. Но поскольку это типичные базидиальные грибы, то целесообразнее оставить их в ранге группы порядков в классе Basidiomycetes, объединяющем все высшие грибы с экзогенным половым спороношением.

Значение гастеромицетов в природе то же, что и большинства грибов как гетеротрофных организмов, - разложение органических ве​ществ. Гастеромицеты изучены относительно мало. Предстоит изучить их биологию, распространение, а в практическом плане исследовать их как продуценты антибиотиков и других биологически активных веществ.

ПОДКЛАСС ГЕТЕРОБАЗИДИОМИЦЕТЫ - HETEROBASIDIOMYCETI DAE
Грибы этого подкласса имеют сложную многоклеточную, часто с очень крупными стеригмами базидию, дифференцированную на две части: нижнюю (расширенную) - гипобазидию и верхнюю - эпибазидию (вырост гипобазидии). Эпибазидия состоит из двух - четырех клеток и отделена перегородкой от гипобазидии. Такая базидия назы​вается гетеробазидией. Базидиоспоры однокле​точные или многоклеточные, прорастающие конидиями или вторичными спорами. Плодовые тела гетеробазидиомицетов студенистой конси​стенции, реже сухие, напоминают корочки, подушечки, коралловидные, роговидные, уховидные выросты. В сухую погоду они быстро теряют воду и становятся незаметными, но при повышенной влажности набу​хают и принимают характерные очертания. Большинство гетеробази​диомицетов сапротрофы, развивающиеся на гниющей древесине, но встречаются и как паразиты насекомых, грибов, зеленых растений. Они обитают от экватора до Арктики, но наибольшего разнообразия и распространения достигают в субтропиках и тропиках. Подкласс объединяет три небольших по объему порядка.

Порядок аурикуляриевые - Auriculariales
Грибы этого порядка имеют длинную цилиндри​ческую базидию, разделенную тремя поперечны​ми перегородками на четыре клетки, располо​женные друг над другом вертикально. Стеригмы клеток базидии неодинаковы по длине: они длиннее у нижних клеток и короче у верхних. По достижении стеригмами поверхности плодового тела на каждой из них образуется по одной базидиоспоре.

У грибов семейства септобазидиевые (Septobasidiaceae) имеется толстостенный пробазидий, проходящий перед образованием четырехклеточных базидии период покоя. Виды септобазидиум - Septobasidium развиваются на живых деревьях, пора​женных щитовкой, часто паразитируя на этом насекомом. Под многолетни​ми широкораспростертыми пленчатыми плодовыми телами септобазидиума карестианум - S. carestianum, растущими в европейской части СССР на ветвях ивы, ясеня, рябины, обнаруживаются зараженные и здоро​вые особи ивовой щитовки, находящиеся на разных стадиях развития. На щитовках паразитирует единственный вид рода урединелла - Uredinella урединелла кокцидиофага - U. coccidiophaga, отличающийся от видов Septobasidium однолетними плодовыми телами и толстостен​ными бурыми пробазидиями, из которых и развиваются четырехклеточ​ные базидии.

Семейство аурикуляриевые (Auriculariaceae) объединяет грибы с разнообразной формой плодовых тел. Широкораспростертые (сухие или студенистые) плодовые тела характерны для видов рода геликоглоя - Helicogloea, поселяющихся на гнилой древесине; бугорковидные студенистые - для рода платиглоя - Platygloea, виды кото​рого паразитируют на грибах; булавовидные, напоминающие рогатико-вые грибы, - для рода Eocronartium с единственным видом Е. Musicola, паразитирующем на мухах; широкораспростертые с сильно искривлен​ными базидиями - для видов рода геликобазидиум - Helicobasidium. Геликобазидиум пурпурный - Н. риrриrеит развивается на гниющей древесине, а его несовершенная стадия - ризоктониа крокорум - Rhizoctonia crocorum паразитирует на корнях многих возделываемых куль​тур. Своеобразные уховидные студенистые плодовые тела характерны для видов рода аурикуляриа - Auricularia. На отмерших ветвях бузины развивается аурикулярия уховидная - A. auricula, напоминающая ушную раковину человека, на ослабленных фруктовых деревьях - A. mesenterica, A. cornea и A. polytrichia, известные под названием «древесные уши», употребляемые в пищу народами Дальнего Востока и тихоокеанских островов.

Семейство флеогеновые  (Phleogenaсеае) характеризуется замкнутыми (ангиокарпными) плодовыми телами, напоминающими плодовые тела гастеромицетов. Флеогена буковая - Phleogeпа faginea развивается на отмершей коре листвен​ных пород и имеет очень мелкие головчатые плодо​вые тела.              

Порядок дрожалковые - Tremellales
Порядок объединяет базидиомицеты, имеющие ша​ровидные, или слегка продолговатые четырехкле​точные базидии, разделенные продольными взаимно перпендикулярными перегородками на четыре клет​ки, лежащие рядом.

Семейство сиробазидиевые (Sirobasidiaceae) включает один род сиробазидиум - Sirobasidium, характеризующийся базидиями, располагающимися в цепоч​ках. У них очень короткие стеригмы, поэтому базидиоспоры кажутся развивающимися непосредственно на базидии.

В семействе дрожалковые (Tremellaceae) базидии одиноч​ные, образующиеся на фертильных гифах. Стеригмы отчетливо выра​жены, развиваются от каждой клетки базидии и выходят на поверх​ность плодового тела. Базидиоспоры прорастают вторич​ными спорами или конидиями, впоследствии почкующимися, в резуль​тате чего формируются дрожжевидные колонии. Эту стадию развития некоторые авторы по ряду хемотаксономических признаков (состав каротиноидов, содержание ГЦ-оснований и др.)., микро- и макроморфологических характеристик сближают с аспорогенными дрожжами из рода криптококкус - Cryptococcus, считая их несовершенной стадией отдельных родов порядка Tremellales. Плодовые тела разнообразны по форме и строению: от тон​ких, широкораспростертых до крупных, студе​нистых. Тонкие, широкораспростертые плодовые тела имеются у видов рода эксидиопсис - Exidiopsis, развивающихся на гниющей древесине. Эксидиопсис известковый - Е. calcea образует крупные плоские плодовые тела серовато-белого цвета, зависящего от кристаллов оксалата каль​ция, покрывающих гифы гриба и образующихся в процессе обмена веществ. Виды эксидия - Exidia с крупными мармеладовидными коричневыми или черными плодовыми телами хорошо заметны во влажную погоду осенью и весной на отмер​ших веточках деревьев и кустарников. В сухую погоду они принимают вид корочек. Представи​тели рода дрожалка - Tremella отличаются от предыдущего яркой (желтой, оранжевой) окрас кой плодовых тел и формой спор. У Exidia базидиоспоры алантоидные, а у Tremella - шаровидные или яйцевидные.

