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Порядок Gigartinales второй по величине сре-
ди красных водорослей в дальневосточной флоре
и третий в мире. Его представители распростра-
нены от супралиторали до горизонта сциафиль-
ной растительности, от тропиков до Антарктики
и Арктики. В морях Дальнего Востока (ДВ) Рос-
сии гигартиновые водоросли часто занимают до-
минирующее положение в фитоценозах, форми-
руя практически монодоминантные сообщества.
Многие из этих водорослей представляют про-
мысловый интерес, будучи источниками ценных
фикоколлоидов, различных биологически актив-
ных веществ и пищевых красителей.

В течение полувека порядок Gigartinales являет-
ся предметом многочисленных исследований,
приведших к значительным изменениям таксонов
всех рангов: описаны новые таксоны, сведены в
синонимы или разделены уже существующие, из-
менился объем самого порядка и семейств, его со-
ставляющих. Наиболее значительные преобразо-
вания были проведены в конце XX – начале
XXI веков; они были связаны с развитием и внед-
рением в фикологические исследования молеку-
лярных методов, нашедших широкое примене-
ние у зарубежных фикологов. При этом гигарти-
новые водоросли дальневосточной флоры
зачастую не попадали в поле зрения исследовате-
лей. Данные о последовательностях маркерных
участков ДНК получены лишь для 10% видов
флоры дальневосточных морей. Практически
полностью не исследованы эндемичные роды и
виды, которые составляют более четверти от всех
известных для флоры региона гигартиновых во-
дорослей. В настоящей работе рассмотрены пре-

образования, проведенные в таксономии порядка
на протяжении полутора столетий, и выявлены
основные таксономические проблемы, которые
могут быть решены с участием российских иссле-
дователей. Обзор посвящен гигартиновым водо-
рослям морей ДВ России, поэтому основное вни-
мание уделено семействам и родам порядка
Gigartinales, представители которых встречаются
в российском регионе.

Краткая история систематики
гигартиновых водорослей

Традиционно систематика красных водорос-
лей базировалась на строении женской репродук-
тивной системы и развитии зиготы после оплодо-
творения. Первую классификацию Rhodophyta
предложил Ф. Шмитц в конце XIX века (Schmitz,
1883, цит. по: Saunders et al., 2004), выделивший
четыре порядка: Nemaliales, Gigartinales, Rhody-
meniales и Cryptonemiales. В порядок Gigartinales
были объединены водоросли, для которых харак-
терен прокарп; ядро карпогона после оплодотво-
рения перемещается в обычную вегетативную
клетку, выступающую в роли ауксиллярной и
располагающуюся в непосредственной близости
от карпогона; после оплодотворения гонимо-
бласт развивается во внутренних тканях гамето-
фита. Сходное строение и развитие карпогонной
системы характерно для порядка Cryptonemiales,
однако у его представителей имеется специализи-
рованная ауксиллярная клетка, закладывающая-
ся до оплодотворения на особых дополнительных
(ауксиллярных) ветвях в отдалении от карпогон-
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ной ветви (прокарп не формируется). После
оплодотворения из карпогона вырастают особые
соединительные (ообластемные) нити, с помо-
щью которых оплодотворенное ядро переносится
в ауксиллярную клетку. Нити гонимобласта раз-
виваются из ауксиллярной клетки после перене-
сения в нее оплодотворенного ядра карпогона;
карпоспорофит развивается либо внутрь, либо
наружу.

В 1925 г. Г. Килин из порядка Cryptonemiales
выделил порядок Nemastomales (Nemastomatales)
на основании интеркалярного развития ауксил-
лярной клетки в неизмененных коровых нитях, в
отличие от криптонемиевых водорослей, у кото-
рых ауксиллярная клетка развивается в модифи-
цированных (ауксиллярных) ветвях (Kylin, 1925).
Позднее исследователь объединил порядки Ne-
mastomatales и Gigartinales, отказавшись от про-
карпа в качестве основного признака гигартино-
вых водорослей (Kylin, 1932). Такую классифика-
цию в течение десятилетий использовали
практически без изменений. Однако предложен-
ная Г. Килиным трактовка Gigartinales и Cryp-
tonemiales вызывала множество споров. Ф. Фрич
поставил под сомнение значимость предложенных
Г. Килиным признаков для разграничения поряд-
ков Gigartinales и Cryptonemiales (см.: Fritsch,
1945). В 1985 г. Г. Крафт и П. Робинс формально
обосновали объединение криптонемиевых и ги-
гартиновых водорослей в порядок Gigartinales
(см.: Kraft, Robins, 1985). Исключение составили
семейства Hildenbrandiaceae и Corallinaceae, вы-
веденные из состава Cryptonemiales и повышен-
ные до ранга порядков (Pueschel, Cole, 1982; Silva,
Johansen, 1986). Объединенный порядок Gigartinales
исследователи характеризовали следующими при-
знаками: ауксиллярные клетки присутствуют в
разных местах до или после оплодотворения; по-
сле оплодотворения ядро карпогона переносится
в них через внешнее соединение (соединитель-
ные клетки, трубки или нити), а не просто через
поровое соединение; поровые пробки между со-
матическими клетками голые (Kraft, Robins,
1985). Необходимо заметить, что Г. Крафт и
П. Робинс, вероятно, ошибочно охарактеризова-
ли поровые пробки как “голые”: у гигартиновых
водорослей, а также у всех представителей Rhody-
meniophycidae поровые пробки с мембраной, без
покрывающего слоя или (редко) с одним покры-
вающим слоем (Saunders, Hommersand, 2004).

