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Лекции 12 и 13

Класс сумчатые грибы

1. План

2. ПОДКЛАСС ГЕМИАСКОМИЦЕТЫ, ИЛИ ГОЛОСУМЧАТЫЕ
3. ПОДКЛАСС ЭУАСКОМИЦЕТЫ - EUASCOMYCETIDAE
4. ПОДКЛАСС ЛОКУЛОАСКОМИЦЕТЫ 

КЛАСС АСКОМИЦЕТЫ, ИЛИ СУМЧАТЫЕ ГРИБЫ - ASCOMYCETES
Аскомицеты, или сумчатые грибы,- один из обширнейших классов грибов, включающий около 30000 видов, разнообразных как по строению, так и по образу жизни. Сюда относятся, например, дрожжи, пред​ставленные одиночными почкующимися клетками, многочисленные микроскопические грибы и грибы с крупными плодовыми телами, раз​мер которых нередко достигает нескольких сантиметров, а у некоторых видов – 10-30 см (сморчки, строчки и др.). Однако все эти многооб​разные грибы связаны общим происхождением и имеют ряд общих черт, на основе которых их объединяют в один класс.

Основной признак аскомицетов - формирование в результате поло​вого процесса сумок, или асков, - замкнутых одноклеточных структур, содержащих определенное число аскоспор, обычно восемь.
Вегетативное тело аскомицетов - разветвленный гаплоидный мицелий, состоящий из одноядерных или многоядерных клеток. Перего​родки (септы) образуются в мицелии аскомицетов упорядочение, син​хронно с делением ядер. Септа развивается центрипетально - от стенок гифы к центру - и напоминает сужение ирисовой диафрагмы в объек​тиве фотоаппарата. В центре септы остается пора, через которую передвигается цитоплазма, а также могут мигрировать органеллы клетки, даже ядра. Поры в септах играют существенную роль в переносе питательных веществ по гифам в зону роста.

У некоторых низших аскомицетов (дрожжи) настоящего мицелия нет, а вегетативное тело представлено одиночными почкующимися или делящимися клетками, иногда образующими псевдомицелий. Дрожжеподобный рост при определенных условиях наблюдается у некоторых мицелиальных аскомицетов, например у представителей порядка тафриновые - Taphrinales, грибов-дерматофитов и др.

Настоящие ткани у аскомицетов формиру​ются редко. Исключение составляют высокоспециализированные паразиты насекомых из порядка лабульбениевые - Laboulbeniales, ве​гетативное тело которых - рецептакул - со​стоит из настоящей ткани.

Основные полисахариды, входящие в со​став клеточных стенок аскомицетов,- хитин и глюканы (полимеры D-глюкозы, отличающие​ся от целлюлозы характером связи между мо​номерами). Содержание хитина у аскомицетов ниже, чем у хитридиомицетов и зигомицетов, и составляет не более 20-25% полисахаридов клеточной стенки (у некоторых хитридиомице​тов - до 60 %). У дрожжей хитин содержится в небольших количествах (например, у Saccharomyces - около 1 %), а у некоторых он отсутствует (род Schizosaccharomyces). Большую часть полисахаридов клеточной стенки состав​ляют глюканы (до 80-90%). У дрожжей кро​ме глюканов обнаружены маннаны - полиме​ры маннозы.

В цикле развития многих аскомицетов большую роль играет бесполое размножение. Споры бесполого размножения - конидии - образуются на гаплоидном мицелии экзогенно (реже эндогенно) на конидиеносцах разного строения. Конидиеносцы образуются на мице-лии одиночно, соединяются в пучки (коремии) или подушечки (спородохии), развива​ются плотным слоем на поверхности сплете​ния гиф (ложа) или внутри шаровидных или грушевидных структур с отверстием на вер​шине (пикниды). 

Конидиальные спороношения развивают​ся в период вегетации грибов и служат для их массового расселения. У аскомицетов - паразитов они обычно образуются на живых рас​тениях, а сумчатые спороношения (за немно​гими исключениями) - после отмирания растения или его частей в конце вегетации или после перезимовки.

У некоторых аскомицетов конидиальное спороношение неизвестно, у других оно преоб​ладает в цикле развития. В отдельных группах этого класса сумчатая стадия образется редко. Иногда ее трудно обнаружить в природе и получить в искусственной культуре грибов, поэтому многие аскомицеты как в природе, так и в коллекциях культур чаще встреча​ются в конидиальной стадии.

Конидиальные стадии многих ас​комицетов имеют  самостоятельные видовые наименования, нередко более распространенные, чем названия сум​чатых стадий. Например, многие пенициллы и аспергиллы, образующие сум​чатые стадии, более известны под наз​ваниями их конидиальных стадий. Так, широко используемый в генетических исследованиях аскомицет эмерицелла лежачая - Emericella    nidulans - обычно называют аспергиллом лежачим - Aspergillus nidulaiis. В Между​народном кодексе ботанической номен​клатуры, который регулирует употреб​ление названий растений, содержится специальный  пункт, разрешающий использовать наряду с основным видо​вым названием аскомицета по его сум​чатой стадии название его конидиаль​ной стадии в тех случаях, когда речь идет именно об этой стадии гриба.

Для большого числа грибов, встре​чающихся в природе в гаплоидной ко​нидиальной стадии, совершенные (по​ловые) стадии неизвестны. Такие грибы относят к классу дейтеромицеты, или несовершенные грибы.

Типичный для аскомицетов половой процесс - слияние двух специали​зированных клеток мицелия, не диффе​ренцированных на гаметы. Такие клет​ки обычно называют гаметангиями, а тип полового процесса - гаметангиогамией. Однако «гаметангии» аскоми​цетов не гомологичны настоящим гаметангиям, в которых развиваются гаметы, а происходят, вероятно, от не​дифференцированных копулирующих ветвей мицелия соматогамных грибов.

У низших аскомицетов (подкласс гемиаскомицеты - Hemiascomycetidae) половой процесс сходен с зигогамией зигомицетов. Гаметангии разного пола морфологически сходны или малоразличимы и пред​ставляют выросты или веточки мицелия. После их слияния сразу наступает кариогамия, и сумка развивается непосредственно из зи​готы. Однако в отличие от большинства зигомицетов в мно​гоядерных гаметангиях аскомицетов сливаются только два ядра. Зигота не переходит в состояние покоя, а сразу развивается в сумку. В цикле развития низших аскомицетов имеются, таким образом, только гаплоидная и диплоидная фазы.

У высших аскомицетов (подклассы эуаскомицеты - Euascomycetidae и локулоаскомицеты - Loculoascomycetidae) наблюдаются диффе​ренциация и усложнение строения гаметангиев. Женский гаметангий состоит из двух частей - аскогона и нитевидно вытянутой трихогины, мужской гаметангий – антеридий -одноклеточный. При слиянии со​держимое антеридия по трихогине переходит в аскогон. После плазмо​гамии гаплоидные ядра разного пола сразу не сливаются, а объеди​няются попарно, образуя дикарион. Из аскогона вырастают аскогенные гифы, в которых ядра дикариона синхронно делятся. Эти гифы ветвят​ся и разделяются септами на двухъядерные клетки. На аскогенных гифах развиваются сумки. Конечная клетка такой гифы загибается крючком, ядра дикариона располагаются в месте перегиба и одновременно делятся. Пара ядер разного пола остается в месте перегиба крючка, одно ядро переходит в его кончик, еще одно - в осно​вание. Затем образуются две перегородки, отделяющие одноядерные конечную и базальную клетки крючка. В результате слияния этих кле​ток восстанавливается дикарион и крючок может сформироваться по​вторно. Средняя двухъядерная клетка крючка развивается в сумку. Сумка увеличивается в размерах, ядра дикариона сливаются, диплоидное ядро делится редукционно и митотически и вокруг восьми гаплоидных ядер формируются аскоспоры.

Типичный способ развития сумок был впервые описан П. Клауссеном у дискомицета пиронема омфалодес - Pyronema omphalodes в 1907 и 1912 гг. У некоторых аскомицетов (например, в порядке эвроциевые - Eurotiales) сумки образуются на аскогенных гифах иными спо​собами: цепочками по ходу аскогенных гиф, из их конечных клеток (или боковых выростов.

По способу формирования аскоспоры аскомицетов отличаются от спорангиоспор зародышевого спорангия зигомицетов. Если при образо​вании спорангиоспор происходит раскалывание цитоплазмы спорангия, то аскоспоры развиваются по способу так называемого «свободного образования клеток» - часть цитоплазмы сумки обособляется вокруг ядер и одевается оболочкой. При этом аскоспоры у гемиаскомицетов и высших аскомицетов формируются по-разному: у первых наблюдает​ся индивидуальное отделение каждой аскоспоры, у последних аскоспо​ры обособляются в результате инвагинации первоначально общей мем​браны. В сумке аскоспоры окружены неиспользованной на их форми​рование цитоплазмой - эпиплазмой. К моменту созревания аскоспор в цитоплазме происходит превращение гликогена в сахар, тургорное давление в сумке резко возрастает и аскоспоры с силой выбрасываются на расстояние от долей миллимет​ра до 10 см и более.

В результате образования аскогенных гиф уве​личивается число сумок, а следовательно, и аскос​пор, развивающихся из одного аскогона. Формиро​вание сумок по способу крючка с восстановлением дикариона в его базальной клетке и повторным образованием крючков обеспечивает расположение сумок пучком или слоем, что облегчает активное освобождение аскоспор.

В цикле развития высших аскомицетов чере​дуются, таким образом, три фазы: длительная - гаплоидная, в течение которой происходит бесполое размножение, непродолжительная - дикариотическая (аскогенные гифы) и очень короткая - дипло​идная (молодая сумка с диплоидным ядром).

Для многих аскомицетов характерна морфо​логическая редукция полового процесса. У некото​рых представителей этого класса антеридии отсут​ствуют или не функционируют. В этом случае их функции могут выполнять конидии, вегетативные гифы или мелкие специализированные клетки, назы​ваемые спермациями. Спермации часто образуются на другом мицелии, на значительном расстоянии от аскогона, и переносятся токами воздуха, каплями дождя, насекомыми. У некоторых аскомицетов трихогина хемотропична и подрастает к спермациям или конидиям совместимого типа.

В том случае, когда отсутствуют оба гаметангия, дикарионтизация происходит в результате слияния клеток вегетативных гиф одного или двух совместимых мицелиев -соматогамии. Иногда ди-карионы формируются без слияния клеток - в ре​зультате попарной ассоциации ядер в аскогоне или в вегетативных клетках гифы.

Среди аскомицетов встречаются как гомоталличные, так и гетероталличные виды, причем гете​роталлизм здесь биполярный.

По строению оболочки и функциям сумки аскомицетов делят на две большие группы: прототуникатные и эутуникатные. Прототуникатные сумки имеют тонкую недиф​ференцированную оболочку, которая разрушается или растворяется, пассивно освобождая аскоспоры. Такая сумка служит только местом формирования спор, но активно не участвует в их распространении. Эуту​никатные сумки характеризуются более плотными, оболочками, часто со специальными приспособлениями для вскрывания сумки. Они активно участвуют в распространении аскоспор. Строение оболочки эутуникатных сумок может быть двух типов. Оболочка унитуникатных сумок относительно тонкая и выглядит однослойной, на вершине сумок обычно имеется апикальный аппарат различного -строения, служащий для их вскрывания. Битуникатные сумки имеют ясно двухслойную обо​лочку, состоящую из жесткого наружного и эластичного внутреннего слоев. При созревании аскоспор наружный слой оболочки разрушается, начиная с вершины, внутренний слой под действием повышенного тургорного давления растягивается, и аскоспоры активно выбрасываются.

У гемиаскомицетов и аскомицетов с замкнутыми плодовыми тела​ми форма сумок округлая или овальная, у аскомицетов с активным выбрасыванием аскоспор - булавовидная или цилиндрическая. 

В сумке аскомицетов обычно формируется восемь аскоспор. Однако наблюдаются многочисленные отклонения от типа. Сокращение числа аскоспор происходит в результате уменьшения числа деления ядер (например, образование четырех аскоспор у эндомицеса Магнуса Endomyces magnusii) или в результате дегенерации части гаплоидных ядер (например, развитие двух аскоспор у сморчковой шапочки - Verpa bohemica). Число аскоспор увеличивается или при возрастании числа деления ядер в сумке (например, у видов из рода Podospora отмечается семь делений ядра и соответственно формируются, 128 аско​спор), или в результате почкования аскоспор в сумке (например, у порядка тафриновые -Taphrinales).                       

Форма аскоспор очень разнообразна - от шаровидных или эллипсо​идальных до нитевидных. Они могут быть одноклеточными или иметь поперечные перегородки, реже - поперечные и продольные перегородки (муральные аскоспоры). У некоторых аскомицетов аскоспоры имеют разнообразные придатки, играющие роль в их распространении, напри​мер слизистые придатки у копрофильных грибов. У низших аскомице​тов сумки образуются непосредственно на мицелии, а у высших - в специальных вместилищах - плодовых телах и аскостромах.

Различают следующие типы плодовых тел: клейстотеций - полностью замкнутое плодовое тело, перитеций - полузамкнутое, обычно кувшиновидное плодовое тело с отверстием на вершине и апотеций - открытое, обычно чашевидное плодовое тело, на верхней стороне кото​рого расположен слой сумок и парафиз. Клейстотеций, пе​ритеции и апотеций - настоящие плодовые тела, развивающиеся по аскогимениальному типу. Перидий (оболочка) такого плодового тела обра​зуется после плазмогамии. Гаплоидные вегетативные гифы оплетают аскогенные гифы и сумки, формируя плотную покровную ткань.

Настоящие плодовые тела могут развиваться как непосредственно на мицелии, так и на стромах - плотных сплетениях гиф различной формы, размера и консистенции. Однако в отличие от аскостром они всегда имеют собственный перидий, заметный хотя бы на ранних ста​диях развития плодового тела.

Аскострома развивается иначе. Сначала закладывается строма из переплетающихся гиф. В ней образуются аскогоны и происходит поло​вой процесс. Аскогенные гифы и появляющиеся на них сумки раздви​гают или разрушают плектенхиму стромы, освобождая в ней полость (локулу). Каждая локула содержит одну или несколько сумок. Строма над локулой разрушается и образуется отверстие, через которое освобождаются аскоспоры. По внешнему виду аскостромы часто похожи на настоящие перитеции, но отличаются от них отсутствием собственного перидияих оболочкой служит плектенхима стромы. Такие аскостро​мы называют также псевдотециями.

На основе отсутствия или наличия плодовых тел и их типа класс Ascomycetes делят на три подкласса.

Подкласс гемиаскомицеты, или голосумчатые (Heiniascomycetidae), - плодовые тела отсутствуют, сумки образуются непосредст​венно на мицелии, прототуникатиые.

Подкласс эуаскомицеты (Euascomycetidae) - сумки образуются в клейстотециях, перитециях или апотециях, прототуникдтные или унитуникатные.

Подкласс локулоаскомицеты (Loculoascomycetidae) - сумки образуются в аскостромах, битуникатные.

Аскомицеты широко распространены в природе во всех географиче​ских областях. Они обитают как сапротрофы в почве, в лесной под​стилке, на разнообразных растительных субстратах (древесина, от​мершие растения и т.д.). Некоторые группы аскомицетов заняли эко​логические ниши, недоступные для других грибов, например кератинофильные грибы, развивающиеся на субстратах животного происхож​дения, содержащих кератин. Некоторые аскомицеты обитают в морях или пресноводных водоемах на погруженной в воду древесине. Сапротрофные аскомицеты активно участвуют в минерализации органиче​ских веществ в природе, особенно в разложении растительных остат​ков, содержащих целлюлозу. Ряд аскомицетов вызывает плесневение и порчу разнообразных материалов и изделий, а также пищевых про​дуктов.