Большинство видов этих родов - сапротрофы на древесине (эксидия железистая - Exidia glandulosa, дрожалка оранжевая-Tremella mesenterica), но среди них есть и паразиты: дрожалки буковая - Т. faginea на буке и гриболюбивая -Т. mycetophiloides - микопаразит на афиллофоровых грибах..

Представители порядка дакримицетовые (Dacrymycetales) имеют неразделенные базидии.

У дакримицетов базидии цилиндрической формы, на конце вильчато разветвленные на два отростка, на каждом из которых развива​ется по одной базидиоспоре. У многих дакримицетов базидиоспоры многоклеточные. Плодовые тела дакримицетов разнообразны: широко​распростертые, булавовидные, кустовидные, студенистые, хрящеватые. Все они сапротрофы на древесных остатках. На опавших ветвях хвой​ных пород развивается дакримицес деликвесценс - Dacrymyces deliquescens в виде мягко-студенистых оранжевых или желтых бугорков и подушечек. Калоцера вискоза - Calocera viscosa имеет роговидные кустисто разветвленные ярко-оранжевые плодовые тела, напоминающие рогатиковые, часто произрастающие на почве во влажных сырых местах.

Во всех разобранных систематических группах подкласса Heterobasidiomycetidae заметен параллелизм в форме плодовых тел: представители названных порядков имеют плодовые тела, напоминающие плодовые тела представителей других систематических групп класса Basidiomycetes. Это свидетельствует о том, что в процессе приспособле​ния к условиям окружающей среды в отдаленных таксонах грибов в результате конвергентной эволюции возникают сходные по форме пло​довые тела.

В пределах разбираемой группы можно проследить эволюцию плодовых тел от корочек, распростертых по субстрату, до кустовидно разветвленных и даже замкнутых плодовых тел, встречающихся в иных группах базидиомицетев.

В последнее время гетеробазидиальные грибы не всеми микологами рассмат​риваются как однородная монофилетическая группа, поэтому имеется тенденция ликвидировать этот подкласс или изме​нить его объем. При этом в подклассе Heterobasidiomycetidae остается только  порядок Tremellales. Порядок Auricula-riales переносится в следующий под​класс - Teliobasidiomycetidae, где он по​мещается вместе с головневыми и ржав​чинными грибами на основании того, что все они имеют четырехклеточные бази​дии, а порядок Dacrymycetales в ранге семейства переносится в порядок Aphyllophorales, так как базидия этих грибов рассматривается как простая (холобазидия), а ее верхняя часть – эпибазидия - как всего лишь увеличенная стеригма. Однако сходство в строении спор, которым придается большое значение в систематике, а также в способе их прорастания, сложное строение базидии - многоклеточной или с крупными стеригмами - все это на данном этапе позволяет рассматривать гетеробазидиальные гри​бы как одну группу в ранге подкласса.

ПОДКЛАСС ТЕЛИОБАЗИДИОМИЦЕТЫ,
ИЛИ СКЛЕРОБАЗИДИОМИЦЕТЫ,- TELIOBASIDIOMYCETIDAE,
SCLEROBAS1DIOMYCET1DAE
Подкласс включает базидиальные грибы, у которых базидия вырастает из толстостенной покоящейся клетки - телиоспоры, или телейтоспоры. Эти споры выполняют функции стадий, в виде которых гриб переносит неблагоприятные условия, а у большинства видов - зимует. Плодовых тел в подклассе нет, они утрачены вследствие паразитического образа жизни. Телиоспора рассматривается также как предшественник бази​дии - пробазидия.

Телиобазидиомицеты разделяют на два порядка: головневые - Ustilaginales и ржавчинные - Uredinales. Все грибы, входящие в этот подкласс, - паразиты растений.

Порядок головневые - Ustilaginales
Головневые грибы - паразиты многих цветковых растений. В СССР их насчитывается около 340 видов. Грибы эти поражают цветки (ты​чинки, завязи), семена, вызывая их разрушение, а также листья и стебли, иногда корни, на которых появляются характерные вздутия в виде полос или галлов темного цвета. Иногда наблюдается деформация всего растения или отдельных его органов.

Разрушенные репродуктивные органы превращаются в темную пылящую или мажущую массу - скопление покоящихся спор, называе​мых телиоспорами или головневыми спорами. Внешне это напоминает обгорелую головешку - отсюда и название порядка. Телиоспоры скап​ливаются также во вздутиях пораженных вегетативных органов.

Мицелий головневых грибов распространяется по межклетникам тканей зараженных растений, проникая в клетки при помощи гаусторий. Мицелий двухъядерный (дикариотический). Нахождение его в тканях до известного времени мало сказывается на внешнем облике растений. Например, при поражении головневым грибом растений овса до времени выколашивания больные растения отличаются от здоровых лишь небольшим отставанием в росте и только после появления мете​лок можно видеть, что вместо зерен колоски заполнены черной пыля​щей массой - телиоспорами гриба. У некоторых головневых грибов скопление телиоспор на вегетативных органах становится заметным вскоре после заражения растений, например при заражении кукурузы пузырчатой головней.

Телиоспоры прорастают четырехклеточной, реже од​ноклеточной базидией. Дальнейшее развитие гриба (после появления базидиоспор), а также образование двухъядерности у разных видов неодинаково и может быть сведено к трем основным типам.

У возбудителя головни проса - Sphacelotheca panici-miliacei телиоспоры про​растают четырехклеточной базидией, в которой редукционно делится ядро и образу​ются гаплоидные ядра; каж​дое из ядер переходит в развивающиеся базидиоспоры. Базидиоспоры или непос​редственно     копулируют между собой с образовани​ем копуляционных мостиков, или сначала почкуются, а затем копуляция происходит уже между почкующимися клетками. В обоих случаях после коупуляции развива​ется дикариотический мице​лий. На базидии развивается равное  количество  базидиоспор с разными половы​ми знаками -«+» и «—», копулируют  базидиоспоры только разных половых зна​ков. Растения заражаются дикариотичным мицелием. Гриб прорывает ткани молодых проростков до их выхода на поверхность почвы. Затем мицелий проникает в конус нарастания, продвигается вверх, пронизывая узлы и междоузлия, и первое время не вызывает видимого угнетения растений.

Ко времени образования цветочной метелки мицелий гриба дости​гает ее и обильно там разрастается, используя богатые питательными веществами ткани, разрушая и вытесняя их. К этому времени мицелий распадается на отдельные клетки, одевающиеся темной оболочкой, - телиоспоры. Вначале телиоспоры двухъядерны, затем ядра сливаются (кариогамия) и образуется диплоидное ядро. Затем происходит редук​ционное деление ядра и переход гаплоидных ядер в развивающиеся базидиоспоры.                    

При выколашивании больных растений проса из влагалища верхнего листа вместо метелки выходит пузыревидное вздутие, состоящее главным об​разом из головневых спор, покрытое беловатой пленкой, состоящей из остат​ков мицелия. Пленка легко разрушается и споры высыпаются, особенно во время молотьбы, прилипая к здоровым зернам. Попадая вместе с зернами проса в почву, споры прорастают, и развитие гриба про​должается.