Предложение объединить порядки Gigartinales
и Cryptonemiales некоторыми фикологами было
признано промежуточным, указывалось на необ-
ходимость пересмотра обоих порядков. В предло-
женной трактовке порядок Gigartinales получился
слишком громоздким, он включал около
40 семейств и был полифилетичным. Анализируя
расширенный порядок Gigartinales, C. Линдстром
и Р. Скагел подчеркивали, что он объединяет во-
доросли с очень разными морфологией и анато-
мией, типами смены поколений, строением жен-

ской половой системы и постфертилизационным
развитием (Lindstrom, Scagel, 1987). В дальней-
шем из состава Gigartinales были выведены и по-
вышены до ранга порядков семейства Gracilaria-
ceae и Ahnfeltiaceae, у видов которых отсутствует
ауксиллярная клетка, а также семейства Plocami-
aceae и Halymeniaceae (см.: Fredericq, Hommer-
sand, 1989; Maggs, Pueschel, 1989; Saunders, Kraft,
1994, 1996); был восстановлен порядок Nemasto-
matales (см.: Saunders, Kraft, 2002). Выделение по-
рядков Plocamiales и Halymeniales было проведено с
привлечением молекулярных данных (Saunders,
Kraft, 1994, 1996). К порядку Halymeniales отошло
значительное число видов, ранее входивших в по-
рядок Cryptonemiales. В связи с этим в фикологи-
ческой литературе развернулась дискуссия о при-
оритете названия порядка (Masuda et al., 1999;
Kraft, Saunders, 2000; Silva, 2002) и некоторые фико-
логи предпочли прежнее название Cryptonemiales
(см.: Silva, 2002; Селиванова, 2008). Однако в между-
народной базе данных по водорослям AlgaeBase при-
нято название Halymeniales (см.: Guiry, Guiry, 2020).

Изменения коснулись и семейства Solieriaceae,
которое, как считали, представлено в водах рос-
сийского ДВ двумя родами: Opuntiella и Turnerella
(см.: Перестенко, 1994). В 1982 г. П. Габриэльсон
и М. Хоммерсанд объединили семейства Rhabdo-
niaceae и Solieriaceae на основании сходства раз-
вития апикальной клетки, постфертилизацион-
ных стадий развития карпогонной системы и
формирования клетки слияния. Объединенное
семейство Solieriaceae одновременно было разде-
лено на три трибы (Gabrielson, Hommersand,
1982a, 1982b). Через год было отмечено, что трибы
слабо дифференцированы (Kraft, Gabrielson,
1983), позднее было показано, что они не поддер-
живаются молекулярными данными (Fredericq
et al., 1999), а само семейство не является монофи-
летичным (Faye et al., 2005). A. Чиовитти с соавтора-
ми (Chiovitti et al., 1998) предложили восстановить
семейство Rhabdoniaceae под названием Areschou-
giaceae на основании присутствия уникального вы-
сокометилированного каррагинана у его предста-
вителей. Это предложение было поддержано моле-
кулярными данными (Saunders et al., 2004). Роды
Turnerella и Opuntiella были выведены из состава се-
мейства Solieriaceae и на основании данных молеку-
лярного анализа (гена rbcL), развития ауксилляр-
ной клетки из вегетативной и синтеза гибридного
κ/β-каррагинана были отнесены к семейству Fur-
cellariaceae (см.: Fredericq et al., 1996).