Многочисленные аскомицеты паразитируют на высших растениях грибах, водорослях, лишайниках, животных и человеке. Они вызывают серьезные заболевания культурных растений, болезни человека и животных.

Аскомицеты - возбудители болезней культурных растений (мучни​стой росы, парши яблони и груши и многих других) приносят большой ущерб сельскому хозяйству. В то же время многие представители это​го класса имеют положительное значение как продуценты биологически активных веществ - антибиотиков, витаминов, ферментов и алкалои​дов, кормового белка, а также как возбудители спиртового брожения. Наконец, многие аскомицеты широко используются как объекты био​химических и генетических исследований.

ПОДКЛАСС ГЕМИАСКОМИЦЕТЫ, ИЛИ ГОЛОСУМЧАТЫЕ,- HEMIASCOMYCETIDAE
Этот небольшой подкласс объединяет примитивные аскомицеты, у ко​торых нет плодовых тел и сумки развиваются непосредственно на мицелии. Подкласс включает четыре порядка. Для порядка эндомицетовые (Endomycetales) характерно образование на мицелии одиноч​ных сумок, развивающихся из зиготы без участия аскогенных гиф. У относящихся к этому порядку дрожжей мицелий отсутствует и сумки развиваются как одиночные свободные клетки. Смена ядерных фаз у эндомицетовых может быть разных типов. Сюда относятся как ти​пичные гаплобионты, так и грибы с продолжительной диплоидной ста​дией (например, пекарские дрожжи - Saccharomyces cerevisiae) и даже диплобионты (например, виды рода сахаромикодес - Saccharоmicodes). Порядок тафриновые (Taphrinales) формально относится к подклассу гемиаскомицетов, так как его представители образуют сум​ки не в плодовых телах, а на мицелии, слоем под кутикулой растения-хозяина. Однако тафриновые отличаются от остальных гемиаскоми​цетов тем, что в их цикле развития преобладает дикариотическая фаза, отсутствующая у других представителей этого подкласса. Кроме того, сумки у тафриновых не прототуникатные, как у остальных геми​аскомицетов, а эутуникатные, как у высших аскомицетов. Поэтому многие микологи (Э. Гойман, Э. Мюллер и др.) считают эту группу вторично упрощенной, утратившей плодовые тела в результате приспособления к паразитизму.

Кроме этих двух порядков к гемиаскомицетам относят порядки протомицетовые - Protomycetales и аскосферовые - Ascosphaerales, по​ложение которых в системе не ясно.

Порядок эндомицетовые - Endomycetales
У грибов из порядка эндомицетовые сумки расположены на мицелии поодиночке. У многих представителей этого порядка –дрожжей - настоящий мицелий отсутствует, клетки размножаются почкованием или, реже, делением, а сумки образуются как одиночные клетки.

Большинство эндомицетовых - сапротрофы, обитающие на поверх​ности плодов и вегетативных частей растений, в нектаре цветков, в истечениях деревьев, в почвах. Паразитов в этой группе немного, на​пример спермофтора хлопчатниковая - Spermophthora gossypii, раз​вивающаяся в коробочках хлопчатника. Большое практическое значе​ние имеют дрожжи - возбудители спиртового брожения и продуценты кормового белка. К эндомицетовым относятся и продуценты некоторых витаминов, например, широко используемый для производства рибо​флавина эремотециум Эшби-Eremothecium ashbyi.          
Эндомицетовые представляют большой теоретический интерес как возможное связующее звено между аскомицетами и их гипотетиче​скими предками, близкими к современным зигомицетам.

У представителей семейства диподасковые - Dipodascaceae обра​зуется хорошо развитый мицелий, а на нем - цилиндрические много​споровые сумки.

Виды этого семейства обитают в истечениях растений, на древесине, в почве и не имеют практического значения. Однако это семей​ство наиболее интересно в теоретическом отношении, так как обнару​живает черты сходства с зигомицетами. В этом отношении наиболее детально изучен род диподаскус - Dipodascus.
У диподаскуса беловатого - D. albidus, обитающего в истечениях различных растений, хорошо развит мицелий, состоящий из многоядерных клеток до 100 мкм длиной. На нем закладываются многоядерные гаметангии, различаю​щиеся по размеру. После слияния гаметангиев образовавшаяся зигота, сразу же развивается в удлиненную многоспоровую сумку. Аскоспоры освобож​даются из сумки пассивно. Они окружены слизистой обверткой, и при ее набухании сумка растя​гивается и разрывается на вер​шине. Аскоспоры выходят из сум​ки и собираются на ее вершине в шарик, склеенный слизью. У дру​гого вида - диподаскуса собран​ного - D. aggregafus мицелий состоит из одноядерных клеток, и гаметангии также одноядерны. Этот гриб обитает в личиноч​ных ходах некоторых жуков-короедов.

Развитие спор полового раз​множения у диподасковых имеет большое сходство с наблюдаемым у зигомицетов. Как и у зигомицетов, здесь сливаются многоядер​ные гаметангии (у D. albidus), в процессе эволюции сменяющиеся одноядерными (у D. aggregatus). Однако при слиянии многоядер​ных гаметангиев диподасковых множественная кариогамия от​сутствует, а сливаются только два ядра. У некоторых зигомицетов (род эндогоне — Endogone) при гаметангиогамии также сливаются только два ядра, а остальные ядра многоядерных гаметангиев дегенерируют. Сумку аскомицетов можно рассматривать как структуру, гомологичную зародышевому спо​рангию зигомицетов. У диподасковых их сходство увеличивается и тем, что количество спор в сумке может достигать нескольких десятков и строго не фиксировано, как у остальных аскомицетов.

Однако диподасковые существенно отличаются от зигомицетов тем, что зигота у них непосредственно развивается в сумку и не переходит в состояние покоя, а аскоспоры образуются по способу «свободного образования клеток», типичному для аскомицетов. Значительные раз​личия существуют и в составе полисахаридов клеточных стенок у этих групп. У диподасковых, как и у других аскомицетов, в клеточных стен​ках имеются глюканы и хитин, но всегда отсутствует хитозан, харак​терный для зигомицетов.

Для семейства эндомицетовые - Endomycetaceae в отличие от диподасковых характерно строго фиксированное число аскоспор в сумке (восемь или меньше восьми). К нему относятся преимущественно сапротрофы, обитающие на субстратах, богатых сахарами, од​нако отдельные виды паразитируют на грибах и животных. Некоторые эндомицетовые сбраживают сахара и используются в странах Азии и Африки для этой цели.

Мицелий эндомицетовых состоит из хорошо выраженных гиф (род эремаскус - Eremascus}, частично распадается на артроспоры (род эндомицес - Endomyces) или почкуется (род эндомикопсис - Endomycopsis).
У видов рода Eremascus, например у эремаскуса фертильного - Е. fertilis, гаметангиогамия сходна с таковой у диподасковых. Гаметангии представляют собой отростки клеток мицелия, содержащие по одному ядру. После их слияния зигота отделяется перегородками и превращается в восьмиспоровую сумку. У эндомицеса Магнуса - Endomyces magnusii, обитающего в соке деревьев, гаметан​гиогамия гетерогамная, т.е. гаметангии различаются по размеру и форме. У эндомикопсиса весеннего -Endomycopsis vernalis, часто встречающегося весной в соке березы и других деревьев, сумки обра​зуются апомиктически, из вегетативных клеток.

Наиболее распространенная и практически важная группа из порядка эндомицетовые - дрожжи (семейство Saccharomycetaceae). Ти​пичного мицелия у них нет, а есть лишь одиночные клетки, размножающиеся почкованием или делением. Если такие клетки не расходятся, формируется псевдомицелий. Половой процесс -копуляция двух вегетативных клеток. Аскоспоры образуются в сумках, представляющих собой одиночные клетки. Предполагают, что дрожжи - организмы, вторично упрощенные в связи с обитанием в жидких сахаристых средах.

Название «дрожжи» используется для группы грибов, которые на протяжении всего цикла развития или большей его части существуют в виде одиночных клеток, почкующихся или делящихся. Кроме грибов, образующих сумчатую стадию (семейство сахаромицетовые, объединяющее более половины известных родов дрожжей), к ней относят также грибы, филогенетически связанные с базидиомицетами. У таких дрожжей, например у видов из рода родоспоридиум - Rodosporidium, зигота прорастает дикариотическим мицелием, на котором развива​ются телиоспоры. Они прорастают промицелием - короткими пророст​ками, на которых экзогенно формируются гаплоидные споры, назы​ваемые обычно споридиями. Цикл развития у этих дрожжей имеет сходство с циклом развития головневых грибов. Наконец, известны дрожжи, у которых половая стадия в цикле развития от​сутствует (так называемые «аспорогенные дрожжи»). Их относят к классу дейтеромицеты, или несовершенные грибы, - Deuteromycetes.

В отличие от двух предыдущих семейств, все представители кото​рых типичные гаплобионты, сахаромицетовые объединяют трибы с разной продолжительностью гаплоидной и диплоидной фаз в цикле развития. У одних, например у видов из рода схизосахаромицес - Schizosaccharomyces, наблюдается длительная гаплоидная фаза, а диплоидизация происходит непосредственно перед образованием сумки. Пекарские дрожжи - Saccharomyces cerevisiae после образования аско​спор в течение некоторого времени почкуются в гаплоидной фазе, после чего следует половой процесс - копуляция соматических клеток, и почкование продолжается уже в диплоидной фазе. При наступлении благоприятных условий (при хорошей аэрации и недостатке питания) такие диплоидные клетки превращаются в сумки. Наконец, среди сахаромицетовых есть грибы, у которых гаплоидная фаза сокращена до аскоспоры, а иногда наблюдается копуляция аскоспор уже в сумке. Примером таких диплобионтов может служить сахаромикодес Люд​вига - Saccharomycodes ludvigii.
Дрожжи широко распространены на разнообразных субстратах, богатых сахарами: на поверхности плодов, в нектаре цветков, в истече​ниях деревьев и др. Представители некоторых родов, например липомицес - Lipomyces, обитают в почвах.

Развиваясь на средах, содержащих сахара, дрожжи вызывают спиртовое брожение - превращение сахара в этиловый спирт и углекислый газ. Хотя этот процесс уже в древности использовался для приготовле​ния алкогольных напитков и в хлебопечении, его причинная связь с развитием дрожжей была обнаружена лишь в 1876г. Л. Пастером. Спиртовое брожение лежит в основе целого ряда пищевых произ​водств - хлебопечения, виноделия, пивоварения, а также производства технического спирта из отходов целлюлозно-бумажной промышленно​сти или мелассы.

Однако известны многие виды дрожжей (например, виды из рода Lipomyces), не способные сбраживать сахара, а окисляющие их.

Среди дрожжей, вызывающих спиртовое брожение, наибольшее значение имеют представители рода Saccharomyces. Этот род объеди​няет как виды, встречающиеся в природе, так и «культурные» виды, представленные многочисленными производственными расами. Сахаро​мицеты способны к активному сбраживанию сахаров и накоплению большого количества спирта (10-19 % по объему).

Пекарские дрожжи - S. cerevisiae не выделяются из природных субстратов и существуют только в культуре. Они имеют слегка овальные клетки, размножающиеся почкованием. На поверхности клетки образуется сферический вырост, увеличивающийся в размерах и от​деляющийся перетяжкой от материнской клетки. После отделения мо​лодой клетки на ней и на материнской - клетке остаются рубцы. По числу таких рубцов можно определить относительный возраст почкующейся клетки (иногда число их доходит до 30-40).

В цикле развития пекарских дрожжей наблюдается довольно длительная диплоидная фаза. Сумки развиваются из диплоидных клеток и обычно содержат четыре аскоспоры. Вид гетероталличен.

Пекарские дрожжи представлены несколькими сотнями рас винными, хлебопекарными, пивными и спиртовыми. Для получения спирта путем брожения используют картофель, зерно, патоку, а также суль​фитные щелока - отходы деревообрабатывающей и целлюлозной про​мышленности. Это сырье предварительно осахаривают путем обработ​ки солодом или кислотами, так как дрожжи не способны использовать полисахариды.

Вина получают из виноградных и плодово-ягодных соков. В зависимости от степени использования сахара при брожении различают сухие, сладкие и крепленые вина. В процессе брожения кроме главных продуктов - этилового спирта и углекислого газа в небольших количе​ствах образуются и другие вещества, от которых зависят специфиче​ский аромат и вкус вина. Разные вина получают путем использования определенных сортов винограда, рас дрожжей и соответствующей тех​нологии производства.

Для производства пива используют охмеленное сусло из зерна яч​меня, которое сбраживают дрожжами. Пиво содержит до 6 % спирта.

Хлебопекарные расы дрожжей употребляют в хлебопечении и кон​дитерской промышленности. В тесте под действием дрожжей происхо​дит спиртовое брожение и образующийся углекислый газ вызывает его подъем. В закваске ржаного теста кроме дрожжей содержатся молоч​нокислые бактерии, в нем идет смешанное брожение - молочнокислое, вызываемое бактериями, и спиртовое, вызываемое дрожжами. Поэтому в ржаном хлебе содержится молочная кислота, придающая ему харак​терный кисловатый вкус.

Биомасса дрожжей, накапливающаяся в бродильных производствах в качестве отходов, содержит большое количество белков, углеводов и жиров и представляет ценный кормовой продукт.

Некоторые виды дрожжей используют для производства кормовых белков. Кормовые дрожжи - Candida utilis хорошо растут на разнообразных средах, содержащих как гексозы, так и пентозы. Для их промышленного получения используют отходы различных производств - сульфитные щелока, гидролизаты древесины, мелассу и др. Биомасса кормовых дрожжей богата белками, содержащими все не​обходимые для животных аминокислоты. Некоторые виды рода Can​dida способны расти на углеводородах нефти, образуя биомассу, со​держащую белки, жиры и другие ценные вещества.

Дрожжи легко культивируются и быстро растут, поэтому их широко используют для изучения разнообразных процессов в биохимии, ге​нетике и других областях биологии. На этих объектах проведены многочисленные исследования по локализации в клетке и регуляции активности ферментов, механизмам действия антибиотиков на грибную клетку, цитоплазматической наследственности и многим другим вопросам.

Эремотециум Эшби - Eremothecium ashbyi - представитель небольшого семейства спермофторовые – Spermophthoraceae - в природе встречается как паразит на коробочках хлопчатника. Его ярко-желтый мицелий состоит из многоядерных клеток. Окраска его обусловлена присутствием большого количества рибофлавина. На мицелии образу​ются продолговатые многоспоровые спорангии с веретеновидными спорами. Оболочка спорангия после созревания разрывается, споры освобождаются и прорастают. На появившихся коротких проростках развиваются сумки, содержащие от четырех до 32 веретеновидных аскоспор. Этот гриб используется в микробиологической промышленности для производства рибофлавина.

Спермофторовые группа низших аскомицетов, сочетающая примитивные признаки предков (например, образование спорангиев) с эволюционно продвинутыми признаками аскомицетов (клеточный ми​целий, фиксированное число аскоспор в сумке).

Порядок тафриновые - Taphrinales
Порядок, объединяет около 100 видов грибов-паразитов высших рас​тений, вызывающих гипертрофию и деформацию пораженных органов. Сумки образуются непосредственно на мицелии плотным слоем, распо​лагающимся под кутикулой пораженных органов растения. Плодовые тела отсутствуют. Дикариотический мицелий распространяется под эпидермисом, под кутикулой и по межклетникам в тканях растения. Мицелий однолетний или многолетний, зимующий в трещинах коры или почках растений.