Заражение проростков возбудителями твердой головни пшеницы, стеблевой головни ржи, каменной голов​ни ячменя, головни овса происходит так​же в почве. У овса прорастание телиоспоры в базидию и образование диплоидного мицелия наблюдается тотчас после попадания телиоспор под пленки зерен. Мицелий там зимует и после попадания семян в почву заражает проростки. На​чальный период развития возбудителя карликовой головни пшеницы - Tilletia controversa проходит на поверхности почвы. Всходы пшеницы заражаются после выхода их на поверхность почвы. Ъ

У возбудителя пыльной головни пшеницы - Ustilago tritici и ячменя - U. nuda телиоспоры для дальнейшего развития должны попасть на рыльца цвет​ков питающих растений, где они прора​стают четырехклеточной базидией. Там происходит редукционное деление и образование гаплоидных ядер. Однако базидиоспоры здесь не развиваются, а дикарион возникает путем перехода ядер из одной клетки базидии в другую либо путем копуляции соседних клеток базидии, или клеток соседних бази​дии. Из ставшей двухъядерной клетки базидии вырастает дикариотический мицелий, по пыльцевой трубке проникающий в завязь. Однако это не мешает развитию семени, которое внешне кажется нормальным, хотя в тканях его эндосперма и в .зародыше находится мицелий паразита. Зараженные семена, попав в почву, нормально прорастают и из них сначала развиваются внешне здоровые растения. Однако по мере дальнейшего развития растения трогается в рост и мицелий гриба, проникающий в росток, распростра​няющийся в тканях по межклетникам и особенно обильно накапливаю​щийся в конусе нарастания. Затем мицелий проникает в залагающийся колос, обильно там разрастается, разрушает зерна и колоски, в конце концов распадаясь на отдельные телиоспоры. В вышедшем из листового влагалища колосе сохраняются лишь стержень и сильно разрушенные боковые колоски. Остальные части колоса превращаются в темную пыля​щую массу телиоспор. Телиоспоры, способные прорастать без периода покоя, переносятся ветром на цветущие в это время колосья, заражая завязи так, как это описано выше.

Возбудитель пузырчатой головни кукурузы - U. zеае вызывает местные поражения различных органов растений: междоузлий стеблей, листьев, женских и мужских цветков. Заражаться могут как молодые, так и взрослые растения, однако у взрослых восприим​чивы лишь молодые растущие ткани.

Телиоспоры  возбудителя пузырчатой головни кукуру​зы - U. zеае прорастают че​тырехклеточной базидией. Базидиоспоры начинают почко​ваться еще на базидии, обра​зуя цепочки постепенно отпа​дающих клеток. Клетки эти воздушными тече​ниями переносятся на те или иные органы растений кукуру​зы, где они копулируют, имея разные половые знаки («+» и «—»). Возникающий после ко​пуляции дикариотичный мице​лий и заражает растения. Про​никнув в ткани, мицелий разра​стается, вызывая местные пора​жения в виде галлов или вздутий, заполненных телиоспорами паразита. Патологиче​ский рост вздутий - опухолей стимулируют образуемые гри​бом ростовые вещества. Внут​ри опухоли мицелий обильно разрастается, разрушая ткань опухоли и распадаясь затем наотдельные телиоспоры. В начале образования опухоли масса спор прикрыта эпидермисом, после разрыва которого споры рассеиваются воздушными течениями. Телиоспоры способны тотчас про​растать, вызывая новые заражения растений.

Головневые грибы разделяются на два семейства: устиляговые (Ustilaginaceae) с разделенной поперечными перегородками четырех​клеточной базидией (фрагмобазидия) и тиллециевые (Tilletiaceae) с одноклеточной (не разделенной перегородками) базидией и базидио-спорами, развивающимися на ее конце.
В семействе устиляговые наиболее распространен род устиляго - Ustilago, у представителей которого довольно крупные темноокрашенные шиповатые, реже гладкие телиоспоры. Грибы, относя​щиеся к этому роду, поражают главным образом, репродуктивные органы. Известно около 350 видов рода Ustilago, из которых в СССР встречается около 120.

В этом же семействе у грибов рода сфацелотека - Sphacelotheca споровая масса вначале прикрыта оболочкой, состоящей из стерильных гиф и разрушенных тканей субстрата. Позднее оболочка разрывается и находящиеся под ней телиоспоры распыляются. Споры одиночные, коричневые или оливковые, чаще шиповатые. В роде около 30 видов.

У рода сороспориум - Sorosporium телиоспоры собраны в клубоч​ки, окруженные студенистой оболочкой из нитевидных гиф, затем исчезающей, после чего клубочки легко распадаются. Телиоспоры разной формы - от шаровидной до угловатой, в массе темно- или светло-красновато-коричневые. Известно около 30 видов.

В семействе тиллециевые основной род тиллеция - Тilletia, включающий около 80 видов. Телиоспоры довольно крупные, боль​шей частью легко распыляющиеся, округлые или овальные, образуются обычно в завязях, редко в других частях зараженных растений. Споровая масса часто с селедочным запахом. Базидия одноклеточная, на ее вершине сидят четыре серповидные базидиоспоры, часто соединенные копуляционным каналом. Род включает около 80 видов.

У рода уроцистис - Urocystis телиоспоры чаще формируются в надземных вегетативных органах питающих растений, редко на корнях и в соцветиях. Пораженные части растений искривляются, на них по​являются черные полосы и вздутия, сперва прикрытые эпидермисом, который впоследствии разрывается. Телиоспоры соединены в округлые или эллипсоидальные клубочки (спорокучки) по пять-десять клеток, из которых одна-две центральные, более крупные и более темные, окружены несколькими более мелкими светлыми клетками. Прорастают только центральные клетки, остальные прорастать не спо​собны. Базидия короткая, цилиндрическая, на вершине ее развивается. пучок из нескольких базидиоспор. В роде около 60 видов.

В роде энтилома - Entyloma около 100 видов. Виды этого рода образуют на листьях, стеблях, цветоножках или черешках, редко на корнях растений пятна или вздутия, наполненные телиоспорами. Споры одиночные, от светло-желтых до коричневых, чаще с гладкой, иногда двухслойной оболочкой.

О происхождении головневых грибов существуют различные предположения. Ряд ученых считает, что их предков следует искать среди некоторых групп сапротрофных дрожжеподобных организмов из видов леукоспориум (Leucosporidium), родоспориум (Rhodosporidium) и тиллетария (Tilletaria). Основанием для этого служит сходство цикла развития этих организмов с циклом развития головневых, а также наличие у некоторых видов пряжек, характерных для головневых грибов.