Следует отметить, что в конце XX века появи-
лись сомнения в том, что признаки, характеризу-
ющие строение женской репродуктивной систе-
мы и развитие карпоспорофита после оплодотво-
рения, являются достаточными для разделения
багрянок на классы и порядки. Это было связано с
результатами электронной микроскопии, а также
культуральных и биохимических исследований,
показавших гетерогенность жизненных циклов,
типов роста, строения поровых пробок и полиса-
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харидов клеточных стенок у представителей од-
ного класса, а иногда и одного порядка. Большое
количество молекулярных данных, полученных
для разных видов, вызвало необходимость пере-
осмысления всей системы красных водорослей −
от порядков и семейств до высших таксонов. Эта
работа была выполнена Г. Сондерсом и М. Хом-
мерсэндом, которые составили новую иерархиче-
скую систему Rhodophyta, учитывающую строе-
ние пластид, наличие полового размножения,
особенности жизненного цикла, наличие и стро-
ение поровых пробок, строение женской половой
системы и развитие карпоспорофита (Saunders,
Hommersand, 2004). В данной системе порядок
Gigartinales относится к подклассу Rhodymenio-
phycidae класса Florideophyceae.

С конца ХХ века в систематике водорослей
преобладает молекулярно-филогенетический
подход. К 2004 г. порядок Gigartinales объединял
около 30 семейств. Однако Г. Сондерс отмечал
его неоднородность: на основании анализа SSU
rДНК была показана слабая связь семейства Pey-
ssonneliaceae с другими семействами порядка
Gigartinales (см.: Saunders et al., 2004). В 2009 г.
это семейство было выведено из состава Gigarti-
nales и повышено до ранга порядка Peyssonneliales
(см.: Krayesky et al., 2009). Семейство Hypneaceae
было слито c семейством Cystocloniaceae (см.:
Saunders et al., 2004).

В 2010-х годах по данным молекулярных ис-
следований было описано четыре новых семей-
ства гигартиновых водорослей на основе родов,
ранее включавшихся в другие семейства порядка
Gigartinales (см.: Rodríguez-Prieto et al., 2013, 2014;
Dixon et al., 2015; Dumilag et al., 2019). Представи-
тели этих семейств в российских водах не встре-
чаются. Изменения произошли и в семействе
Phyllophoraceae. На основании сходства последо-
вательностей rbcL из семейства Petrocelidaceae в
него был перенесен род Mastocarpus (со стадией
развития Petrocelis), а само семейство было
упразднено (Fredericq, Ramirez, 1996). Следует
подчеркнуть, что развитие молекулярных мето-
дов исследования заставило отказаться от осо-
бенностей жизненного цикла в качестве основно-
го критерия для разграничения родов в семействе
Phyllophoraceae (см.: Maggs et al., 2013; Calderon,
Boo, 2016а; Calderon et al., 2016; Shibneva et al.,
2021). В основу новой систематики были положе-
ны особенности тонкого строения цистокарпов, в
частности, наличие разноядерных и измененных
(вторичных) клеток сердцевины, окружающих
цистокарп; расположение карпоспор, связанных
с клетками сердцевины; тип связи нитей гонимо-
бласта, пересекающих границу цистокарпа, с ве-
гетативными клетками (Calderon, Boo, 2016а,
2017; Calderon et al., 2016). Наиболее значитель-
ные изменения произошли в родах Ahnfeltiopsis,
Gymnogongrus и Phyllophora, которые, как было по-
казано, не являются монофилетичными (Cal-
deron, Boo, 2016a, 2016b, 2017; Calderon et al., 2016;

Shibneva et al., 2021). На основе изучения предста-
вителей этих родов были описаны четыре новых
рода (Maggs et al., 2013; Calderon, Boo, 2016a,
2016b, 2017), пять видов рода Ahnfeltiopsis перене-
сены в род Besa (см.: Calderon et al., 2016; Shibneva
et al., 2021), а некоторые виды оставлены в родах
Ahnfeltiopsis и Gymnogongrus до детального иссле-
дования строения цистокарпов (Shibneva et al.,
2021). Таксономия данной группы водорослей
остается неразрешенной, и необходимы дальней-
шие исследования.

Несмотря на значительный прогресс в систе-
матике семейств гигартиновых водорослей, в на-
стоящее время полного понимания филогенети-
ческих связей между ними в порядке Gigartinales
не достигнуто (Dumilag et al., 2019). Сам порядок
остается гетерогенным, предполагается, что не-
которые семейства могут быть повышены до ранга
порядка (Maggs et al., 2007). Такими семействами
являются Dumontiaceae, Caulacanthaceae, Calosi-
phoniaceae, Sphaerococcaceae (см.: Maggs et al.,
2007) и, по-видимому, семейство Kallymeniaceae,
на филогенетических деревьях образующее сест-
ринскую кладу с Dumontiaceae (см.: Saunders
et al., 2004; Withal, Saunders, 2006).