К порядку тафриновые относится один род тафрина - Taphrina, виды которого паразитируют на представителях разных семейств растений, но особенно часто на розоцветных, а также березовых, буковых, ивовых и др. Это высокоспециализированные паразиты, поражающие лишь определенные органы одного или близкородственных растений. Развиваясь на растениях, тафриновые вызывают у них разнообразные деформации пораженных органов: курчавость листьев, «ду​тые плоды», или «кармашки», «ведьмины метлы» и галлы. Возникновение таких деформаций связано с тем, что тафриновые спо​собны синтезировать фитогормоны, стимулирующие рост, - индолилуксусную кислоту и вещества типа цитокининов, а также стймулировать их синтез самим растением. Под действием фитогормонов клетки растений гипертрофируются, увеличивается скорость их деления при одновременном нарушении процессов дифференциации, что приводит к изменению размеров пораженных органов и их деформации.

Цикл развития тафриновых можно рассмотреть на примере тафрины деформирующей (Т. deformans) - возбудителя курчавости листьев персика. Аскоспоры этого гриба зимуют в трещинах норы и в почках, где могут почковаться в гаплоидной фазе. Весной из них развивается дикариотический мицелий, заражаю​щий листья. Дикарионтизация у этого вида происходит в результате деления ядра в почкующихся клетках. Пора​женные листья увеличиваются в размерах, их листовые пластинки утолща​ются, хотя жилки недоразвиваются и остаются укороченными. Такие листья имеют волнистую «курчавую» поверх​ность и желтую, розоватую, а позднее бурую окраску. Дикариотический мицелий гриба распространяется по межклетникам в ткани листа, а на его гифах, расположенных под кутикулой на нижней поверхности листь​ев, развиваются сумки. В двухъядерных клетках гиф, расположенных между эпидермисом и кутикулой листа, происходит кариогамия. В верх​ней части аскогенной клетки образуется вырост, аскогенная клетка делится на две. Ядро в нижней клетке-ножке дегенерирует, а верхняя клетка развивается в сумку. В ней осуществляются мейоз и митотиче-ское деление ядер и вокруг восьми гаплоидных ядер формируются аскоспоры. Аскоспоры способны почковаться, поэтому сумки нередко бывают вторично многоспоровыми. Сумки образуют под кутикулой плотный слой. Созревая, они прорывают кутикулу листа и оказываются на его поверхности. Аскоспоры у тафрины активно выбрасываются из сумки.

У некоторых тафриновых Дикарионтизация происходит в результате копуляции аскоспор. У многих из них обнаружен гетероталлизм.

Другой широко распространенный вид тафриновых - тафрина сли​вовая - Т. pruni поражает сливу, вишню, алычу, терн и черемуху, у которых она вызывает образование так называемых «дутых плодов», или «кармашков». У пораженных плодов разрастается перикарп, косточка не развивается, вместо нее остается полость. У черемухи этот вид вызывает не только образование дутых плодов, но и махровость цветков, утолщение тычинок и чашелистиков. Мице​лий у тафрины сливовой многолетний, он зимует в тканях побегов, а также в почках.

Т. cerasi вызывает у вишни появление «ведьминых метел» -густых скоплений укороченных, сильно разветвленных побегов с мелкими, быстро опадающими листьями.

Положение тафриновых в системе неясно. Хотя формально они должны относиться к гемиаскомицетам, так как не имеют плодовых тел, многие признаки сближают эту группу с эуаскомицетами. В их цикле развития наблюдается длительная дикариотическая фаза, а их сумки имеют эутуникатное строение и аскоспоры из них выбрасывают​ся активно. Предполагают, что тафриновые филогенетически связаны с дискомицетами, а отсутствие у них плодовых тел - результат морфологического упрощения в процессе приспособления к паразитизму.

ПОДКЛАСС ЭУАСКОМИЦЕТЫ - EUASCOMYCETIDAE
У эуаскомицетов сумки образуются в настоящих плодовых телах, развивающихся по аскогимениальному. Лишь у немногих примитивных представителей этого подкласса сумки формируются груп​пами или пучками на мицелии и не окружены перидием или перидий плодового тела представляет рыхлое сплетение гиф, сквозь которое просвечивают сумки.

Различают три типа настоящих плодовых тел: клёйстотеции, пери​теций и апотеций.

Клейстотеций - округлое, полностью замкнутое плодовое тело, содержащее только сумки. Стерильные элементы – парафизы - в них всегда отсутствуют. Сумки в клейстотециях располагаются неупорядо​ченно во внутренней плектенхиме (например, у представителей по​рядка эвроциевые - Eurotiales) или образуют в них пра​вильный пучок или слой (у представителей порядка мучнисторосяные - Erysiphales). Созревшие аскоспоры освобождаются из клейстотеция после разрушения перидия или его разрыва под давлением набухающих сумок. У грибов с прототуникатными сумками аскоспоры из клейстотециев всегда освобождаются пассивно, а для мучнисторосяных, образующих в клейстотециях унитуникатные сумки, характерно-активное выбрасывание аскоспор.

Перитеции - полузамкнутые плодовые тела, большей частью округлые или кувшиновидные, с узким отверстием на вершине. Со дна перитеция, а иногда и от его боковых стенок пучком или слоем под​нимаются сумки обычно цилиндрической или булавовидной формы. Между сумками развиваются стерильные нитевидные элементы - парафизы. Настоящие парафизы врастают в полость перитеция между сумками от его основания. Они свободны на концах, простые или вет​вящиеся. У представителей порядка гипокрейные -Hypocreales обра​зуются парафизы другого типа — апикальные. Это стерильные гифы, врастающие в полость перитеция сверху (с «потолка») и соединяющие​ся с его основанием. В этом случае сумки развиваются между апи​кальными парафизами. Кроме парафиз в перитеции имеются обычно перифизы - нитевидные короткие гифы, расположенные в носике пери​теция и направленные к выходу из него. Сумки, парафизы и внутренние ткани перитеция называют его центром. В современной систематике эуаскомицетов развитие центра перитеция - важный при​знак, используемый для разграничения порядков.

Аскоспоры из перитециев обычно выбрасываются активно. Упоря​доченное расположение сумок в перитеции позволяет им поочередно, удлиняясь за счет роста или растяжения оболочки, достигать отвер​стия перитеция и выбрасывать аскоспоры. Аскоспоры выбрасываются из сумки или одновременно, или поочередно, как это наблюдается, например, у видов из рода кордицепс - Cordyceps. У диапортовых -  Diaporthales, перитеции которых часто имеют очень длинные носики, сумки образуются на короткой, быстро лизирующейся ножке, и в зре​лости свободно лежат в полости перитеция. При набухании сумок в перитеции создается давление, в результате которого они поочередно выталкиваются к отверстию перитеция и выбрасывают аскоспоры. Лишь у немногих грибов в перитециях развиваются прототуникатные сумки. Их оболочки быстро лизируются, и зрелый перитеций содержит массу аскоспор, погруженных в слизь. При ее набухании споровая масса выдавливается через отверстие перитеция и образует на его вершине слизистую каплю или нить.

Апотеций - широко открытые при созревании плодовые тела, обычно блюдцевидные или чашевидные. На их верхней стороне располагается слой сумок и парафиз, называемый гимением. Под гимением находится тонкий слой переплетающихся гиф - гипотеций, или субгимений. Мясистая стерильная часть апотеция – эксципул - обычно состоит из двух частей: оболочки апотеция, или внешнего эксципула, и его мякоти -внутреннего, или медуллярного, эксципула. .Иногда мякоть в апотеции может отсутствовать. У некоторых групп эуаскомицетов строение апотециев отличается от типичного. Они мо​гут иметь булавовидную форму или расчленяться на шляпку и ножку, как, например, у сморчков и строчков. У представителей порядка трюфелевые Tuberales апотеции вторично замкнутые в связи с оби​танием под землей.

Аскоспоры из апотеция выбрасываются активно. Расположение сумок в виде широко открытого гимения дает возможность одновре​менного освобождения аскоспор из многих сумок в виде «взрыва» или «залпа». Прикосновение к крупным апотециям пецицевых вызывает появление над ними легкого облачка выброшенных аскоспор и даже звук характерного щелчка. Лишь у немногих аскомицетов, образующих апотеции, аскоспоры освобождаются из сумок последовательно (например, у видов из рода геоглоссум (Geoglossum). Аскоспоры вы​брасываются из апотециев на расстояние 0,5-20 см, а у некоторых видов - до 60 см.

Апотеции - наиболее совершенный тип плодового тела аскомице​тов, обеспечивающий максимальную продукцию аскоспор и их актив​ное выбрасывание на большое расстояние.

У многих эуаскомицетов плодовые тела образуются не на мицелии, а на стромах различного размера, окраски и консистенции, состоящих из сплетения гиф. Однако и в этом случае каждое плодовое тело имеет собственный перидий, хорошо различимый хотя бы на ранних стадиях развития. 

Система эуаскомицетов основана на строении плодовых тел, типе развития центра перитеция (у пиреномицетов), строении сумок, нали​чии и характере стромы. В современной системе эуаскомицеты для удобства часто подразделяют на группы порядков соответственно типу плодовых тел и строению сумок, обычно не присваивая этим группам ранга таксонов.

К подклассу эуаскомицеты относят сейчас около двадцати порядков. Ниже приводятся наиболее важные из них.

Группа порядков плектомицеты. К этой группе относят эуаскоми​цеты с клейстотециями, реже с перитециями, в которых беспорядочно располагаются прототуникатные сумки. Аскоспоры у этой группы всег​да освобождаются пассивно. Основные порядки этой группы сле​дующие:                                   

Порядок эвроциевые - Eurotiales. Клейстотеции мелкие, развивающиеся на мицелии.

Порядок микроасковые - Microascales. Перитеции содер​жат беспорядочно расположенные сумки с быстро лизирующимися оболочками.                    

Группа порядков пиреномицеты. Эта группа объединяет эуаско​мицеты с перитециями, реже - с клейстотециями, в которых пучком или слоем располагаются унитуникатные сумки. Аскоспоры освобож​даются активно. Основные порядки этой группы следующие.

Порядок мучнисторосяные, или эризифовые, -Erysiphares. Клейстотеции образуются на мицелии.

Порядок сферейные - Sphaeriales. Перитеции темноокрашенные или черные, обычно кожистой, твердой или углистой конси​стенции,расположенные на мицелии или в стромах.

Поорядок диапортовые - Diaporthales. Перитеции, как у предыдущего порядка. Отличается от него сумками с быстро раство​ряющейся ножкой, в зрелости свободно расположенными в слизи в полости перитеция, а также характером развития центра перитеция. (Порядок гипокрейные - Hypocreales. Перитеции ярко- или светлоокрашенные, мясистой или мягкой консистенции, образующиеся на мицелии или стромах такого же характера, как и перитеции. В пе​ритециях имеются апикальные парафизы, а настоящие парафизы отсутствуют.

Порядок спорыньевые, или клавицепсовые, - Clavicipitales. Перитеций и стромы также светло- или яркоокрашенные. Сум​ки с утолщенной на вершине оболочкой и апикальной порой. Аско​споры нитевидные, многоклеточные, в зрелости часто распадающиеся на отдельные клетки. От предыдущего порядка отличается также по характеру развития центра перитеция, в частности отсутствием апи​кальных парафиз.

Группа порядков дискомицеты. Плодовые тела у всех представи​телей этой группы - апотеции. Аскоспоры освобождаются активно. Исключение составляют трюфелевые – Tuberales - подземные грибы, у которых аскоспоры освобождаются после разрушения перидия пло​дового тела. Группа включает следующие основные порядки.

Порядок гелоциевые - Helotiales. Сумки иноперкулятные, открывающиеся на вершине трещиной или разрывом. Апотеции большей частью типичного строения.

Порядок фацидиевые - Phacidiales. Апотеции образуются в етромах и долго прикрыты сплетением мицелия, раскрываются вслед​ствие его разрыва лопастями или щелью.

Порядок пецицевые - Pezizales. Сумки оперкулятные, вскры​ваются на вершине крышечкой. Апотеции типичного строения, а также расчлененные на шляпку и ножку.

Порядок трюфелевые - Tuberales. Плодовые тела крупные, клубневидные, подземные, по онтогенезу представляют собой апотеции.

Особое положение среди аскомицетов занимает большой порядок лабульбениевые - Laboulbeniales. Это группа высокоспециа​лизированных облигатных паразитов насекомых, отличающаяся по мор​фологии от остальных эуаскомицетов. Лабульбениевые не образуют мицелия, их вегетативное тело представляет рецептакул тканевого строения. На нем развиваются микроскопические перитеции с прототуникатными сумками, расположенными пучком. Формально этот порядок может быть включен в группу пиреномицетов. Некоторые микологи выделяют его в самостоятельный подкласс класса аскомицеты.

ПЛЕКТОМИЦЕТЫ
Плодовые тела - клейстотеции, реже перитеции с беспорядочно расположенными прототуникатными сумками. Освобождение аскоспор всег​да пассивное.

Порядок эвроциевые - Eurotiales
К этому порядку относятся эуаскомицеты, образующие клейстотеции с беспорядочно расположенными сумками непосредственно на мицелии. Лишь у немногих его представителей клейстотеции развиваются в стромах, напоминающих склероции. У большинства эвроциевых клей​стотеции мелкие, не превышающие 1-2 мм в диаметре. Исключение составляют только оленьи трюфели (род элафомицес – Elaphomyces), подземные клейстотеции которых достигают нескольких сантиметров в диаметре.

Перидий клейстотециев имеет разнообразное строение: от рыхло​го паутинистого сплетения тиф, мало отличающихся от вегетативных, до плотного псевдопаренхиматического. Сумки у эвроциевых прототуникатные, с быстро разрушающейся оболочкой, шаровидные или эллипсоидальные, с двумя -восемью аскоспорами. Аскоспоры всегда одно​клеточные, бесцветные или окрашенные. Они освобождаются пассив​но, после разрушения оболочки сумки и перидия клейстотеция.

В распространении большинства эвроциевых существенную роль играет бесполое размножение конидиями. Лишь немногие представи​тели порядка имеют в цикле развития только сумчатую стадию. К порядку эвроциевые относится несколько сотен видов. Большинство из них сапротрофы. Они обитают в почвах различ​ных климатических областей, а также на разнообразных субстратах растительного, реже животного происхождения, на которых они обра​зуют плесени. Некоторые эвроциевые термофилы, развивающиеся на разнообразных саморазогревающихся субстратах (например, в компо​сте, влажном сене и др.) при температуре 30-60°С. Отдельные виды вызывают заболевания теплокровных животных и растений. Некото​рые представители этой группы, поселяясь на пищевых продуктах, промышленных материалах и изделиях, вызывают их плесневение и порчу. В благоприятных для развития условиях, особенно в тропиках, они за короткий срок могут вызывать разрушение тканей, кожи, различных синтетических материалов (например, электроизоляции), ускорять процессы коррозии металлов, повреждать приборы, оптику и мно​гие другие изделия. Среди эвроциевых есть кератинофильные грибы, образующие кератинолитические ферменты и развивающиеся на субстратах, содержащих нерастворимый фибриллярный белок кератин, - перьях, рогах, копытах.

Известны эвроциевые, патогенные для человека и животных и не​редко вызывающие тяжелые заболевания - дерматомикозы и глубокие микозы. Среди болезней особенно опасен гистоплазмоз, возбудителем которого является Emmonsiella capsulata.
Многие эвроциевые и родственные им несовершенные грибы из родов аспергилл - Aspergillus, пеницилл - Penicillium, акремониум - Acremonium и других образуют антибиотики, ферменты, органические кислоты и используются для их промышленного получения. Так, одним из основных продуцентов широко используемого в медицинской прак​тике антибиотика цефалоспорина С является представитель порядка эвроциевые эмерицеллопсис почвенный - Emericellopsis terricola.
На основе этого антибиотика в последние годы были получены полусинтетические производные, которые не только превосходят исход​ный препарат по активности, но и действуют на те группы организ​мов, которые устойчивы к действию пенициллина, - грамотрицательные бактерии и устойчивые к пенициллину стафилококки. Полусинтети​ческие цефалоспорины - цефалотин и цефалоридин - выпускаются про​мышленностью и используются в медицинской практике.