Другие ученые считают, что головневые грибы произошли от про​стейших аурикуляриевых грибов с разделенной перегородками четы​рехклеточной базидией, развивающейся из пробазидии.

Одноклеточная базидия семейства тиллетиевых, возможно, разви​валась из многоклеточной базидии, характерной для семейства устиляговые. Между ними есть переходные формы. У некоторых видов устиляговых, например у Ustilago domestica, базидиоспоры образуются не по одной из каждой клетки базидии, а почти одновременно в большом числе в виде мутовки базидиоспор. В то же время у Tuburcinia orientalis из тиллетиевых базидиоспоры формируются в верхней части базидии, отделенной от остальных частей перегородкой.

Как указывалось, у головневых грибов установлена тесная связь с питающим растением. У большинства видов это проявляется прежде всего в том, что гриб, проникнув в растение, до перехода к спорообразованию в завязях или других частях мало его угнетает. Пораженные головней растения кустятся несколько сильнее, чем здоровые. У них наблюдается небольшое укорачивание стебля. Действие гриба при поражении большинства хлебных злаков проявляется после проник​новения его в репродуктивные органы. При этом  колоски почти пол​ностью разрушаются или от них сохраняются лишь осевые части, а у некоторых видов злаков остается лишь стержень колоса.

При сильном заспорении семян хлебных злаков телиоспорами всходы гибнут (например, при поражении пшеницы твердой головней). Поражение пшеницы и других злаков карликовой головней (Tilletia controversa) приводит к значительному отставанию больных растений в росте.

Вследствие параллельной эволюции головневых грибов и питаю​щих растений у тех и, других весьма близки требования к условиям жизни. Например, у возбудителя твердой головни пшеницы температур​ный оптимум для прорастания телиоспор и заражения растений близок к таковым для прорастания семян пшеницы. Поэтому когда после по​сева температура почвы близка к благоприятной для растения и пара​зита (около 12°С), поражение растений бывает особенно сильным.

У возбудителей пыльной головни пшеницы и ячменя, заражающих завязи, рассеивание телиоспор приурочено ко времени цветения. Это обеспечивает попадание инфекционного начала на восприимчивые ча​сти растений как раз в критический для заражения период.

Несмотря на приспособленность к облигатному паразитическому образу жизни, головневые грибы могут расти на синтетических пита​тельных средах, а некоторые из них проходят там полный цикл раз​вития до образования телиоспор. Попавшие в почву телиоспоры голов​невых грибов сохраняют там жизнеспособность до тек пор, пока не прорастут. Базидии и. мицелий довольно быстро разрушаются почвен​ными микроорганизмами, поэтому значение почвенной инфекции при заражении злаков головней невелико. Главное значение имеет инфек​ция, находящаяся на семенах или внутри их.

Временами головневые грибы и в настоящее время наносят существенный вред хлебным злакам. Наиболее опасны в нашей стране сле​дующие головневые грибы.

Пшеница. Пыльная головня - Ustilago tritici. Твердая или во​нючая головня: в северной и средней полосе эту болезнь вызывает Tilletia caries, в южной - Т. foetida. Карликовая головня - Т. controversa, местами стеблевая головня - Urocystis tritici.
Овес. Пыльная - Ustilago avenae и покрытая головня- U, levis
Рожь. Стеблевая головня - Urocystis occulta.
Ячмень. Пыльная головня - Ustilago nuda, черная головня - U. nigra, каменная головня - U. hordei.
Кукуруза. Пузырчатая головня - U. zeae, пыльная головня - Sorosporium reilianum.
Просо. Пыльная головня - Sphacelotheca panici-miliacei.
Лук. Листовая головня - Urocystis cepulae.
Поскольку при поражении головневыми грибами многих злаков уничтожаются все зерна, вред от головневых на этих растениях равен числу пораженных колосьев. Однако иногда вред оказывается несколь​ко выше, так как при сильном заспорении зерна часть всходов погибает, за счет чего уменьшается число продуктивных растений. Вред от пузыр​чатой головни кукурузы зависит от числа головневых вздутий на рас​тениях, а также от места их возникновения. Особенно вредоносно появ​ление вздутий на початках и при основании стеблей.

Порядок ржавчинные  - Uredinales
Грибы порядка - паразиты высших растений, широко распространен​ные в разных широтах. Их насчитывается около 5 тыс. видов.

У ржавчинных грибов известны несколько следующих друг за дру​гом спороношений, оканчивающихся образованием покоящихся спор, называемых телейтоспорами. По своему биологическому значению эти споры соответствуют телиоспорам головневых грибов. Они прорастают в четырехклеточную базидию, клетки которой, расположены одна над другой.

Мицелий ржавчинных грибов распространяется по межклетникам тканей зараженных растений, в клетки которых внедряются гаустории. Он содержит капли масла, окрашенные в оранжевый цвет пигментом, близким к каротину. Такие же капли масла имеются в спорах. Пора​женные растения покрываются подушечками (пустулами) различных  оттенков оранжевого или красно-бурого цвета, поэтому болезнь, вызы​ваемая этими грибами, получила название ржавчины.

Цикл развития ржавчинных грибов удобно проследить на примере возбудителя стеблевой, линейной, или черной, ржавчины - Puccinia graminis, паразитирующей на барбарисе и на многих хлебных, кор​мовых и дикорастущих злаках.

Развитие гриба начинается с прорастания зимующих на соломе телейтоспор и образования базидии с базидиоспорами. Перед этим про​исходит сначала кариогамия (обра​зование диплоидного ядра), а затем редукционное деление. Гаплоидные ядра по одному попадают в каждую клетку базидии и каждая из них формирует одну базидиоспору, куда и переходят гаплоидные ядра. Базидиоспоры - маленькие тонкостенные клетки, сидящие на тонких стеригмах. При созревании они отбра​сываются на некоторое расстояние и затем распространяются воздуш​ными течениями. Для дальнейшего развития базидиоспоры  должны попасть на листья барбариса, где формируется весенняя фаза разви​тия возбудителя стеблевой ржавчи​ны. После проникновения ростка базидиоспоры в ткань листа сначала появляются оранжевые пятна, образованные гипертрофированной тканью листа, пронизанной по межклетникам мицелием гриба с гаусториями, внедрившимися в клетки. Гифы состоят из одноядерных клеток с оранжевыми каплями масла и принадлежат к гаплоидной стадии развития гриба. На таком мицелии. в тканях закладываются два типа спороношений: на верхней поверх​ности листа пикниды (или спермогонии), на нижней - эцидии. Первоначально оба типа спороношений представляют собой шаровидный клубок гаплоидных гиф. Пикниды в конечном итоге принимают вид кувшинов, в полости которых от стенок вырастают короткие спороносцы, несущие очень мелкие шаровидные споры, назы​ваемые пикноспорами или спермациями. Развиваясь, пикниды давят на верхний эпидермис листа, прорывают его и высовываются наружу в виде коротких гиф, называемых перифизами. К этим гифам прили​пают пикноспоры. Между ними наружу выступает сахаристая пахучая жидкость с массой погруженных в нее пикноспор. Эта жидкость привлекает насекомых, на брюшке и лапках которых пикноспоры переносятся с одной пикниды на другую. Новых заражений пикноспоры не вызывают, но играют определенную роль в возникновении дикариотического мицелия, т.е. в половом процессе.