Проведенные со времен Г. Килина (Kylin,
1956) преобразования в систематике порядка
Gigartinales отразились и на трактовке его диагно-
стических признаков. В настоящее время этот по-
рядок объединяет водоросли с разной морфоло-
гией, с различным анатомическим одно- и мно-
гоосевым строением, с прокарпом и без, с
разными способами переноса зиготы в ауксил-
лярную клетку. Общим для всех гигартиновых во-
дорослей является наличие ауксиллярной клетки,
которая формируется до оплодотворения. Сход-
ные признаки характерны и для выделенных из
Gigartinales порядков Halymeniales, Plocamiales,
Nemastomatales и Peyssonneliales (табл. 1). Эти по-
рядки различаются по наличию или отсутствию
прокарпа и вторичных поровых связей, по распо-
ложению ауксиллярной клетки и положению
инициальных нитей гонимобласта. У представи-
телей Gigartinales встречается весь спектр призна-
ков, присущих данным порядкам. Таким образом,
особенности строения и развития женской репро-
дуктивной системы – основного диагностического
признака при выделении порядков красных водо-
рослей до внедрения методов молекулярных иссле-
дований, частично потеряли свою таксономиче-
скую значимость. В табл. 1 дана сравнительная ха-
рактеристика порядка Gigartinales в современной
трактовке и порядков, выделенных из него.

В настоящее время порядок Gigartinales объ-
единяет 36 семейств и около 1000 видов (Guiry,
Guiry, 2020). Разграничение семейств базируется
на особенностях развития женской генеративной
системы, таких как строение карпогонной систе-
мы, положение ауксиллярных клеток, формиро-
вание клетки слияния и инициальных нитей го-
нимобласта. В табл. 2 приведены характерные
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признаки семейств, представленных в дальнево-
сточной флоре.

За последние 20 лет дальневосточная флора
гигартиновых водорослей пополнилась рядом ви-
дов. Были описаны новый вид Neodilsea orientalis
Kloczcova (см.: Клочкова, 1996) и два новых вида
рода Neoabbottiella (см.: Писарева, Клочкова,
2013); найдены два вида рода Constantinea (см.:
Клочкова, Писарева, 2009), не приведенные в
сводке по красным водорослям дальневосточных
морей (Перестенко, 1994), но отмечавшиеся в бо-
лее ранних работах. В то же время в результате по-
вышения семейства Halymeniaceae до ранга по-
рядка Halymeniales (см.: Saunders, Kraft, 1996)
объём порядка Gigartinales в дальневосточных
морях сократился на три рода и четыре вида.

Таким образом, в современной концепции по-
рядок Gigartinales в дальневосточных морях Рос-
сии представлен 11 семействами, 32 родами и бо-
лее чем 60 видами. Ниже рассмотрены семейства
дальневосточной флоры, подвергшиеся наиболь-
шим таксономическим изменениям за последние
30 лет, с акцентом на роды и виды, которые тре-
буют пристального внимания.

Современные проблемы таксономии в некоторых 
семействах порядка Gigartinales

Семейство Dumontiaceae
Семейство Dumontiaceae объединяет виды, у

которых карпогонная и ауксиллярная системы
пространственно разобщены, а карпогон слива-
ется с другими клетками карпогонной ветви пе-
ред формированием соединительных нитей
(Mitchell, 1966). В морях ДВ обитают представите-
ли восьми родов этого семейства. Основываясь на
особенностях анатомии и жизненного цикла раз-
ных родов, некоторые исследователи полагали,
что семейство Dumontiaceae не является одно-
родным. Так, Л.П. Перестенко (1975) считала, что
среди дальневосточных представителей этого се-
мейства род Farlowia близок к водорослям семей-
ства Gloiosiphoniaceae и должен быть переведен в
него или выделен в новое семейство, включающее
также роды Pikea, Acrosymphyton и Thuretellopsis, в
то время принадлежавшие семейству Dumontia-
ceae. В итоге род Acrosymphyton был выделен в одно-
именное семейство (Lindstrom, 1987), а остальные
роды оставлены в составе семейства Dumontiaceae.
Более поздние молекулярные исследования под-
твердили полифилию семейства в целом и моно-
филию родов, распространенных в холодно-уме-
ренных водах Северного полушария (Tai et al.,
2001). Здесь выделяют две группы родов: первая
группа объединяет роды Dilsea, Neodilsea и Masu-
daphycus, несколько особняком от них стоит род
Dumontia; вторая группа включает роды Farlowia и
Pikea; род Constantinea наиболее отдален от других
представителей данного семейства. Однако при-
надлежность рода Farlowia к дюмонтиевым водо-

рослям несомненна, что опровергает предполо-
жение Л.П. Перестенко (1975).