Одну из наиболее важных групп эвроциевых составляют грибы, конидиальные стадии которых относятся к родам Penicillium и Asper​gillus. Эти два рода объединяют многочисленные виды грибов, повсе​местно распространенных в почвах от Арктики до тропиков, а также на субстратах растительного происхождения. У многих из них извест​ны только конидиальные стадии, такие виды относят к несовершенным грибам. Это грибы, обычно обитающие в почве, где они активно раз​рушают органические остатки. Многие из них вызывают плесневение пищевых продуктов (черная и зеленая плесени), повреждение изделий из пластмасс, металлов и других материалов. Некоторые аспергиллы, например A. fumigatus, служат причиной заболеваний человека и жи​вотных - так называемых аспергиллезов. Другой вид этого рода - A. flavus, часто развивающийся на плодах арахиса и различных кор​мах, образует афлатоксин - токсин, вызывающий тяжелые поражения печени. Афлатоксин подавляет синтез ДНК и митоз, стимулирует развитие гигантских клеток и обладает канцерогенными свойствами. Некоторые виды пенициллов поражают плоды (яблоки, цитрусовые) в период хранения. Пенициллы и аспергиллы широко используются в микробиологической промышленности - в производстве органических кислот (лимонной, фумаровой, глюконовой и др.), ферментов (протеиназ, амилаз и др.) и антибиотиков (пенициллина, гризеофульвина, фумагиллина). Из последних особое значение имеет пенициллин, об​разуемый грибом Penicillium chrysogenum. Это один из основных ан​тибиотиков, применяемых сейчас в медицине.

У ряда видов пенициллов и аспергиллов, по традиции также отно​симых к несовершенным грибам, известны сумчатые стадии, относящие​ся к разным родам эуроциевых. Поскольку, согласно Международному кодексу ботанической номенклатуры, основным наименованием плеоморфных грибов является наименование их совершенной стадии, эти виды должны рассматриваться среди аскомицетов.

Для рода аспергилл характерны простые конидиеносцы, вздутые на вершине в виде пузыря различной формы. На нем располагаются фиалиды, образующие цепочки одноклеточных конидий. У некоторых аспергиллов фиалиды находятся не на самом пузыре, а на специальных клетках -профиалидах.

Представители рода эвроциум - Eurotium час​то встречаются в природе на разлагающихся расти​тельных субстратах.

В зависимости от условий среды (температуры, влажности) и соответственно преимущественного развития конидиальной или сумчатой стадии они обра​зуют зеленые, желтоватые или красно-желтые пле​сени. Клейстотеции видов этого рода обычно шаро​видные, очень мелкие, желтые, с однослойным перидием, покрыты рыхлой сетью гиф с желтова​тыми или красноватыми гранулами. Сумки обра​зуются на аскогенных гифах по способу крючка. Оболочки сумок разрушаются очень рано, и зрелые клейстотеции содержат массу бесцветных или жел​товатых линзовидных аскоспор с экваториальной бороздкой. Обычный субстрат для многих видов из этого рода -хранящиеся растительные продукты. Многие из его представителей ксерофилы, разви​вающиеся в условиях пониженной влажности, небла​гоприятных для роста других грибов. Например, эвроциум ползучий (Е. repens) вызывает плесневение зерна и многих других продуктов при влажно​сти 13-15%.

Большое значение имеют эвроциумы и как воз​будители биоповреждений промышленных изделий и материалов. Развиваясь при малых значениях влажности и минимуме питания, они вызывают разложение текстиля, целлофана, резины, пла​стмасс, встречаются даже на стекле оптических приборов, вызывая их порчу. Они ускоряют также процессы коррозии металлов, вероятно, вследствие образования большого количества органических кислот.

Виды эвроциумов обычно осмофильны, т. е. могут развиваться на средах с высоким осмотическим давлением, например с повышен​ным содержанием сахара (до 20% и более). Е. repens, например, часто встречается на заплесневелых джемах, и вареньях, где образует обильные конидии и клейстотеции.

Для второго крупного рода эвроциевых с конидиальной стадией аспергилл-эмерицелла (Emericella) - характерны шаровидные, до​вольно крупные клейстотеции, обычно ярко-желтые, окруженные мас​сой крупных толстостенных клеток. Перидий клейстотециев состоит из нескольких слоев переплетающихся гиф. Аскоспоры линзовидные, с экваториальными гребнями, красные или фиолетовые. Виды этого рода встречаются повсеместно в почвах, а также на растительных мате​риалах.

Один из наиболее распространенных видов - эмерицелла лежачая (Emericella nidulans) образует быстрорастущие колонии, окраска ко​торых варьирует от зеленой до ярко-желтой в зависимости от степени развития конидий и клейстотециев. Клейстотеции желтые, хорошо вид​ны невооруженным глазом. Этот вид обычен на растительных суб​стратах, встречается в почвах умеренной зоны и субтропиков, иногда развивается в дыхательных путях тепло​кровных животных. Этот вид широко используется в генетических исследованиях для изучения закономерности образования гетерокарионов, в том числе генетического контроля этого процесса, цитоплазматиче-ской наследственности, парасексуального процесса и других вопросов.

У видов рода пеницилл конидиеносцы имеют вид кисточки. Их строение разнооб​разно. Наиболее простые кисточки состоят из одной мутовки фиалид на вершине кони​диеносца. Более сложная кисточка состоит из метул - более или менее удлиненных клеток, расположенных на вершине кони​диеносца, на каждой из которых в свою оче​редь располагается мутовка фиалид. Такие кисточки бывают как симметричными, так и асимметричными.   Конидиеносцы   могут иметь и еще более сложное строение: на его вершине образуются веточки, на них - метулы, а на метулах - мутовки фиалид. Сумчатые стадии известны у не​многих видов этого рода.

Примером эвроциевых с этой кониди​альной стадией может служить род таларомицес - Tпаlaromyces, виды которого образуют мелкие шаровидные или неправильной формы клейстотеции с неограниченным ростом. Клейсто​теции обычно имеют ярко-желтую или оранжево-желтую окраску и, по​являясь в изобилии, придают характерную желтую окраску колониям грибов этого рода.

У широко распространенного в почвах таларомицеса желтого - Т. flauus в культуре образуется сначала конидиальная стадия - пени​цилл червеобразный - Penicillium vermiculatum. Затем на гифах раз​виваются спирально закрученные аскогоны и антеридии. После оплодо​творения вырастают аскогенные гифы, а из них цепочками образуются сумки. Этот вид часто вызывает биоповреждения различного оборудо​вания и материалов, особенно в тропиках и субтропиках.

Порядок микроасковые - Microascales
Небольшой порядок микроасковые объединяет грибы с темноокрашенными перитециями, содержащими беспорядочно расположенные прототуникатные сумки. Перитеции образуются на поверхности субстрата или частично в него погружены. Они имеют шаровидную или груше​видную форму и часто длинный носик, по длине в несколько раз пре​вышающий диаметр перитеция. Парафизы в перитециях отсутствуют, но в их устье образуются перифизы. Оболочки сумок быстро лизируются, и зрелые перитеции содержат массу аскоспор, погруженных в слизь. При ее набухании аскоспоры вместе со слизью выходят из перитеция в виде слизистых капель или шнуров. Сумки развиваются на аскогенных гифах по способу крючка или из голых, лишенных клеточных стенок аскогенных клеток.

Микроасковые развиваются как. сапротрофы на разнообразных растительных субстратах или как паразиты высших растений. Некоторые из них вызывают серьезные болезни растений, приносящие большой ущерб сельскому и лесному хозяйству, например гол​ландскую болезнь вязов, увядание ду​ба, гнили различных растений. Изве​стны микроасковые, вызывающие сине​ву древесины.

Наиболее важный род из этого порядка - род цератоцистис (Ceratocystis). К нему относятся такие вредо​носные паразиты растений, как церато​цистис вязовый (С. ulmi) - возбуди​тель голландской болезни вязов и бах​ромчатый - С. fimbriata, вызывающий черную гниль батата и болезни многих других растений. Интересную группу видов этого рода представляют гри​бы -возбудители синевы древесины сосны, ели и некоторых лиственных де​ревьев. Заболонная часть древесины окрашивается в синий или серовато-си​ний цвет.

С. ulmi - один из наиболее известных и важных видов этого рода. Он вызывает голландскую болезнь вяза, распространенную в Европе и Север​ной Америке и приносящую большой ущерб лесам, парковым и защитным насаждениям. У пораженных этим гри​бом деревьев внезапно желтеют и увядают листья и усыхают концы ветвей. При сильном поражении все дерево мо​жет усохнуть в течение нескольких дней. Эта болезнь впервые появилась в Голландии в начале нашего века, а затем распространилась по всей Европе и была завезена на аме​риканский континент.

Весной под корой больных деревьев развиваются черные, коремии конидиального спороношения этого гриба - графиума вязового - Graphium ulmi. Конидии гриба переносятся жуками (ильмовыми заболонниками) в их ходы и вызывают заражение деревьев. Перитеции гриба образуются в трещинах коры и ходах жуков-короедов, но они менее обильны, чем конидиальное спороношение. Интересно отметить, что как конидии, так и аскоспоры гриба погружены в слизь, что облегчает их перенос насекомыми.

ПИРЕНОМИЦЕТЫ
Плодовые тела перитеции, реже клейстотеции, в которых пучком или слоем располагаются унитуникатные сумки. Освобождение аскоспор активное.

Порядок мучнисторосяные, или эризифовые, - Erysiphales
Порядок мучнисторосяные объединяет эуаскомицеты, образующие клейстотеции, в которых сумки в зрелости располагаются правильным пуч​ком или слоем. Представители этого порядка облигатные паразиты высших растений, вызывающие у них заболевания, известные под общим названием «мучнистая роса». В культуре на ис​кусственных питательных средах эти грибы пока не получены.

Белый, позднее темнеющий мицелий мучнисторосяных грибов нахо​дится обычно на поверхности пораженных органов растений. На нем образуются специальные структуры - апрессории, от которых, отходят гаустории, проникающие в клетки эпидермиса растения-хозяина. У не​которых представителей этого порядка гаустории могут внедряться в мезофилл листа (например, у видов из рода филлактиния - Phyllactiniа). У грибов из рода левейюла - Leveillula, распространенных в за​сушливых районах, мицелий развивается внутри тканей растения и частично выходит через устьица на его поверхность. Образование ми​целия внутри тканей растения - приспособление гриба к обитанию в условиях низкой влажности.

На мицелии мучнисторосяных через несколько дней после зара​жения развивается конидиальная стадия - прямые неразветвленные конидиeносцы с цепочками конидий. У некоторых пред​ставителей этого порядка на конидиеносцах образуются одиночные конидии (например, у видов рода Leveillula).
В это время пораженные органы растения покрыты мучнистым на​летом конидий - отсюда название заболевания - «мучнистая роса». Конидии распространяются воздушными течениями и заражают новые растения. Мучнисторосяные грибы - ксерофилы. Их конидии могут развиваться и прорастать в сухую погоду при относительной влажно​сти воздуха до 60 % .

Сумчатая стадия развивается у мучнисторосяных в конце периода вегетации. На мицелии гриба образуются аскогоны (без трихогины) и антеридии. Содержимое антеридия переходит в аскогон, который де​лится после этого на ряд клеток, одна из которых содержит дикарион. Эта клетка или непосредственно трансформируется в сумку (у мучнисторосяных, образующих только одну сумку в клейстотеции), или из нее развиваются аскогенные гифы, а на них - сумки. Одновременно формируется  перидий клейстотеция. Наружный и внутренний слои пе​ридия различаются морфологически и функционально. Наружный слой его состоит из толстостенных гиф и является защитным, а внутрен​ний - из тонкостенных, быстро лизирующихся гиф - выполняет питательную функцию. Из наружных слоев перидия развиваются придатки, или аппендиксы различного строения. Их форма - харак​терный признак родов мучнисторосяных, так же как и число сумок в клейстотеции.

Развитие клейстотециев и сумок  длительный процесс. Сумки со​зревают только осенью, а у некоторых мучнисторосяных - к весне. Зимующей стадией являются клейстотеции, однако у некоторых грибов из этой группы мицелий может сохраняться в зимующих частях расте​ний. В странах с тёплым и мягким климатом клейстотеции часто совсем не образуются. Аскоспоры освобождаются из сумок активно. Сумки с созревшими аскоспорами набухают и разрывают перидий клейстотеция. Дальнейшее набухание сумок вызывает разрыв их обо​лочки, и аскоспоры разбрасываются во всех направлениях.

Мучнисторосяные паразитируют на растениях из разных семейств, однако большинство из них (около 90%) развивается на двудольных.

Среди немногочисленных паразитов на однодольных наибольшее значение имеет возбудитель мучнистой росы злаков - эризифе злако​вая (Erysiphe graminis). Этот вид распадается на несколько специализированных форм, приуроченных к отдельным видам или группам близких видов. Он поражает пшеницу, рожь, ячмень и другие злаки. Клейстотеции Е. graminis, как и других видов этого рода, содержат несколько сумок и имеют придатки, напоминающие вегетативные ги​фы.
Такие же придатки характерны и для другого рода мучнисторо​сяных -сферотека (Sphaerotheca), однако у его представителей в клейстотеции образуется только одна сумка.
Один из наиболее распространенных видов этого рода - сферотека крыжовника (S. mors uvae) - возбудитель американской мучни​стой росы крыжовника. Этот гриб происходит из Северной Америки, откуда он был завезен во многие страны. Он поражает ягоды, стебли и листья крыжовника, а также смородину. При сильном заражении кусты гибнут. Ягоды покрываются войлочным налетом мицелия гриба, сначала светлым, а затем темнеющим, они не созревают, и теряют товарную ценность.

Для представителей рода Microsphaera характерны жесткие экваториальные придатки, дихотомически ветвящиеся на концах. В клейстотециях образуется по нескольку сумок. Широко распространена микросфера альфитоидес (М. Alphitoides) - возбудитель мучнистой росы дуба, сильно поражающая молодые побеги и по​росль, часто вызывая их засыхание. На листьях и стеблях молодых побегов образуется характерный белый порошистый налет конидий, а к осени развиваются клейстотеции.

Мучнисторосяныг грибы из рода унцинула - Unclnula имеют слегка вдавленные снизу клейстотеции с многочисленными жесткими при​датками, спирально закрученными на концах. К этому роду относится возбудитель пепелицы винограда - унцинула некатор (U. necator), поражающий листья, ягоды и стебли винограда и при​носящий в годы массовых вспышек большие потери урожая. Как и у возбудителя мучнистой росы крыжовника, родина этого гриба - Се​верная Америка, откуда он был завезен в Европу в середине прошлого века.

Наиболее сложно устроенные придатки имеют клейстотеции грибов из рода филлактиния - Phyllactinia. Они двух типов: на вершине клейстотеция - в виде тонких, ветвистых гиф, выделяющих слизь, а по экватору клейстотеция - в виде шипов, расширенных у основания в виде луковицы. Оболочка этой расширенной части снизу более тон​кая, при высыхании сморщивается, в результате чего экваториальные придатки отгибаются вниз, приподнимая клейстотеции над поверхно​стью субстрата. Он легко сдувается ветром и, попав на какой-либо субстрат, приклеивается к нему слизью, выделяемой придатками на вершине клейстотеция. 