Базидиоспоры ржавчинных грибов раздельнополы. На базидии образуется по две споры разных половых знаков (всего четыре споры). Каждая из них дает гаплоидный мицелий своего полового знака, который сам по себе не может перейти в дикариотическое состояние, так как клетки одно​го и того же полового знака не могут сли​ваться друг с другом. Для того чтобы обра​зовался дикариотический мицелий, необхо​димо, чтобы пикноспоры одного полового знака были перенесены на пикниду проти​воположного полового знака. В соке чужой пикниды пикноспоры прорастают, развивая там гаплоидный мицелий, проникающий в лист. Там его гифы, срастаясь с гифами другого знака, образуют зачатки эцидиального (двухъядерного) спороношения.

Возможно также, что на одном и том же листе появляются два спермогония, воз​никающие в результате заражения базидио​спорами разных половых знаков. Межкле​точные мицелии их в толще листа сраста​ются, образуя дикариотический мицелий, дающий начало двухъядерным гифам, на ко​торых развиваются эцидиоспоры (эцидиальное спороношение).

Эцидии первоначально дифференцируются на две части: обращен​ную к нижнему эпидермису - стерильную, сложенную из крупных, бед​ных содержимым пузыревидных клеток, и плодущую, сложенную из гиф, богатых цитоплазмой. В цитоплазме появляются двухъядерные клетки, возникающие от слияния двух одноядерных, происходящих в свою очередь от соединения гаплоидных гиф разных половых знаков. Каждая двухъядерная клетка, называемая базальной, начинает отшнуровывать на своем конце цепочку эцидиоспор, или весенних спор. При этом оба ядра базальной клетки делятся одновре​менно и параллельно, и кончик ее отде​ляется в виде двухъядерной клетки представляющей материнскую клетку эцидиоспоры. Затем таким же образом отшнуровывается вторая клетка, за ней третья и т. д. Материнская клетка эцидиоспор делится (каждая) на две двухъ​ядерные неравные по объему клетки. У верхней, более крупной, вырабатыва​ется толстая оболочка, и она превраща​ется в эцидиоспору, нижняя - промежу​точная клетка - остается тонкостенной и позднее разрушается.

Краевые базальные клетки, распола​гающиеся кольцом вокруг всего палисадного слоя, также отчленяют цепочки двухъядерных клеток, которые, срастаясь друг с другом, формируют однослойную оболочку, или перидий. Конеч​ные эцидиоспоры претерпевают такое же изменение, образуя крышу перидия, срастающуюся с его боковыми стенками. Эцидиоспор, окруженные перидием и его крышей, называются эцидиями. Нарастающие своим основанием базальные клетки в конечном итоге разрывают ниж​ний эпидермис листа и выдвигаются наружу. Крыша перидия разрыва​ется, края его отворачиваются в виде лопастей, и эцидий принимает форму урны, заполненной оранжевыми эцидиоспорами, по мере созре​вания выпадающими наружу и распространяющимися по воздуху.

У некоторых видов ржавчинных грибов перидий не образуется, а  эцидиоспоры, тоже цепочками, сидят на поверхности плоского сплете​ния гиф. Такой тип эцидиального спороношения называется цеомой. Эцидиоспоры округлые, двухъядерные. Заражать барба​рис они не могут и для дальнейшего развития должны попасть на листья или стебли злаков, например на пшеницу. Здесь эцидиоспоры прорастают, и ростки их через устьица прони​кают в ткани, где формируется межклеточный дикариотичный мицелий с гаусториями. На таком двухъядерном мицелии развивается летнее спороношение гриба -уредоспоры. Каждая уредоспора сидит на клетке-ножке. Под давлением уредоспороношений эпидермис листа или стебля разрывается, обнажая желтые, бурые, кирпично-красные или оранжевые подушечки уредоспор - то, что называется ржавчиной.

Уредоспоры отрываются от своих ножек, рас​сеиваются в воздухе и могут снова заражать зла​ки. Прорастая, они развивают диплоидный мице​лий, проникающий через устьица в ткани расте​ний. Через несколько дней снова образуются уредоспоры, вызывающие новые заражения рас​тений. Таких новых поколений уредоспор за лето может быть до десяти. Чем быстрее проходит период от заражения до возникновения нового поколения уредоспор, тем сильнее развивается на злаках ржавчина.

По мере истощения питательного субстрата (растения) на том же дикариотическом мицелии возникают новые спороношения - телейтоспоры, или зимние споры. У возбудителя стеблевой ржавчины они двухклеточные, сидят на ножке, каждая из клеток первоначально имеет по два ядра, позднее сливаю​щихся в одно диплоидное ядро. Оболочки телейтоспор толстые, темно-бурые, с одной ростковой порой в каждой клетке. При поражении зла​ков стеблевой ржавчиной к концу вегетации подушечки телейтоспор по​крывают стебли и листовые влагалища черными продольными полосами. Поэтому этот вид ржавчины называется также черной и линейной.

Телейтоспоры возбудителя стеблевой ржавчины служат для пере​зимовки гриба, прорастая лишь после периода покоя. Зимуют они на стерне или соломе (в скирдах), а на диких злаках также на стоящих зимующих стеблях. На соломе, лежащей на земле, телейтоспоры к вес​не почти всегда погибают от воздействия почвенных микроорганизмов. Весной каждая клетка телейтоспоры прорастает четырехклеточной базидией, куда переходит диплоидное ядро, делящееся затем редукционно два раза. Далее образуются базидиоспоры, заражающие барбарис, на котором развиваются пикниды и эцидий.

Таким образом, цикл развития возбудителя стеблевой ржавчины включает следующие типы спороношений: 0 - пикниды с пикноспорами, не вызывающими заражения растений, но участвующими в поло​вом процессе (диплоидизации мицелия); I - эцидий с эцидиоспорами; II - уредоспороношения (несколько поколений); III - телейтоспороношения; IV - базидии с базидиоспорами.

Гаплоидная фаза начинается с базидии и базидиоспор. В резуль​тате заражения растений базидиоспорами развивается гаплоидный ми целий и закладываются спороношения, в которых пикниды остаются гаплоидными. Диплоидная фа​за начинается со слияния двух гаплоидных мицелиев с разными половыми знаками. На этом мицелии закладываются диплоидные (дикариотические) эцидиоспоры, заражающие злаки, где развивается несколько поколений уредоспор, а затем и телейтоспоры. В телейтоспорах происхо​дит кариогамия, а при развитии базидии и пере​ходе туда диплоидного ядра - редукционное деление и развитие гаплоидных базидиоспор. Пикниды и эцидии образуются на барбарисе, уредо- и телейтоспороношения - на злаках. Раз​витие разных стадий ржавчинных грибов на различных растениях носит название разнохозяинности. Разнохозяинность свойственна многим ржавчинным грибам, однако среди них есть виды, все стадии развития которых проходят на одном и том же растении. Такие грибы называют однохозяинными. К ним относятся ржавчинные грибы, поражающие подсолнечник, лен, малину и др.