Порядок сфереиные - Sphaeriales
Для порядка сферейные характерны типичные кувшиновидные пери​теции с хорошо развитым темным перидием, обычно пленчатым, кожи​стым или твердым. В перитециях содержатся булавовидные или цилиндрические сумки и у большинства представителей порядка - парафизы и перифизы. Перитеции образу​ются поодиночке на мицелии или на стромах различного строения. В этом случае собственный перидий пери​тециев всегда хорошо различим;

При половом процессе у сферейных наблюдается как типичная для аскомицетов гаметангиогамия, так и разнообразные отклонения от типа. Так, у многих антеридии не функционируют или вообще утра​чены. В этом случае часто наблюда​ется сперматизация (например, у видов рода подоспора Podospora, нейроспоры густой - Neurospora crassa).
У большинства сферейных аскоспоры выбрасываются из перите​ция активно: сумки поочередно вытягиваются, высовываются в отвер​стие перитеция и выбрасывают аскоспоры. После этого оболочка пустой сумки спадается, и ее место занимает следующая сумка. У примитив​ных представителей порядка активного выбрасывания спор не наблюда​ется.

Примером наиболее примитивных сферейных может служить род хетомиум - Chaetomium. Виды этого рода распространены на расти​тельных остатках и в почве, где они играют существенную роль в раз​ложении растительного опада. Нередко они встречаются и на разнооб​разных целлюлозосодержащих материалах и изделиях, например бума​ге, книгах и др., которые они могут повреждать. Перитеции у предста​вителей этого рода покрыты волосками, форма которых слу​жит здесь видовым диагностическим признаком. Оболочка сумок у них быстро лизируется, и зрелый перитеций содержит массу аскоспор, по​груженных в слизь. Их выход из перитеция происходит так же, как у микроасковых: слизь набухает, и аскоспоры выходят из перитеция в длинном слизистом шнуре.

У копрофильных грибов из рода сордария - Sordaria перитеции имеют тонкий пленчатый перидий бурого цвета и образуются на ми​целии. Парафизы рано разрушаются, и зрелый перитеций содержит только сумки. Аскоспоры у сордарий темноокрашенные, со слизистой обверткой. Наиболее распространенный вид этого рода - сордария навозная - S. fimicola - не образует конидиального спороношения и размножается только аскоспорами. Носик перитеция у сор​дарий положительно фототропичен. Выброшенные из перитеция аско​споры благодаря слизистым обверткам прилипают к траве, попадают с ней в кишечный тракт травоядных животных, а затем, попав на навоз, прорастают.

Виды этого рода хорошо растут в культуре на питательных средах, образуя многочисленные, перитеции, поэтому их широко исполь​зуют для изучения физиологии и генетики аскомицетов. Сордария пред​ставляет очень удобный объект для генетических исследований. Аско​споры у нее крупные и расположены в сумках в один ряд, поэтому их легко можно извлечь оттуда в определенной последовательности при помощи микроманипулятора. Получены мутанты сордарий с желтыми и серыми аскоспорами, используемые для скрещивания и последующе​го генетического анализа,

Особенно широко используют в генетических исследованиях виды близкого к сордарий рода нейроспора - Neurospora. Наиболее попу​лярный объект генетики грибов - нейроспора густая - N. crassa. Аско​споры у нее коричневые, с продольной орнаментацией, откуда и про​исходит название рода (от греч. «нейрос» - жила). Этот вид гетероталличен. На мицелии гриба образуются протоперитеции - аскогоны, окруженные стерильными гифами. От аскогона отходят длинные вет​вящиеся гифы - так называемые «поисковые гифы», функционирующие как трихогина. Если поисковые гифы встречают конидию или вегета​тивную гифу совместимого типа, происходит оплодотворение. Из опло​дотворенного аскогона развиваются аскогенные гифы, а на них по способу крючка - сумки.

Другой вид этого рода - нейроспора ситофила - N. Sitophila - благодаря образованию многочисленных, легко распространяющихся конидий и быстрому росту часто вызывает заражение культур в лабо​раториях.

У строматических сферейных из родов гипоксилон - Hypoxylon и ксилярия - Xylaria строма обособлена от субстрата, темноокрашенная, состоит только из гиф гриба. В нее погружены перитеции с хоро​шо заметным собственным периди​ем. Носики перитециев выступают из стромы.

У обитающих сапротрофно на древесине видов рода Hypoxylon стромы имеют полушаровидную или клубневидную форму. Представители другого рода -  Xylaria - образуют хорошо диффе​ренцированные стромы, расчленен​ные на стерильную и фертильную части. Виды этого рода обитают на древесине, реже на других субстра​тах и особенно распространены в тропиках. Их стромы имеют булавовидную форму или ветвятся в виде оленьих рогов. На стромах сначала развивается конидиальная стадия, а затем перитеции.

Порядок диапортовые - Diaportliales
Перитеции диапортовых внешне сходны с перитециями предыдущего порядка - сферейных. Они имеют плотный кожистый перидий и окрашены в бурый или черный цвет. В но​сике перитеция находятся перифизы, однако парафизы всегда отсутст​вуют.

Центр перитеция сначала псевдопаренхиматический, но по мере развития сумок эта псевдопаренхима разрушается. Сумки диапортовых имеют короткую ножку, лизирующуюся при созревании, поэтому в зре​лом перитеции сумки свободно лежат в его полости, погруженные в слизь. Верхняя часть оболочки сумки утолщена, и споры выходят из сумки через узкий канал.

Как и у большинства других аскомицетов, паразитирующих на рас​тениях, у диапортовых конидиальные стадии образуются на живом растении, а перитеции развиваются после гибели растения или его частей на отмерших листьях, коре и ветвях деревьев и других расти​тельных субстратах и обычно погружены в них. У многих представи​телей порядка перитеции формируются в стромах различного строения.

К этому порядку относятся многие возбудители болезней расте​ний, например, гломерелла опоясанная - Glomerella cingulata - возбу​дитель горькой гнили плодов яблони и груши, эндотия паразитиче​ская - Endothia parasitica, вызывающая рак каштана, возбудители антракноза (сухой гнили) многих растений.

Гломерелла опоясанная поражает плоды яблони и груши (значительно реже другие части расте​ния - ветви и листья), вызывая у них горькую гниль. Плоды заболе​вают еще на дереве, но особенно сильно болезнь развивается при хра​нении. Пораженная ткань плодов буреет и размягчается. На поверх​ности пораженных плодов образу​ется конидиальная стадия гриба - ложа с плотным слоем конидиеносцев. Перитеции этого гриба в при​роде  обнаруживаются  довольно редко. Зимует мицелий гриба на му​мифицированных плодах. Endothia parasitica, паразитирующая на каш​танах, вызывает у них серьезное заболевание - рак коры, поражаю​щий ствол и ветви деревьев. Мице​лий гриба распространяется в кам​бии, вызывая гипертрофию тканей, проявляющуюся в виде утолщений ствола и ветвей, а также опухолей. На некротизированной коре под перидермой находятся стромы гриба. Сначала в них образуются одна или несколько крупных пикнид, из кото​рых конидии выходят в виде слизи​стых шнуров. Позднее, после разрушения верхней части стромы с пикнидами, в ее нижней части развиваются перитеции с очень длинными носиками, полностью погруженные в строму. На пораженных деревьях отмирает кора, которая опадает, обнажая древесину.

Порядок гипокреиные - Hypocreales
Гипокрейные - большая и разнообразная группа пиреномицетов, включающая более 100 родов. Для этого порядка характерны мягкие или мясистые перитеции яркой или светлой окраски. Перитеции образуются на мицелии на поверхности или внутри субстрата, на рыхлом мицелиальном сплетении, называемом субикулюмом, или на стромах такого же характера, как и перитеции.

В старых системах аскомицетов в этот порядок включали и спорыньевые -Clavicipitales, также образующие ярко- или светлоокрашенные мягкие перитеции и стромы. Однако сейчас доказано, что раз​витие перитециев у этих групп существенно различается. Если по характеру развития перитециев спорыньевые сходны со сферейными, то гипокрейные имеют уникальный тип развития, свойственный только представителям этого порядка.

У перитециев гипокрейных хорошо развит перидий, в них образуются перифизы, но настоящие парафизы все​гда отсутствуют. Вместо них в перитециях об​разуются так называемые апикальные парафизы - стерильные гифы, врастающие в полость молодого перитеция сверху, с ее «по​толка». Цилиндрические или булавовидные сумки отходят от дна и нижней части боковых стенок перитеция и врастают между апикаль​ными парафизами. В зрелых перитециях апи​кальные парафизы часто разрушаются.

Свободные перитеции образуются на поверхности субстрата одиночно или группа​ми или погружены в него. У многих гипокрейных перитеции развиваются в субикулюме или в стромах. Субикулюм представляет собой поверхностное мицелиальное сплетение на суб​страте. Он образуется у представителей семей​ства гипомицетовые - Hypomycetaceae, обыч​но паразитирующих на грибах.

По характеру расположения перитециев стромы гипокрейных могут быть двух типов. У одних представителей этого порядка форми​руются базальные стромы с поверхностными перитециями, погруженными в строму только основаниями. Базальные стромы часто мелкие, не более 1 см, подушковидные или полушаро​видные. Стромы такой формы встречаются у некоторых видов из рода нектрия - Nectria. Второй тип - компактные стромы с погру​женными в них перитециями. Их форма также разнообразна. Стромы этого типа могут быть распростертыми или подушковидными (гипокрея Нуросrеа) цилиндрическими, булавовидными, головчатыми (подострома - Podostroma). Иногда они достигают довольно крупных размеров – 5-6 см. Стромы гипокрейных имеют светлую (белую или желтоватую) или яркую окраску, обычно желтую, оранжевую, красную, реже синюю или фиолетовую.

В цикле развития гипокрейных часто присутствует конидиальная стадия, нередко играющая важную роль в распространении того или иного вида, а иногда почти полностью замещающая сумчатую стадию.

У многих гипокрейных известен плеоморфизм. Часто в цикле раз​вития у грибов этого порядка образуются две конидиальные стадии (например, макроконидии и микроконидии конидиальной стадии фузариум - Fusarium, характерной для млогих гипокрейных).

Гипокрейные паразитируют на растениях, грибах и насекомых, а также встречаются как сапротрофы в почве, на древесине, расти​тельных субстратах. Сапротрофы из этого порядка чаще всего оби​тают на древесине (виды из родов Нуросгеа, Podocrea и многих дру​гих), а также в почве. Некоторые представители этого порядка - копрофилы. Известны гипокрейные, обитающие в морях на погруженной в воду древесине, например виды из рода галонектрия - Halonectria.
Многие гипокрейные паразитируют на миксомицетах, грибах и лишайниках. Фитопатогенные развиваются на морских водорослях, мхах, папоротниках. Однако большинство их поражает цветковые растения. Это виды рода Nectria, вызывающие серьезные болезни деревьев, виды Gibberella, часто паразитирующие на злаках, и многие другие.

Гипокрейные можно найти во всех зонах земного шара, многие из них широко распространены в умеренной зоне. Однако наиболее разнообразно они представлены в тропиках.

У представителей рода Nectria перитеции образуются поодиночке или группами на субстрате или на маленьких подушковидных стромах. Самый обычный вид этого рода - нектрия киноварно-красная (N. cinnabarina), встречающийся повсеместно на. отмерших ветвях кустарни​ков и деревьев, преимущественно лиственных. Обычно он обитает как сапротроф на опавших или отмерших по тем или иным причинам вет​вях, однако может развиваться и как раневой паразит.

Мицелий гриба развивается под корой ветвей, проникая и в дре​весину. Весной на нем образуется конидиальное спороношение - туберкулярия обыкновенная (Tubercularia vulgaris). Конидиальные стро​мы имеют вид маленьких оранжево-розовых подушечек, на которых располагается слой простых или слабоветвящихся конидиеносцев с конидиями. Стромы закладываются на мицелии под корой в виде маленьких беловатых или розовых подушечек, увеличиваю​щихся в размерах и прорывающих кору. Конидии гриба очень эффек​тивно распространяются каплями дождя. Конидиальное спороношение у N. cinnabarina более обильно, чем сумчатое. Во время периода ве​гетации гриб размножается конидиями, разносимыми каплями дождя или ветром. В районах с мягкой зимой конидии обычно образуются весь год.

Позднее, в конце лета или осенью, на тех же стромах или рядом с ними развиваются темно-красные перитеции гриба. Они закладыва​ются по краям конидиальной стромы, у ее основания, и образуют боль​шие группы (до 30 перитециев). С развитием перитециев вид стром меняется - они приобретают темно-красную окраску и зернистый вид. Выбрасываются аскоспоры чаще весной.

Нектрия киноварно-красная способна поражать деревья, в отдель​ных случаях вызывая у старых экземпляров гибель отдельных ветвей, а у молодых сеянцев - полную гибель. Заражение обычно происходит через раны различного происхождения.

Из паразитов, относящихся к этому роду, наибольшее значение имеет нектрия галлообразующая - N. galligena, распространенная в Европе и Северной Америке и вызывающая так называемый европейский, или обыкновенный, рак яблони. Заболевание наблюдается в рай​онах с сильным увлажнением. Европейский рак кроме яблони поражает грушу, вишню и черешню, а также бук, дуб, клен и др. Заболевание представляет собой некроз коры, сопровождающийся появлением на​плывов и глубоких ран. Гриб поражает стволы деревьев и ветви, иногда плоды.                       -

На мертвой коре и поверхности ран развивается конидиальное спороношение гриба. Конидии образуются на мицелии или небольших стромах кремово-белого цвета. Перитеции паразита формируются на пораженной коре и по краям ран. В отличие от N. cinnabarina у N. galligena нет стром, и ее шаровидные темно-красные перитеции распола​гаются одиночно или группами непосредственно на субстрате. Гриб зимует в пораженной коре и древесине в виде мицелия, перитециев и аскоспор. Развитию паразита благоприятствует мягкий климат - про​должительное теплое лето и мягкая зима с достаточным количеством осадков.

Для другого важного рода из порядка гипокрейные – гибберелла -Gibberella характерны мягкие кожистые перитеции черного или черно-коричневого цвета. Если их рассматривать под микроскопом в лактофеноле, они имеют синюю окраску. Перитеции у представителей этого рода образуются непосредственно на субстрате или стромах темно-синего цвета.

Широко распространенный вид этого рода - гибберелла Фуджикурои (G. fujikuroi). Он встречается во влажных теплых районах уме​ренной зоны, тропиках и субтропиках. Его можно обнаружить в окуль​туренных и неокультуренных почвах и на растениях из большого числа семейств, у которых он поражает корни, стебли, семена. Этот вид распространен преимущественно в конидиальной стадии - фузариум монилиевидный (Fusarium moniliforme) с очень обильными мик​роконидиями в цепочках, образующими порошковидный налет, и не​большим количеством макроконидий изогнутой веретеновидной формы с тремя-семью перегородками. Перитеции гриба развиваются только на отмерших частях растений. Они поверхностные, шаровидные или конические. Гибберелла Фуджикурои - гетероталличный вид.

Особенно часто этот гриб вызывает заболевания злаков - риса, сахарного тростника, кукурузы, сорго. Это возбудитель одной из наи​более серьезных болезней риса - «баканэ», или «болезни дурных по​бегов», распространенной в ряде стран Азии (Японии, Индии и др.). У больных растений риса вытягиваются междоузлия, листья становятся более узкими и длинными, а при сильном поражении растения стано​вятся хлоротичными и гибнут. Такие симптомы вызывают ростовые ве​щества - гиббереллины, которые гриб образует в пораженном расте​нии. Подобные же симптомы гриб вызывает и на других растениях, на​пример сахарном тростнике и кукурузе.

Другой вид этого рода - гибберелла кукурузная (G. zeae) - раз​вивается на пшенице, ячмене, ржи, овсе, в тропиках и субтропиках - на рисе и кукурузе. Он поражает всходы, корни, стебли и соцветия взрослых растений. Во влажных районах возделывания пшеницы этот гриб вызывает ее серьезное заболевание, приводящее к снижению урожая, ухудшению качества зерна. Пораженное зерно содержит ток​син и при употреблении его в пищу вызывает отравление (так назы​ваемый «пьяный хлеб»). На колосьях и соломине образуется розовый налет конидиального спороношения гриба - фузариума злакового - Fusarium graminearum. В конце вегетации и после уборки в снопах на пораженной соломе, обычно на нижних узлах, группами развива​ются черно-синие перитеции гриба.

Большое значение имеет еще один вид из порядка гипокрейные -  микронектриелла снежная (Micronectriella nivalis) с конидиальной стадией фузариум снежный (Fusarium nivale), вызывающий заболе​вание злаков под названием «снежной плесени». Болезнь развивается ранней весной, сразу после таяния снега. На листьях озимых появля​ется рыхлый мицелий паразита, гибнут участки посевов, образуя характерные плеши («выпревание» озимых). Конидиальное спороно​шение гриба развивается у основания стеблей и на остатках погибших растений в течение всего периода вегетации. Перитеции его также об​разуются в нижней части стебля, на влагалище листа под эпидерми​сом и выглядят как многочисленные мелкие черные точки.

Представители рода гипокрея - Hypocrea - сапротрофы на древе​сине, растительных остатках, мхах, старых плодовых телах трутовиков. Стромы у них обычно распростертые, подушковидные или полушаровидные, мясистой или восковатой консистенции, светлоокрашенные (беловатые, светло-желтые, зеленоватые). Перитеции располагаются в один ряд по периферии стромы. У некоторых видов конидиальные стадии значительно преобладают в цикле развития над сумчатой, которая развивается лишь спорадически.

Гипокрея рыжая - Н. rufa представляет собой сум​чатую стадию широко распространенного в почвах, на древесине, растительных остатках и целлюлозосодержащих материалах гриба триходерма зеленая - Trichoderma viride. Ее красноватые, позднее красно-коричневые стромы развиваются на древесине, коре, реже - сухой траве. Они имеют подушковидную форму и часто группами сли​ваются. В благоприятных условиях они поднимаются над субстратом и иногда дифференцируются на короткую стерильную ножку и подушковидную часть, в которую погружены перитеции. В природе этот вид встречается преимущественно в конидиальной стадии. Триходерма зеленая -активный продуцент целлюллазы, использующийся для ее промышленного получения.

Порядок спорыньевые, или клавицепсовые, - Clavicipitales
Спорыньевые образуют перитеции в хорошо развитых стромах, состоя​щих только из гиф гриба. Стромы обычно мясистые, светло- или ярко-окрашенные. Их форма разнообразна: от распростертых по субстрату или подушковидных до булавовидных или головчатых, дифференциро​ванных на стерильную ножку и расширенную часть, несущую перите​ции. Стромы развиваются на субстрате -обычно на пораженных орга​нах растения-хозяина, как, например, у эпихлое рогозовидной (Epichloe typhina), или из склероциев (виды спорыньи - Claviceps), или из мумифицированных, пронизанных гифами гриба тканей хозяина (виды рода кордицепс Cordyceps). Лишь у немногих представителей этого порядка строма развита слабо и представляет рыхлый субикулюм или вообще отсутствует.

Перитеции спорыньевых имеют типичное строение, с тонким мягким или мясистым пери​дием, белые или светлые, реже темноокрашенные. Они или погружены в стромы, так что на поверх​ность выступают только носики перитециев в виде конических бугорков, или над стромой поднимается значительная часть их.

По окраске и консистенции стром и перите​циев спорыньевые сходны с предыдущим поряд​ком - гипокрейными, ранее эти группы даже объединяли по этим признакам в один порядок. Однако было показано, что перитеции у предста​вителей этих порядков развиваются по-разному. У спорыньевых оно происходит по типу, харак​терному для порядка сферейные. На ранних ста​диях развития в перитециях находятся настоящие парафизы, которые обычно быстро лизируются. Спорыньевые отличаются от гипокрейных также строением сумок и аскоспор. Сумки у них очень длинные, цилиндрические, с утолщенной на вер​шине оболочкой. Аскоспоры всегда нитевидные, обычно с многочисленными поперечными пере​городками. Их длина в 50-100 или более раз превышает толщину. У многих представителей порядка после освобождения из сумки аскоспоры распадаются на отдельные клетки, каждая из которых способна к прорастанию. 

К моменту созревания аскоспор в верхней утолщенной части сумки образуется пора, через которую они выходят наружу. Споры располо​жены в сумке параллельным пучком и выбрасываются поочередно.

Половой процесс изучен лишь у немногих спорыньевых. Все представители этого порядка, по-видимому, гомоталличны. У видов рода спорынья по периферии стромы закладываются многочисленные камеры, каждая из которых содержит многоядерный аскогон без трихогины и расположенные на той же гифе многоядерные антеридии. После плазмогамии развиваются аскогенные гифы, а на них сумки, содержа​щие по восемь аскоспор. Одновременно образуется тонкий перидий, отделяющий перитеций от ткани стромы. В цикле развития многих спорыньевых большую роль играет конидиальная стадия.

Большинство представителей порядка спорыньевых - паразиты на цветковых растениях, грибах и членистоногих. Лишь очень немногие обитают как сапротрофы на почве или на древесине. Большую группу составляют паразиты растений из этого порядка, встречающиеся исклю​чительно на однодольных из семейств злаков и осоковых. Наиболее распространенные из них - спорынья пурпурная - Claviceps purpurea, развивающаяся на многочисленных видах злаков, и эпихлое рогозовидуая - Epichloe typhina -возбудитель чехловидной болезни многолетних злаков. Для этой группы видов спорыньевых характерна строгая органотропная специализация. Большинство из них развивается на строго ограниченных частях растений - побегах с зачатками соцветий, в завязях и т. д.

У Е. typhina стромы распростертые и расположены на стеблях, окружая их в виде чехла. На его поверхности образуются мелкие одно​клеточные конидии. В июле-августе конидиальная строма утолща​ется и приобретает оранжевую окраску, в ней развиваются многочис​ленные перитеции. Мицелий паразита распространяется в растении диффузно, по межклетникам, а в зоне зачатка соцветия его гифы внедряются в клетки сосудистых пучков. Перитеции развива​ются только на побегах, содержащих соцветия.

Этот гриб встречается на многочисленных видах многолетних зла​ков, особенно часто на еже сборной, полевице, а также на овсянице, мятликах, вызывая у них так называемую «чехловидную болезнь». Заболевание это не очень вредоносно на пастбищах, однако приносит серьезный ущерб при культуре трав на семена.

Виды рода спорынья – Claviceps - образуют темные твердые склероции различной формы и размеров в завязи растения-хозяина. Из склероциев после перезимовки развиваются головчатые стромы желтого или красноватого цвета с погруженными в них перитециями.

Большинство представителей этого рода развивается на злаках, некоторые паразитируют на осоковых. Наиболее распространенный и важный в хозяйственном отношении вид рода С. purpurea. Он па​разитирует на многочисленных видах злаков, как культурных, так и дикорастущих. Особенно часто встречается на ржи, тимофеевке, пырее, костре, поражает также 'пшеницу, особенно твердую, ячмень, райграс, молинию и другие травы. а пораженных спорыньей соцветиях хорошо заметны склероции, имеющие вид рожков черно-фиолетового цвета. Они пред​ставляют зимующую стадию гриба. Склероции зимуют в почве, куда они попадают при уборке урожая с культурных злаков или с дикорас​тущих злаков, встречающихся по краям полей, межам. Весной склеро​ции прорастают головчатыми стремами. По периферии головок строи образуются перитеции. Из каждого склероция обычно развивается не​сколько стром. Их количество и размеры зависят от раз​меров склероциев. Стромы обычно красноватого цвета.

Аскоспоры спорыньи заражают злаки в период цветения. После выбрасывания из перитециев аскоспоры разносятся ветром и попадают на растения. Если аскоспора попадает на цветковые чешуи, ее ростко​вая трубка не способна через них проникнуть и заражения не происхо​дит. Если же цветковые чешуи открыты, аскоспоры попадают на рыльце пестика или в нектар, прорастают и их ростковые трубки достигают завязи.

Через несколько дней после заражения на растениях развивается .конидиальная стадия гриба – сфацелия - Sphacelia. В завязи образуется плотная масса мицелия, покрытая слоем конидиеносцев, продуцирующих огромное количество мелких конидий, погру​женных в капли «медвяной росы». Медвяная роса имеет неприятный запах и содержит большое количество сахаров. «Медвяная роса» играет существенную роль в распространении конидий гриба. Привле​ченные ею насекомые переносят конидии на здоровые растения. Конидии могут распространяться и каплями дождя, при трении колосьев друг о друга под действием ветра, а после высыхания капель «медвяной росы» они могут переноситься ветром. Склероции развиваются мед​ленно. Сначала они желтовато-коричневые, затем приобретают серо-фиолетовую или черно-фиолетовую окраску. Полное их созревание при​урочено ко времени спелости зерна. В пораженных цветках ткани завязи полностью разрушаются и замещаются мицелием гриба.

Развиваясь на культурных злаках, спорынья в незначительной сте​пени снижает их урожай. Практическое значение спорыньи в первую очередь определяется не снижением урожая или ухудшением качества семян под действием этого гриба, а токсическим действием алкалоидов, содержащихся в его склероциях. Спорынья - один из давно известных токсических грибов. Сейчас токсикоз у людей, вызываемый алкалои​дами спорыньи, попавшими в зерно, а затем в муку и продукты из нее наблюдается очень редко. Однако в прошлом этот токсикоз был широко распространен в Европе и в периоды сильных вспышек уносил большое число жертв.

Клавицепсотоксикоз, или эрготизм, обусловлен способностью алка​лоидов спорыньи вызывать сокращение гладкой мускулатуры и сосудов и их действием на нервную систему. Он известен в двух формах - ган​гренозной (так называемый «антонов огонь») и конвульсивной («злые корчи»).

Алкалоиды спорыньи широко применяют в современной медицине для лечения сердечно-сосудистых и нервных заболеваний. В официаль​ную медицину спорынья была введена в начале XIX в., тогда же было начато и изучение алкалоидов, содержащихся в склероциях гриба. Однако еще задолго до этого склероции широко применяли в акушер​стве.

Склероции спорыньи содержат две группы алкалоидов. Первая группа -классические алкалоиды спорыньи - производные лизергиновой или изолизергиновой кислот. Наиболее ценны для медицины пептидные алкалоиды, в состав которых входят лизергиновая или изолизергиновая кислота, пептид и пировиноградная кислота или ее произ​водные. Это алкалоиды эрготаминовой (эрготамин, эргозин и их изо​меры) и эрготоксиновой (эргокристин, эргокриптин и др.) групп. Неко​торые производные лизергиновой кислоты (амид, диэтиламид) обла​дают галлюциногенными свойствами. Вторая группа -клавиновые алкалоиды (агроклавин, элимоклавин и др.) - известна относительно недавно.

В промышленном производстве алкалоидов спорыньи используют два метода их получения: из склероциев, выращенных на растениях, и путем биосинтеза алкалоидов в сапротрофной культуре спорыньи. Химический синтез алкалоидов возможен, но экономически не​выгоден.

Крупную группу видов составляют спорыньевые, паразитирующие на членистоногих (насекомых и пауках). К ней относится большинство видов крупного рода Cordyceps. Виды этого рода - паразиты насеко​мых, пауков и значительно реже грибов. Их стромы развиваются из плотной массы мицелия, заполняющей тело хозяина, - эндосклероция, или псевдосклероция. Размеры и форма стром разнообразны.

Один из наиболее распространенных видов этого рода - кордицепс военный - С. militaris, развивающийся на личинках и куколках бабочек, зимующих в почве. Он часто встречается на куколках коконопря​дов. Аскоспоры гриба, попадая на покровы восприимчивой куколки, прорастают, и их ростковые трубки внедряются в тело хозяи​на через дыхальца или непосредственно че​рез покровы, гидролизуя хитин. Гифы гриба развиваются в теле насекомого, образуя цилиндрические гифенные тела, постепенно заполняющие все тело хозяи​на. После гибели куколки и использования грибом всего ее содержимого в ее покровах образуется твердая гифенная масса псевдосклероция. Осенью псевдосклероции прорастают оранжево-желтыми или оранжево-красными головчатыми стромами, поднимающимися над поверхностью почвы.

Порядок лабульбениевые - Laboulbeniales
К этому порядку относятся высокоспециализированные облигатные паразиты наружных покровов насекомых и клещей. Грибы этой группы не способны расти на искусственных питательных средах.

Вегетативное тело лабульбениевых представляет рецептакул, обыч​но тканевого строения. Рецептакул имеет ножку, которой прикрепля​ется к покровам насекомого, а также придатки, на которых развиваются антеридии. В антеридиях образуются мелкие неподвиж​ные клетки - спермации. Женский половой орган лабульбениевых со​стоит из трех клеток - вытянутой трихогины, центральной трихофорной клетки и карпогенной клетки, или аскогона. Трихофорная клетка и аскогон окружены обверткой из одного-двух слоев клеток. Половой процесс у этой группы - сперматизация. После оплодотворения аско​гон делится на три клетки. Центральная из них двухъядерна и обра​зует четыре аскогенные клетки. Из их выростов развиваются сумки.

Перитеции мелкие, содержат только сумки, парафизы и перифизы в них отсутствуют. Аскоспоры имеют веретеновидную или игольчатую  форму.
Порядок объединяет около 1500 ви​дов. Они встречаются повсеместно, но наиболее обильно представлены в тро​пиках и субтропиках. У лабульбение​вых часто наблюдается не только уз​кая специализация в отношении видов насекомых-хозяев, но и так называе​мая  позиционная специфичность - прикрепление гриба к строго опреде​ленным точкам наружного скелета насекомых. Причины такой специфично​сти не ясны.

Порядок лабульбениевые представляет интерес с точки зрения происхождения аскомицетов. Именно эту группу грибов рассматривают как несходную те микологи, которые выводят аскомицеты из красных водорослей. 

ДИСКОМИЦЕТЫ
Плодовые тела - апотеции. Освобождение аскоспор активное. Исключение - порядок трюфелевые, у которых аскоспоры освобождаются после разрушения перидия плодового тела.

Порядок гелоциевые - Helotiales
Для порядка гелоциевые характерны сумки, вскрывающиеся при освобождении аскоспор в виде трещины или поры. Плодовые тела большей частью типичные апотеции небольшого размера, хотя у некоторых известны нетипичные апотеции булавовидной, шпателевидной или другой формы.

Представители порядка обитают как сапротрофы на различных растительных субстратах, принимая активное участие в разложении растительного опада. Среди гелоциевых известны и многочисленные паразиты растений, вызывающие такие заболевания, как плодовая гниль яблок и груш (монилиния фруктовая - Monilinia fructigena), белая гниль растений (склеротиния склероциорум - Sclerotinia sclerotiorum), серая гниль растений (ботриотиния Фукеля - Botryotinia fuckeliana), рак лиственницы (лахнеллула Уилкомма - Lachnellula willkommii), антракноз смородины (псевдопецица смородины - Pseudopeziza ribis) и многие другие.