У ржавчинных грибов, имеющих все указанные выше стадии, цикл развития называется полным. Однако есть виды, у которых та или иная стадия выпадает. Они относятся к грибам с неполным циклом развития. Например, у возбудителя ржавчины груши известны только О, I, III и IV стадии, у возбудителя желтой ржавчины злаков неизвест​ны 0 и I стадии.                 

Порядок ржавчинные грибы - Uredinales делят на два семейства. Семейство пукциниевые - Pucciniaceae. Телейтоспоры оди​ночные, у немногих - в цепочках, на ножках с промежуточ​ными клетками. Грибы, относящиеся к этому семейству, паразитируют на покрытосеменных растениях, среди них есть как разнохозяинные, так и однохозяинные виды. Наиболее распространены следующие роды.

Род уромицес - Uromyces насчитывает свыше 500 видов. Телейто​споры одноклеточные, эцидии с перидием. Виды рода часто паразитируют на бобовых растениях (уредо- и телейтостадии) и на молочаях (эцидии).

Род пукциния - Puccinia содержит около 2000 видов. Телейтоспоры двуклеточные, эцидии с перидием. Паразитируют на злаках, многих видах двудольных.

Род фрагмидиум - Phragmidium. Телейтоспоры из трех и более клеток, расположенных одна над другой, эцидии без пе​ридия (типа цеома). Все виды этого рода однохозяинные, паразити​руют на розоцветных (малина, ежевика, роза и т. д.).

Род гимноспорангиум - Gymnosporangium. Телейтоспоры двукле​точные на длинных ослизняющихся ножках, сливающиеся в общую студенистую массу. Эцидии с перидием. Большинство видов разнохо-зяинные с неполным циклом развития. Паразитируют на розоцветных (яблоня, груша, рябина и др.). Эцидии развиваются на видах розо​цветных, телейтоспоры—на видах можжевельника.

Семейство мелампсоровые - Melampsoraceae. Телейтоспо​ры без ножек, срастаются боками в плоские корочки или имеют вид цепочек, образующих столбик или колонку. Большинство видов разнохозяинные. Эцидии развиваются чаще на хвойных, уредо-и телейстоспоры - на двудольных, а у ряда видов - на папоротниках.

Среди мелампсоровых есть и однохозяинные виды, паразитирующие на

двудольных.

Наиболее широко представлены следующие роды. 

Род мелампсора - Melampsora. Телейтоспоры срастаются в плос​кую корочку, эцидии без перидия (типа цеома). Среди грибов этого рода есть однохозяинные виды, паразитирующие на двудольных, и разнохозяинные, поражающие хвойные и двудольные. 

Телейтоспоры видов рода кронарциум - Cronartium в цепочках, сросшихся в колонку, эцидии с перидием. Все виды разнохозяинные, пикниды и эцидии развиваются на хвойных, уредо- и телейтоспоры - на двудольных.

У видов рода колеоспориум - Coleosporium - телейтоспоры, сросшиеся в плоскую корочку, базидия развивается внутри корочки путем деления телейтоспор на четыре клетки. Все виды разнохозяинные. На хвойных развиваются гаплоидные стадии, на двудольных—уредо-и телейтоспороношения.

Род хризомикса - Chrysomyxa. Телейтоспоры в свободных ветвящихся цепочках, эцидии с перидием. Большинство видов - разнохозяинные паразиты на хвойных и двудольных.

Все ржавчинные грибы - облигатные паразиты растений, в при​роде не способные к сапротрофному существованию. Все стадии их развития проходят на живых растениях. Лишь телейтоспоры, образую​щие базидиоспоры, в большинстве случаев находятся на отмерших частях растений (соломе, стерне, остатках листьев и т. п.). В настоя​щее время некоторые ржавчинные грибы удалось культивировать на синтетических питательных средах, содержащих главным образом дрожжевой экстракт.

На первых этапах заражения растений ржавчинные грибы не убивают ткани, в которые они проникли. Только в конце вегетации растений, когда гриб переходит к спороношению, появляются участка отми​рающих тканей. Однако при видимом отсутствии вреда гриб извлекает из растений нужные ему питательные вещества, ослабляя и снижая их продуктивность.

Известно местное, локальное поражение растений ржавчинными грибами, когда их мицелий распространяется на небольшое расстояние от места проникновения ростков тех или иных спор гриба. На этом же участке появляются и его пустулы.

У ряда видов мицелий диффузный, пронизывающий все растение и часто вызывающий его угнетение и деформацию. Это хорошо за​метно при поражении молочаев эцидиальной стадией ржавчинника - Uromyces pisi. Мицелий его зимует в корневищах молочаев, проникая затем в отрастающие побеги, причем зараженные побеги сильно ви​доизменяются. У этого же вида гриба диплоидный мицелий (уредо- и телейтостадии) при поражении гороха дает локальное поражение.

Некоторые виды ржавчинных грибов в тканях зараженных расте​ний развивают многолетний мицелий, на котором каждую весну появ​ляются спороношения. Например, при поражении можжевельника воз​будитель грушевой ржавчины образует мицелий, проникающий в дре​весину и вызывающий небольшую припухлость ветвей в месте зараже​ния. Эти места весной ослизняются и на них ежегодно в течение ряда лет развиваются телейтоспоры гриба. Этот же вид, паразитирующий-на грушах, вызывает локальное поражение.

Виды ржавчинных грибов обычно заражают один или несколько близкородственных видов растений. Например, возбудитель ржавчины груш паразитирует только на этом растении, возбудитель ржавчины яблони - только на яблоне. Возбудитель стеблевой ржавчины злаков - Puccinia graminis, паразитирующий на многих видах из этого семейст​ва, состоит из ряда специализированных форм (forma specialis), почти неотличимых по морфологии (размерам и форме спор), но способных заражать лишь определенные виды злаков. Из многочисленных форм возбудителя стеблевой ржавчины в СССР чаще всего встречаются следующие: f. sp. tritici, паразитирует на пшенице, редко на ржи; f. sp. Secalis - на ржи, ячмене и некоторых видах пырея; f. sp. avenae - на овсе и некоторых злаках трибы Avenae; f. sp. phlei-pratensis - на тимофеевке, лисохвосте и др.

Все эти формы имеют полный цикл развития с эцидиями на барбарисе и уредо- и телейтостадиями на соответствующих видах злаков. Однако биология каждой формы имеет некоторую специфику, связан​ную с биологическими особенностями питающих растений. Так, f. sp. secalis может зимовать в виде уредомицелия в корневищах некоторых видов пырея и с них переходит на рожь и ячмень; f. sp. tritici более других связана с видами барбариса и часто заражает пшеницу, попа​дая сначала на дикорастущие злаки и т. д.

Специализация возбудителя стеблевой ржавчины идет дальше. В составе каждой специализированной формы имеются более мелкие специализированные единицы - физиологические расы, способные паразитировать только на определенном сорте или группе генетически близ​ких сортов. У этого вида ржавчины сейчас известно более 300 физиологических рас. Такого же рода физиологические расы известны у воз​будителей других ржавчинных грибов: бурой и желтой ржавчины пше​ницы, корончатой ржавчины овса, ржавчины льна и др. Выявление рас, распространенных в том или ином районе, проводится при помощи искусственного заражения специального стандартного набора сортов.

Новые расы возникают путем гибридизации у тех грибов, у кото​рых имеет место половой процесс или мутации. Значение образования грибами физиологических рас очень велико, так как приводит к пора​жению устойчивых к ржавчине сортов.

Происхождение разнохозяинности у ржавчинных грибов не ясно. Вероятно, это свойство более раннее (древнее), чем однохозяинность. На это указывает тот факт, что в более примитивном семействе мелампсоровые почти все виды разнохозяинные, причем среди хозяев есть хвойные и папоротники -древнейшие представители высших расте​ний. Ни на тех, ни на других ржавчинники семейства пукциниевые не паразитируют. Кроме того, разнохозяинность ставит развитие гриба в зависимость от присутствия поблизости друг от друга обоих хозяев, что не всегда имеет место. Поэтому переход к однохозяинности можно считать прогрессивным. В качестве примера можно указать на сбор​ный вид Melampsora salicis, многие формы которого обходятся без промежуточного хозяина, существуя только в уредо- и телейтостадии на ивах, где грибы зимуют в виде мицелия.

Однако часть ученых считают, что однохозяинность первична. В какое-то время появились мутанты эцидиоспор или базидиоспор, способные заражать другие виды растений. При этом на одном (старом или новом) хозяине стала паразитировать гаплоидная фаза гриба, на другом - диплоидная. Разные ученые неодинаково трактуют вопрос о том, кто был первичным хозяином - эцидиальный или тот, на кото​ром развиваются уредо- и телейтоспоры.

Следует указать, что при разнохозяинности удлиняется время раз​вития гриба, что важно в тех случаях, когда одно из питающих расте​ний быстро заканчивает вегетацию и гриб не успевает пройти на нем все стадии развития. Например, возбудитель ржавчины сливы - Puccinia pruni-spinosae начинает свое развитие - образование пикнид и эцидиев - на ветренице, довольно быстро заканчивающей вегетацию. Однако эцидиоспоры с этого растения заражают листья сливы, где гриб продолжает свое развитие, но уже в диплоидной фазе (уредо- и телейтоспоры).

В СССР на хлебных злаках помимо уже упоминавшейся стеблевой ржавчины паразитирует еще несколько видов ржавчинных грибов, при​носящих существенный вред. Наиболее широко распространена и вре​доносна бурая листовая ржавчина пшеницы - Puccinia recondita f. sp. tritici. Эцидиальный хозяин ее василистник - Thalictrum, уредо- и телейтоспороношения развиваются на пшенице. Этот гриб редко про​ходит полный цикл развития. Зимует он в виде уредоспор или уредомицелия (дикариотического) на озимой пшенице. Таким образом, он ряд лет может существовать только в дикариотической фазе. Указан​ное явление - своеобразная адаптивная эволюция: изменение биоло​гии гриба в связи с особенностями развития его хозяина. Зимовка на озимых позволяет грибу почти постоянно находиться на живых. растениях, а не на отмерших его остатках, где телейтоспоры в течение осени - весны часто разрушаются микроорганизмами. Кроме того, да​леко не всегда пшеница и василистник находятся вблизи друг от друга, что ставит под угрозу нормальное развитие гриба. Прохождение время от времени полного цикла развития у Puccinia recondita обеспе​чивает генетическое разнообразие гриба, его изменчивость и в связи с этим способность приспосабливаться к новым сортам. Возбудитель бурой ржавчины пшеницы кроме нее поражает некоторые злаковые травы. У этого гриба известно много физиологических рас.

Широко распространена корончатая ржавчина овса - Puccinia соronifera с эцидиями на крушине слабительной, а уредо- и телейтостадиями - на овсе и некоторых злаках из трибы Avenae. Этот гриб обычно проходит полный цикл, развивая эцидии на слабительной кру​шине, поэтому район наибольшего вреда от корончатой ржавчины совпадает с местами распространения указанного промежуточного хозяина. У возбудителя корончатой ржавчины известны физиологические расы.

Во влажные и прохладные годы сильно вредит желтая ржавчина пшеницы - Р. striiformis. Этот гриб известен только в уредо- и телейтостадии, зимует на озимой пшенице. У него также есть физиологические расы.

Весьма вредоносна ржавчина подсолнечника, которую вызывает однохозяинный гриб Р. helianthi. Все стадии его развития проходя на подсолнечнике: на молодых растениях развиваются эцидии, на взрослых -уредо- и телейтоспоры.

Зерновым и кормовым бобовым культурам довольно сильно вредят разнохозяинные ржавчинные грибы из рода Uromyces: U. pisi (горох и U. striatus (люцерна). На бобовых развиваются уредо- и телейтостадии, эцидии же - на видах Euphorbia (молочаях). На сахарно свекле паразитирует однохозяинный гриб V. betae, временами приносящий большой вред.

В Крыму груши часто поражаются двухозяинным грибом Gymоsporangium sabinae и близкими к нему видами. Гриб этот имеет неполный цикл развития. Телейтоспоры развиваются весной на видах можжевельника, у которого заболевают ветви. После прорастания телейтоспор появившиеся базидиоспоры заражают листья груши, г, развиваются характерные оранжевые выросты с эцидиоспорами, заражающими только можжевельник. Местами существенно вредит малине однохозяинный гриб Phragmidium rubi-ideae.
Из грибов семейства мелампсоровые весьма вредоносна ржавчина льна - один из немногих однохозяинных грибов этого семейства. Beсной на молодых растеньицах льна развиваются эцидии, а на взрослых - уредо- и телейтоспоры. У пораженных ржавчиной растений ль ухудшается качество волокна. У гриба известны физиологические расы.