Один из наиболее распространенных видов паразитических гелоциевых -Monilinia fructigeпа. Для видов этого рода характерно образова​ние полых склероциев в плодах растений из се​мейств розоцветные и брусничные. В цикле их развития всегда-наблюдается конидиальная ста​дия типа монилия - Monilia - подушечки корот​ких конидиеносцев, на которых образуются длин​ные, часто ветвящиеся цепочки конидий. М. fructigena вызывает плодовую гниль яблок и груш. Гриб заражает плоды с повреж​денной кожицей. Инфекция часто переносится жуком-казаркой. Питаясь пораженными плодами, жук при откладывании яичек переносит конидии паразита в здоровый' плод на лапках, брюшке и в экскрементах. Конидии гриба прорастают од​новременно с развитием личинок жука, которые питаются зараженной грибом мякотью плода. На пораженных плодах образуются пятна отмершей ткани, а на них концентрическими коль​цами развиваются желтоватые подушечки конидиального спороношения гриба. Зараженные плоды опадают с дерева и служат источником инфекции. Плоды, оставшиеся на дереве, превра​щаются в склероции. В пораженных плодах формируются полые шаровидные склероции, снаружи и внутри покрытые черной корой. Они располагаются под эпидермисом пораженных яблок, приобретающих в связи с этим черную окраску. Склероции зимуют, а весной на них снова развивается конидиальное спороношение гриба. Апотеции у этого вида образуются редко. Наиболее важный вид другого рода гелоциевых - склеротиния (Sclerotinia) - S. sclerotiorum, вызывающая белую гниль различных растений. Он поражает как вегетирующие растения, так и овощи при хранения. Этот вид развивается на стеблях и соцветиях подсолнечника, на плодах кабачков, томатов и других растений, на моркови, свекле и кочанах капусты при хранении. На поверхности пораженных частей растения гриб образует войлочный белый мицелий, на котором в большом  количестве формируются склероции. Форма их зависит от формы полостей в тех частях растения, где они развивались. Склероции имеют белую или сероватую мякоть и черную кору. Конидиально спороношение у видов этого рода отсутствует. Апотеции об​разуются из скдероциев весной. Пораженная ткань растений под действием фержентов гриба размягчается и разрушается.       

Ботриотиния Фукеля - Botryotinia fuckeliana вызывает серую гниль как вегетирующих растений, так и хранящихся овощей и плодов. Она часто наблюдается на землянике, пионах, винограде и многих других растениях. Этот вид встречается в природе преимущественно в конидиальной стадии (ботритис серый - Botrytis cinerea), образующей на пораженных частях растений пушистый серый налет. На мицелии этого вида формируются также склероции типичного строения.

Сапротрофные гелоциевые можно обнаружить на древесине, расти​тельных остатках, реже на почве в лесах. Так, на поваленных стволах деревьев и крупных ветвях часто в больших количествах развиваются хорошо заметные ярко-желтые апотеции калицеллы лимонно-желтой - Calycella citrina. На почве хвойных лесов часто можно встретить до​вольно крупные шпателевидные апотеции спатулярии желтоватой - Spathularia flavida или образующие «ведьмины кольца» апотеции кудонии закрученной - Cudonia circinans, состоящие из тонкой ножки и волнистой шляпки.

Порядок фацидиевые - Phacidiales
У фацидиевых апотеции образуются на субстрате или в стромах и долго прикрыты сплетением мицелия. Они вскрываются к моменту со​зревания в результате разрыва прикрывающего их сплетения гиф щелью или лопастями. Форма апотециев у этой группы округлая или линейная. К этому порядку относятся как сапротрофы на растительном опаде, ветвях деревьев и кустарников, так и паразиты высших растений.

Широко распространенный вид этого порядка – ритисма кленовая – Rhytisma acerinum, вызывает черную пятнистость листьев различных видов клена. На листьях клена образуются черные блестящие пятна, представляющие склероциальные стромы гриба. Развитие апотециев начинается в строме после опадения листьев. К весне в каждой строме появляется большое число радиально расположенных линейных, часто слегка извитых апотециев, раскрывающихся щелью. Аскоспоры у этого гриба нитевидные, прямые или слегка изогнутые. Растения заражаются ими в конце весны.

Большое практическое значение имеют виды грибов из рода лофодермиум - Lophodermium. Лофодермиум сосновый - L. pinastri вы​зывает массовую гибель сеянцев сосны в лесных питомниках - болезнь шютте. Гриб поражает хвою сосны, вызывая ее опадение. Зараженная хвоя желтеет, летом на ней образуются продолговатые черные апоте​ции гриба, при созревании раскрывающиеся продольной щелью.

Порядок пецицевые - Pezizales
Для пецицевых характерны оперкулятные сумки, открывающиеся на вершине крышечкой. Плодовые тела пецицевых - апоте​ции типичного строения от очень мелких, не превышающих 1 мм в диа​метре, до крупных, размером до 10 см. Реже образуются гельвеллоидные и моршеллоидные апотеции, несущие гимений на лопастной или складчатой шляпке, расположенной на стерильной ножке. Такие апотеции достигают в высоту 10-12 см, а иногда и более. 

Апотеции имеют мясистую, реже студенистую или кожистую консистенцию. Их окраска разнообразна: от яркой, оранжевой или крас​ной у одних представителей порядка до коричневой или черной у других.

В гимении пецицевых всегда присутствуют парафизы. Обычно по длине они равны сумкам, но у некоторых выступают за пределы гимения. Концы парафиз часто расширены и окрашены, у некоторых пред​ставителей порядка они ветвятся. Сумки некоторых пецицевых при созревании удлиняются, и выступают над гимением.

Большинство пецицевых известно только в сумчатой стадии, у не​которых представителей этого порядка в цикле развития имеются конидиальные спороношения.

Пецицевые, как правило, сапротрофы, лишь немногие могут паразитировать на растениях. Среди представителей этого порядка есть гумусовые и подстилочные сапротрофы, лигнофилы. Широко представ​лены среди пецицевых также карбофилы и копрофилы. Для развития этих грибов обычно благоприятна повышенная влажность, поэтому многие из них развиваются весной, реже осенью.

Для рода пецица - Peziza характерны блюдцевидные или чаше​видные апотеции размером 1-5 см, бурого или коричневого цвета, снаружи гладкие или мучнистые. Представители этого рода встреча​ются преимущественно в лесах на влажной почве (Р. badia, P. pustulata и др.). Немногие из них лигнофилы, как, например, пецица фиолетово-черная (Р. violaceo-nigra), развивающаяся на гнилой древесине и пнях лиственных деревьев. В этом роде есть также карбофилы и копрофилы.

Весной и летом в лесах, особенно на старых кострищах, нередко можно встретить крупные фиолетово-коричневые апотеции пецицы фиолетовой (Р. violacea). Другой распространенный вид этого рода пецица коричневая (Р. badia) - встречается с лета до осени на влажной почве в хвойных лесах, вдоль дорог, на опушках. Ее круп​ные каштаново-коричневые апотеции обычно собраны большими груп​пами.

У видов другого рода пецицевых – алеврия - Aleuria - апо​теции также типичной блюдцевидной формы, но имеют яркую красно-оранжевую окраску, обусловленную присутствием пигментов из группы каротиноидов. Крупные оранжевые апотеции алеврии  оранжевой - А. aurantia достигают размеров 5-6 см. Обычно они развиваются большими группами на сырой земле в смешанных и лиственных лесах, на влажных лугах, в садах, нередко у дорог, обычно на местах, хорошо освещенных солнцем. Этот вид встречается с начала лета до осени.

Хорошо изученная и интересная в экологическом отношении груп​па пецицевых - семейство аскоболовых - Ascobolaceae. Для него ха​рактерны мелкие апотеции, обычно не более нескольких миллиметров в диаметре, с хорошо развитым субгимением. Зрелые сумки удлиня​ются и выступают над поверхностью гимения. Аскоспоры бесцветные или окрашенные, часто пурпурные.

Аскоболовые хорошо растут в культуре, образуя апотеции на пита​тельных средах, поэтому их широко используют как объекты в генети​ческих и биохимических исследованиях. Хорошо изучен цикл их раз​вития.

Половой процесс у представителей этого семейства может происхо​дить по-разному даже у видов одного рода. Одна из его форм хорошо изучена у аскоболуса великолепного (Ascobolus magnificus). В культуре этого гриба через четыре-шесть дней после совместного посева штаммов разных половых знаков на гифах образуются короткие ве​точки из одной-двух клеток. Через несколько часов они увеличиваются в длину. Одна из них, функционирующая как антеридий, расположена вертикально. Аскогон растет по направлению к антеридию и спирально закручивается вокруг него. Ядра из антеридия по трихогине переходят в ас^огон и из него развиваются аскогенные гифы. Этот вид, как и многие другие аскоболовые, гетероталличен. Аскогоны и антеридии об​разуются только при совместном росте мицелиев разного знака. При этом на каждом из них формируются гаметангии обоих типов, но они самостерильны.

У другого гетероталличного вида из этого же рода - аскоболуса навозного (А. Stercorarius) - происходит сперматизация. У этого гриба аскогон вырастает в виде вздутой изогнутой ветви мицелия с короткой трихогиной. На мицелии противоположного знака образуются цепочки артроспор, которые могут функционировать как спермации. Артроспоры могут переноситься мухами или клещами. Рост трихогины осуществля​ется хемотропически по отношению к спермациям, причем этот эффект наблюдается при расстоянии до 100 мкм между спермацием и кончи​ком трихогины. Если спермации перемещать в поле зрения микроскопа, то трихогина меняет направление своего роста.

Большинство представителей семейства аскоболовых - копрофилы, занимающие особую экологическую нишу, часто недоступную для дру​гих организмов. Их плодовые тела образуются на экскрементах пре​имущественно травоядных животных, а выброшенные из них споры попадают на траву, которая поедается животными. Таким образом споры копрофилов попадают в кишечник животного, а оттуда на экскре​менты - субстрат, который под действием повышенной температуры и гидролитических ферментов в пищеварительном тракте животного под​вергается частичной стерилизации. Сохранять жизнеспособность в таких условиях могут только споры немногих приспособленных к этому видов.

Копрофильные грибы, как правило, имеют приспособления, повы​шающие вероятность попадания их спор на растения. Это достигается тремя основными путями, свойственными видам из разных систематических групп: активным выбрасыванием спор на такие расстояния, что они могут попасть на траву без участия ветра; фототропическими реак​циями репродуктивных органов; образованием на спорах слизистой об​вертки, при помощи которой они приклеиваются к траве.

У аскоболовых можно наблюдать все эти приспособления, выра​женные в разной мере у разных видов. У них обнаружена фототропи​ческая реакция сумок, выбрасывающих аскоспоры в направлении источника света. Аскоспоры аскоболовых выбрасываются обычно на большое расстояние - до 25-60 см. Дальность полета спор достигается за счет их сравнительно крупных размеров. Аскоспоры небольшого размера склеиваются слизью в группы и выбрасываются как единое целое. В маленьких апотециях телеболуса карликового (Thelebolus nanus) образуется только одна сумка с 256 аскоспорами, которые отбрасываются в слизистом комке на расстояние до 7 см.

Споры аскоболовых часто окружены слизью и легко приклеиваются к стеблям травы. Они хорошо переносят повышен​ные температуры, а прогревание при 50-70° С в течение 5-10 мин стимули​рует их прорастание.

К пецицевым относится также груп​па дискомицетов с нетипичными, так на​зываемыми моршеллоидными и гельвеллоидными апотециями, состоящими из стерильной ножки и складчатой или ло​пастной шляпки. К ней принадлежат, например, сморчки и строчки.

У видов рода сморчок (Morchella) апотеции крупные, не менее 6-10 см высотой, мясистые, четко разграничены на ножку и шляпку. Шляпка правильных очертаний: яйце​видная, коническая, с сетью складок, как продольных, так и поперечных, часто косых. Складки образуют ячейки, выстланные гимением. Разде​ляющие их ребра складок остаются стерильными. Края шляпки срас​таются с ножкой, внутри она полая.

В противоположность большинству крупных дискомицетов у сморч​ков не наблюдается «взрыва»; когда сразу много сумок в гимении, выстреливают споры. Выбрасывание аскоспор у сморчков происходит постепенно и регулируется интенсивностью радиации.

Наиболее распространены два вида сморчков - сморчок съедоб​ный - М. esculenta и сморчок конический - М. conica. У первого шляп​ка яйцевидная или яйцевидно-округлая, по краю плотно срастающаяся с ножкой. Окраска шляпки от желто-бурой до бурой, ячейки округлые. Этот вид обильно развивается весной, с середины апреля до июня, осо​бенно после теплых дождей. Обычно он встречается в лесах на более или менее плодородной почве под лиственными деревьями.

М. conica появляется.с начала или середины апреля на только что прогретой земле в смешанных или хвойных лесах, на опушках и по​лянах. Шляпка удлиненно-коническая, полая, по краю приросшая к ножке, желто-бурая или коричнево-черно-бурая, иногда она бывает серовато-черных тонов. Ее поверхность ребристо-ячеистая, с вытяну​тыми правильными прямоугольными ячейками. Все сморчки съедобны. Особенно ценно то, что они появляются весной, когда нет других грибов.

Для рода строчок (Gyromitra) характерны крупные апотеции  неправильных очертаний. Шляпка неправильно-яйцевидная или бесфор​менная, с неупорядоченной складчатостью, бурая или темно-бурая, реже более светлая. Ножка толстая, неправильной формы, часто бороздча​тая, белая или светлая. Виды этого рода - сапротрофы на почве, обиль​но развивающиеся весной.

Наиболее распространенный вид этого рода - строчок обыкновен​ный (G. esculenta), часто в массе развивающийся весной на почве в лесах, преимущественно сосновых. Иногда встречается до осени. Строчок обыкновенный считают условно съедобным грибом. При его употреблении в пищу реко​мендуется прокипятить соб​ранные грибы, а воду слить. Однако недавно в апотециях строчков обнаружен токсин гиромитрин, не удаляющийся из них даже длительным кипя​чением. По характеру воздей​ствия на организм гиромитрин напоминает токсин бледной поганки, хотя структурно от него отличается.  Интересно отметить, что содержание это​го токсина в строчках, по-види​мому, зависит от условий раз​вития или штамма гриба. В некоторых странах Европы известны случаи отравления этим грибом, в то время как в других странах строчки упот​ребляют в пищу без каких бы то ни было   последствий. У сморчков гиромитрин не об​наружен.

Порядок трюфелевые - Tuberales
К порядку относится около 100 видов, образующих подзем​ные плодовые тела, в зрелом состоянии замкнутые. Плодо​вые тела трюфелевых имеют клубневидную форму, их раз​меры колеблются от 1 до 10см, реже более крупные. Перидий плодового тела плотный, ко​жистый, его поверхность глад​кая или покрыта бородавками разных размеров. Внутренняя ткань плодового тела на разрезе имеет мраморный рисунок из чере​дующихся светлых и темных полос. Их называют соответственно внутренними и наружными венами. Сумки трюфелевых располагаются в плодовых телах гимениальным слоем или гнездообразно. Освобожде​ние аскоспор у этой группы всегда пассивное, после разрушения плодо​вого тела ила поедания его животным. Изучение развития плодовых тел трюфелевых показало, что они закладываются в виде блюдцевид-ных образований, на вогнутой складчатой поверхности которых форми​руются зачатки гимения. В дальнейшем такое плодовое тело, находясь в почве, не может расти вширь, на поверхности его гимения развиваются многочисленные складки, а позднее оно замыкается. Складки превращаются во внутренние вены, а щели между ними - в наружные вены. Последние заполняются рыхлой тканью из переплетающихся парафиз. У основания парафиз позднее образуются сумки. Таким образом, онтогенез замкнутых плодовых тел трюфелевых указы​вает на их филогенетическую близость к дискомицетам.

Трюфелевые - обязательные микоризообразователи. Наиболее ценный представитель этого порядка - черный французский трюфель - Tuber melanosporum формирует микоризу с дубом, буком и грабом. Этот вид распространен в Южной Франции. В некоторых районах на​шей страны встречается другой вид этого рода - летний трюфель - Т. aestivum, образующий микоризу с теми же деревьями, что и первый вид. Его плодовые тела довольно крупного размера, покрыты круп​ными бородавками черновато-бурого, цвета. Мякоть плодового тела желтовато-белая, с многочисленными буроватыми и беловатыми плот​ными жилками. Гриб съедобен, но по качеству значительно уступает черному французскому трюфелю.

В центральных районах европейской части СССР встречается бе​лый трюфель - Choiromyces meandriformis. Его плодовые тела имеют неправильно-округлую форму и волокнистую желтоватую поверхность. Мякоть белая, с возрастом желтовато-бурая. Этот вид образует мико​ризу с березой, осиной, орешником и некоторыми другими деревьями. Гриб съедобен.

ПОДКЛАСС ЛОКУЛОАСКОМИЦЕТЫ - LOCCLOASCOMYCETIDAE
Локулоаскомицеты отличаются от эуаскомицетов тем, что их сумки образуются не в настоящих плодовых телах, а в аскостромах, развиваю​щихся по асколокулярному типу. Сумки у этой группы формируются в ткани стромы в полостях - локулах, появляющихся в результате вытеснения ткани стромы разрастающимися сумками и ее частичного  разрушения. В простейшем случае каждая сумка располагается в само​стоятельной локуле и отделена от других сумок участком интераскулярной, или межсумочной, ткани. Однако чаще каждая локула содержит много сумок, а интраскулярная ткань полностью разрушается. У неко​торых локулоаскомицетов она сохраняется между сумками в виде ните​видных структур - псевдопарафиз, Локулоаскомицеты отличаются от эуаскомицетов и по строению оболочки сумок. Сумки у этого подкласса обычно битуникатные, т. е. имеют двухслойную оболочку с жестким наружным и упругим внутренним слоями. У предста​вителей подкласса наблюдается тенденция к образованию аскоспор с перегородками.

Аскостромы у локулоаскомицетов развиваются по четырем основ​ным типам, которые учитываются при делении подкласса на порядки.

1. Тип «эльсиное». В каждой локуле аскостромы только одна сумка.

2. Тип «псевдосферия». Аскострома содержит одну или несколько локул. Сумки образуются поодиночке в ткани, составляющей центр аскостромы. Они разделены остатками интераскулярной ткани, из ко​торых формируются псевдопарафизы. Иногда эти остатки в зрелости полностью разрушаются.

3. Тип «дотидея». Аскостромы содержат одну или несколько локул. Сумки развиваются компактной группой из базальной части стромы, в результате чего ткань центра аскостромы полностью разрушается.

4. Тип «плеоспора». Аскострома содержит одну или несколько ло​кул. Сначала в них образуется масса вертикально расположенных гиф, отходящих от базальной части аскостромы, которые, достигнув верхней части локулы, срастаются с ней. Сумки врастают в локулу между этими гифами.                            

Подкласс Локулоаскомицеты включает пять, порядков. Основные из них следующие.

Порядок мириангиевые - Myriangiales. Аскостромы разви​ваются по типу «эльсиное». Аскостромы подушковидные, локулы рас​положены беспорядочно или в один ряд. Каждая локула содержит только одну сумку.

Порядок дотидейные - Dothideales. Аскостромы развивают​ся по типу «псевдосферия» или «дотидея» и содержат одну или не​сколько локул.                                

Порядок плеоспоровые - Pleosporales. Аскостромы разви​ваются по типу «плеоспора» и содержат одну или несколько локул

Порядок мириангиевые - Myriangiales
У представителей порядка аскостромы содержат большей частью беспорядочно разбросанные локулы, каждая из которых содержит по од​ной сумке. Развитие происходит по типу «эльсиное». Небольшая группа, объединяющая преимущественно тропические и субтропические виды, паразитирующие на растениях, насекомых и грибах.

Представителем порядка может служить род эльсиное – Elsinoe, виды которого паразитируют на растениях. Эльсиное венета -Е. Vеneta - возбудитель антракноза малины - развивается на листьях и по​бегах, образуя на них характерные серые пятна с пурпурной каймой. В период вегетации растения-хозяина гриб размножается конидиями. Аскостромы формируются на некротических пятнах. Гриб зимует обыч​но в виде мицелия.

Порядок дотидейные - Dothideales
Аскостромы развиваются по типу «псевдосферия» или «дотидея». В них образуется одна или несколько локул, в которых сумки располагаются пучком или гимениальным слоем. Между сумками часто имеются псе​вдопарафизы -нитевидные остатки интераскулярной ткани.

В цикле развития дотидейных часто имеется конидиальная стадия. Некоторым из них свойственно явление плеоморфизма: образование различных конидиальных стадий у одного организма.

Многие представители порядка обитают сапротрофно на расти​тельных остатках: отмерших стеблях и листьях, ветвях и т. д. Среди них есть и паразиты растений, например виды обширного рода микосферелла - Mycosphaerella. Темноокрашенные аскостромы у видов этого рода внешне напоминают перитеции. Такие аскостромы назы​вают псевдотециями. Они развиваются под эпидермисом на поражен​ных частях растения-хозяина и служат для перезимовки гриба. В цикле развития микосферелл всегда имеются конидиальные стадии. У них образуются также микроконидии, выполняющие функции спермациев.

Сперматизация хорошо изучена у микосфереллы тюльпанного дерева - М. tulipiferae. У этого гриба спермации формируются в пикнидах, из которых они выходят в слизистых шнурах. В зачаточной аскостроме закладываются типичные аскогоны с трихогиной. Спермации перено​сятся на трихогину, и ядро одного из них переходит в аскогон. Из оплодотворенного аскогона развиваются аскогенные гифы, а на них сумки, врастающие пучком от основания аскостромы в ее центр. У не​которых видов Mycosphaerella аскогенные гифы не образуются, а сум​ки развиваются из массы многоядерных аскогенных клеток, находя​щихся в основании локулы. 

Многие представители рода Mycosphaerella вызывают заболевания культурных растений, принося большой ущерб сельскому хозяйству. Среди них можно назвать микосфереллу земляники - М. fragariae, вызывающую белую пятнистость листьев земляники. На по​раженных листьях появляются белые пятна, окруженные пурпурной каймой. Летом на них образуется конидиальная стадия гриба - рамулярия Тюляня - Ramularia tulasnei. Зимуют псевдотеций гриба.

Другой вид этого рода - микосферелла льна - М. Linorum - вы​зывает серьезное заболевание льна, так называемое пасмо. На листьях пораженных растений возникают желтовато-зеленые, позднее бурые пятна. Листья скручиваются и опадают. Гриб поражает также стебли растений, на которых образуются бурые кольцевые пятна. На живых растениях в период вегетации развивается конидиальная стадия воз​будителя – септория - Septoria linorum. Конидии образуются в пикнидах. Инфекция сохраняется на растительных остатках и переда​ется с семенами льна. Сумчатая стадия этого гриба в нашей стране пока не обнаружена.

Порядок плеоспоровые - Pleosporales
Аскостромы развиваются по типу «плеоспора». У многих представите​лей порядка они имеют форму псевдотециев, обычно шаровидные или слегка приплюснутые, черного цвета. У других образуются массивные аскостромы с частично обособленными, похожими на перитеции локулами. В локулах плеоспоровых длительно сохраняются псевдопара-физы. Аскоспоры с поперечными, а иногда с продольными перегородками.

К порядку плеоспоровые принадлежат многие широко распростра​ненные сапротрофы на растительных остатках, например виды рода плеоспора -Pleospora, развивающиеся на отмерших частях травяни​стых растений, и виды рода кукурбитария - Cucurbitaria, образующие аскостромы на отмерших ветвях различных деревьев и кустарников. Часто встречается кукурбитария караганы - С. caragaпае, аскостромы которой развиваются под перидермой на ветвях караганы. Они имеют вид многочисленных темных псевдотециев, соеди​ненных основаниями со стромой. Виды указанных родов и другие сапротрофные плеоспоровые принимают активное участие в минерализации растительных остатков.

Большое значение имеют плеоспоровые - паразиты высших расте​ний. К этому порядку относятся такие важные роды, как вентурия Venturia, офиоболус - Ophiobolus и др.

К роду Venturia принадлежат широко распространенные возбуди​тели парши яблони - вентурия неравная - V. inaequalis и парши гру​ши - вентурия груши - V. pirina. Эти грибы поражают листья, побеги и плоды растений-хозяев. На пораженных органах растений об​разуются бархатистые оливковые пят​на конидиального спороношения гриба. В течение лета кониди​альная стадия дает несколько генера​ций, вызывая массовое заражение рас​тений. Псевдотеций фор​мируются на опавших листьях, аскоспоры в них созревают весной и вызыва​ют первичное заражение растений. Парша причиняет большой вред -сни​жает урожай и ухудшает качество пло​дов.

Офиоболус злаковый - Ophiobolus graminis вызывает корневую гниль пшеницы и ячменя. У пораженных рас​тений темнеют и загнивают корни, чернеет .основание стеблей. Больные рас​тения плохо кустятся, у них отмирают стебли. Зерно становится щуплым, а при сильном поражении растений не образуется вообще. Псевдотеций гриба развиваются на нижних ча​стях и у основания стеблей. Гриб сохраняется на растительных остат​ках в почве, а также на многолетних дикорастущих злаках, например на пырее.

ПРОИСХОЖДЕНИЕ И ЭВОЛЮЦИЯ АСКОМИЦЕТОВ
На происхождение аскомицетов уже около 100 лет существуют две взаимоисключающие точки зрения.

Согласно одной из них, предложенной Саксом в 1874г., аскомицеты произошли от красных водорослей из класса Florideophyceae, а исходные группы этих грибов, наиболее близкие к красным водоро​слям, - порядки лабульбениевые, а также сферейные и пецицевые. Вто​рая гипотеза была выдвинута А. де Бари и О. Брефельдом в 80-х годах прошлого века. Она связывает аскомицеты с зигомицетами, а исходной для аскомицетов группой считает порядок эндомицетовые из подкласса гемиаскомицеты.

Доводы в пользу первой, гипотезы основаны на сходстве в строении половых органов и характере полового процесса у красных водорослей и некоторых групп аскомицетов. Это прежде всего сходстве в строении карпогона красных водорослей и аскогона аскомицетов, имеющих трихогину, и оплодотворение при помощи спермациев - неподвижных кле​ток, эндогенно образующихся в антеридии. Другие доводы, например предположение о гомологии аскогенных гиф аскомицетов и ообластемных нитей красных водорослей, вызывали существенные возражения. Наиболее уязвимое положение этой гипотезы - представление о том, что исходными для аскомицетов являются такие высокоорганизованные формы, как представители порядков лабульбениевые, сферейные и пе​цицевые. В связи с этим все остальные, более просто организованные аскомицеты можно рассматривать только как вторично упрощенные формы, а эволюцию огромного класса грибов, включающего около 30000 видов, считать идущей по пути морфологического упрощения. Более того, как переходная группа между красными водорослями и аскомицетами рассматриваются лабульбениевые -высокоспециализированные паразиты, т. е. в этом случае эволюция должна была бы идти от более специализированных форм к менее специализированным.

Вторая гипотеза основывается на сходстве полового процесса и спороношения у низших аскомицетов и зигомицетов. Гемиаскомицеты - виды рода Dipodascus - рассматриваются как пере​ходная группа, объединяющая примитивные признаки зигомицетов с признаками, типичными для аскомицетов, например прорастание зиготы без периода покоя и формирование аскоспор по способу свободного образования клеток. Поскольку в основу эволюционного ряда аскоми​цетов помещены наиболее примитивные гемиаскомицеты, вся группа аскомицетов может рассматриваться в виде постепенно усложняющихся рядов форм. Кроме того, согласно этой гипотезе, исходными для аско​мицетов, являются сапротрофные формы, т. е. эволюция идет в направ​лении от менее специализированных форм к более специализированным.

Гипотеза А. де Бари и О. Брефельда получила широкое распростра​нение среди микологов. Ее поддерживали Э. Гойман, Л. И. Курсанов, П. Эйм, Г. У. Мартин, Д. К. Зеров и многие другие.

Расширение биохимических исследований грибов за последние годы позволило получить данные, послужившие основанием для пере​смотра этой гипотезы. Было установлено, что по некоторым биохимическим признакам, например по составу полисахаридов клеточной стенки, у аскомицетов существует значительно большее сходство с хитридиомицетами, чем с зигомицетами. Поэтому Д. Б. О. Сэйвил и С. Бартники-Гарсия высказали предположение, что предками аскоми​цетов являются хитридиомицеты, а зигомицеты представляют боковую уклоняющуюся ветвь эволюции.

Однако в последние годы наблюдается возрождение гипотезы Сак​са. Одной из причин этого было открытие Я. Кольмейером новой груп​пы морских аскомицетов - порядка спатулоспоровые - Spathulosporales, паразитирующих на красных водорослях и имеющих большое сходство с паразитическими представителями Florideophyceae. Эта группа рассматривается как возможное связующее звено между крас​ными водорослями и аскомицетами. Другой сторонник этой гипотезы, В. Демулен, считает, что сходство биохимических признаков у аскоми​цетов и хитридиомицетов может быть связано с биохимической кон​вергентной адаптацией к гетеротрофному питанию.

Интересная гипотеза высказана в 1975 г. М. Шадфо. Он предпола​гает, что аскомицеты произошли не от красных водорослей, а от общего с ними предка и в дальнейшем претерпели параллельную эволюцию. Наличие такого предка, с одной стороны, легко объясняет существова​ние общих черт у красных водорослей и аскомицетов, а с другой - по​зволяет представить эволюцию аскомицетов в виде последовательно усложняющегося ряда форм.

Таким образом, взгляд на происхождение аскомицетов от той или иной группы организмов существенно отражается на представлениях об эволюции форм в пределах самого класса аскомицетов. Однако среди микологов преобладает точка зрения, что эволюция аскомицетов шла в направлении усложнения их организации, совершенствования конидиальных и особенно сумчатых спороношений в направлении уве​личения числа и эффективности распространения аскоспор.

В подклассе гемиаскомицеты хорошо прослеживается переход от примитивных диподасковых с нефиксированным строго числом аско​спор в сумке к более эволюционно продвинутым эндомицетовым, у которых число аскоспор в сумке строго фиксировано. У представи​телей семейства эндомицетовые можно обнаружить две тенденции, представляющие интерес с точки зрения эволюции группы. С одной стороны, у таких родов, как Endomycopsis и Endomyces, наблюдается распад мицелия на почкующиеся клетки или артроспоры, что указы​вает на возможное происхождение дрожжей от этой группы, С другой стороны, у таких эндомицетовых, как мириогониум одонтии - Myriogonium odontiae, сумки образуются из зиготы по способу крючка. Воз​можно, подобные этому виду эндомицетовые были предками современ​ных эуаскомицетов. В свою очередь предки эвроциевых и других современных плектомицетов могут рассматриваться как исходные груп​пы, от которых происходят пиреномицеты и дискомицеты, а также локулоаскомицеты. На это указывает усложнение плодовых тел у современных плектомицетов. Так, у некоторых эвроциевых наблюда​ется упорядоченное расположение сумок в клейстотеции (например, у ряда видов из рода тиелавия - Thielavia), а также случаи асколокулярного развития клейстотециев.

Что касается пиреномицетов, эта группа рассматривается сейчас большинством микологов как гетерогенная по происхождению, связи между ее отдельными порядками остаются неясными. Среди дискомицетов исходной группой считают порядок гелоциевые, из которого вы​водят порядок пецицевые с более совершенным опрекулятным апикаль​ным аппаратом сумок. С последними по происхождению связаны трюфелевые.