На смородине паразитирует ржавчинный гриб Cronartium ribicola, местами сильно поражающий листья и вызывающий преждевременный листопад. На смородине развиваются уредо- и телейтоспоры, эцидии - на сосне веймутовой. Этот гриб вместе с древесиной сосны завезен в Америку, где основной вред приносит эцидиальному хозяину (сосне), снижая качество древесины. Можно еще указать на сосновый вертун -искривление побегов сосны, вызываемое грибом Melampsora pinitorqua.
Наиболее вероятно происхождение ржавчинных грибов от близких к современным аурикуляриевым - Auriculariales, у части представителей которых (семейство септобазидиевые - Septobasidiaceae) развиваются так называемые склеробазидии с вырастающими на них базидиями, что напоминает образование базидии из телейтоспор ржавчин​ников. Вероятно, склеробазидии аурикуляриевых можно считать прото​типом телейтоспор ржавчинных грибов.

У наиболее примитивных ржавчинных грибов, паразитирующих на папоротниках (диплоидные стадии) и на хвойных (эцидии и пикниды), телейтоспоры тонкостенные, бесцветные и так же, как склеробазидии, развиваются в тканях растений-хозяев. Весьма просто устроены у них и пикниды. Отсутствие плодовых тел у ржавчинных грибов объясняет​ся их паразитическим образом жизни.

Внутри порядка ржавчинников наиболее примитивны представи​тели семейства мелампсоровых, паразитирующие главным образом на голосеменных и папоротниках. У видов семейства телейтоспоры сра​стаются боками или в виде столбика, что затрудняет их рассеивание. Более совершенны ржавчинные грибы семейства пукциниевые, парази​тирующие на покрытосеменных, главным образом на двудольных рас​тениях. Они имеют одиночные телейтоспоры на ломких ножках, сравни​тельно легко отделяющиеся от субстрата.

ПРОИСХОЖДЕНИЕ И ОСНОВНЫЕ НАПРАВЛЕНИЯ ЭВОЛЮЦИИ БАЗИДИОМИЦЕТОВ
Вопрос о происхождении базидиомицетов до настоящего времени оста​ется дискуссионным, так как эта группа грибов по развитию плодовых тел эволюционно более продвинута в сравнении с сумчатыми грибами и вместе с тем сильнее отклонилась от основного ствола высших грибов в отношении полового процесса, который предельно упрощен.

Установленная гомология сумки и базидии дает основания пред​полагать общее происхождение аскомицетов и базидиомицетов, их тес​ные филогенетические связи. Можно считать, что базидиомицеты свои​ми корнями связаны с аскомицетами и в значительной степени разви​вались параллельно. Однако каких-либо переходных форм между аскомицетами и базидиомицетами сейчас не имеется. Наиболее обоснован​но предположение о том, что аскомицеты и базидиомицеты на ранних стадиях развития обособились от зигомицетов в результате дифферен​циации зародышевого спорангия зигомицетов. Но если для сумчатых грибов существует ряд форм, которые можно рассматривать как пере​ходные от зигомицетов, то для базидиомицетов таковые пока неизвест​ны. На основании гомологии в развитии сумки и базидии-можно также полагать, что базидиомицеты берут начало от примитивных сумчатых грибов на ранней стадии их обособления от зигомицетов, а далее их развитие пошло параллельно развитию сумчатых грибов.

В настоящее время преобладает теория монофилетического происхождения всей группы базидиомицетов независимо от типа базидии: холо-, гетеро- или телиобазидии, т. е. образование экзогенного поло​вого спороношения и дальнейшие его модификации. Это подтвержда​ется однотипностью онтогенеза, характером развития базидии и отбра​сывания спор, а также существованием переходных форм от одного типа базидии к другой.

В отношении эволюции внутри самого класса базидиомицеты ре​шающее значение имеет вопрос: какой тип базидии первичен и отсюда - какая из существующих групп этого класса ближе всего к его исходным формам.

Исходя из положения о том, что базидия - гомолог сумки аскомицетов и зародышевого спорангия зигомицетов (а эти органы имеют одноклеточное строение), есть основания предполагать, что исходная первичная базидия была одноклеточной. Отсюда холобазидию и соот​ветственно холобазидиомицеты можно рассматривать как группу, бли​же всего стоящую к исходным формам класса. Таким образом, в осно​вание филогенетической схемы базидиальных грибов должны быть поставлены виды с простым типом развития и одноклеточной базидией. Такими будут некоторые виды из подкласса холобазидиомицеты груп​пы гименомицеты. Из современных базидиомицетов этой группы ближе всех к первичным базидиальным грибам стоят низшие формы семейства Corticiaceae с примитивными плодовыми телами из порядка Aphyllophorales. Из отдельных родов этого семейства эволюционно можно вывести другие семейства этого порядка, а также порядки Dacrymycetales и Tulasnellales из подкласса гетеробазидиальные грибы, у которых базидия не имеет перегородок, но несет удлиненные стеригмы. Отсюда же выводится и порядок Exobasidiales как специализированная группа паразитных холобазидиальных грибов, не имеющих плодовых тел.

Общее направление эволюции в пределах порядка Aphyllophorales -усложнение строения плодового тела. Что касается порядков - Dacrymycetales и Tulasnellales, то здесь отмечается усложнение в строении базидии. Общая эволюция наземных грибов связана с двумя биологическими приспособлениями: защитой гимения от неблагоприят​ных условий и обеспечением рассеивания спор. Дальнейшее усложне​ние и усовершенствование плодового тела в этих направлениях наблю​дается в порядке Agaricales. Однако форм, связывающих афиллофоровые и агариковые грибы, не выявлено.

Что касается гастеромицетов, то можно уверенно констатировать их несомненное филогенетическое родство с агариковыми грибами, что подтверждается существованием ряда переходных форм. Сейчас пре​обладает гипотеза происхождения агариковых грибов от гастеромицетных предков. Вопрос о происхождении самой группы гастеромице​тов остается нерешенным.

Близко к первичным базидиомицетам стоят и низшие представи​тели порядка Tremellales из гетеробазидиальных грибов, базидия ко​торых отличается неустойчивым строением: она может иметь продольную, косую и даже неполную перегородку. Им же свойственно довольно примитивное строение плодового тела. От форм типа Tremellales могли произойти виды, относимые к порядку Auriculariales, с базидиями, разделенными поперечными перегородками, с простыми плодо​выми телами.

Что касается телиобазидиомицетов, то в настоящее время и головневые и ржавчинные грибы выводятся из аурикуляриевых (порядок Auriculariales), которые также имеют разделенную поперечными пе​регородками базидию. У некоторых представителей аурикуляриевых (семейство Septobasidiaceae) часто развиваются склеробазидии, ана​логичные головневым спорам или телейтоспорам ржавчинных, трактуе​мые как пробазидии, из которых вырастают собственно базидии с базидиоспорами. Отсутствие плодовых тел у головневых и ржавчинных грибов связывают с паразитным образом жизни. Таким образом, холобазидиомицеты можно представить как основную линию развития бази-диальных грибов, а гетеробазидиомицеты и телиобазидиомицеты - как отклонившуюся боковую ветвь. В целом предполагаемый филогенез базидиальных грибов можно представить следующей схемой. 