Нерешенным остался вопрос о границах и
объеме родов Dilsea и Neodilsea. Эти два морфоло-
гически и анатомически сходных рода различа-
ются лишь расположением тетраспорангиев: у
видов рода Dilsea тетраспорангии интеркалярные,
тогда как у видов Neodilsea они развиваются лате-
рально на нитях коры (Lindstrom, 1985). Исклю-
чением является Dilsea socialis (Postels et Ruprecht)
Perestenko c латеральным расположением спо-
рангиев (Перестенко, 1994). Было предложено
разграничивать эти два рода на основании распо-
ложения тетраспорангиев полосами (Dilsea) или
рассеянно по пластине (Neodilsea), а не на способе
их прикрепления к коровым нитям (Tai et al.,
2001). Позднее на основании анализа COI-5' было
показано, что Neodilsea natashae S.C. Lindstrom
ближе к роду Dilsea, чем к роду Neodilsea (см.: Saun-
ders, 2008). Проведя мультилокусный анализ,
Г. Сондерс и С. Линдстром перевели N. natashae в
род Dilsea (см.: Saunders, Lindstrom, 2011). В на-
стоящее время в дальневосточных морях отмече-
но шесть видов рода Neodilsea и два вида рода Dil-
sea − D. socialis и D. natashae (S.C. Lindstrom)
G.W. Saunders et S.C. Lindstrom. Сведения о рас-
положении тетраспорангиев на пластине у Neodil-
sea orientalis отсутствуют. Генетические данные име-
ются лишь для трех видов. Заметим, что оконча-
тельного ответа на вопросы о самостоятельности
видов Neodilsea longissima (Masuda) S.C. Lindstrom
и N. integra (Kjellman) A.D. Zinova, а также о
встречаемости вида N. tenuipes Yamada et Mikami в
российских водах не получено (Клочкова, 1996).
Последний вид был описан с побережья Хоккай-
до (Mikami, 1954), отмечен для островов Итуруп и
Уруп А.Д. Зиновой и Л.П. Перестенко (1974); в
дальнейшем его встречаемость здесь не была под-
тверждена.

Дискуссионным остается таксономическое
положение еще одного рода – Neoabbottiella, в на-
стоящее время помещенного в порядок Halyme-
niales. История систематики этого рода подробно
описана Н.А. Писаревой и Н.Г. Клочковой
(2013). В монографии Л.П. Перестенко (1994) род
Neoabbottiella помещен в семейство Dumontiaceae,
как было предложено И. Эбботт (Abbott, 1982).
Однако С. Линдстром (Lindstrom, 1985) на осно-
вании строения карпогонной и ауксиллярной си-
стем отнесла типовой вид рода Neoabbottiella ara-
neosa (Perestenko) S.C. Lindstrom к семейству
Cryptonemiaceae одноименного порядка, кото-
рый в дальнейшем претерпел ряд таксономиче-
ских преобразований и в настоящее время не яв-
ляется валидным. Как упоминалось выше, неко-
торые таксоны, ранее относившиеся к порядку
Cryptonemiales, были выделены в новый порядок
Halymeniales, в который попал и род Neoabbottiella
(см.: Guiry, Guiry, 2020). Учитывая сходство стро-
ения карпогонной и ауксиллярной систем у Neo-
abbottiella и дюмонтиевых водорослей, таксоно-
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мическое положение Neoabbottiella spp. нуждается
в уточнении с привлечением молекулярных дан-
ных.

Семейство Gloiosiphoniaceae
На Дальнем Востоке России это семейство

представлено лишь видом Gloiosiphonia capillaris
(Hudson) Carmichael. Однако в сводке по красным
водорослям дальневосточных морей Л.П. Пере-
стенко (1994) приводит Gloiosiphonia californica
(Farlow) J. Agardh с синонимом G. capillaris. На ос-
новании особенностей развития ветвей на ранних
стадиях гаметофита в культуре Т. ДеКью с соавто-
рами (DeCew et al., 1981) заключили, что водорос-
ли с тихоокеанского побережья Америки − штаты
Нижняя Калифорния (Мексика) и Калифорния
(США) − отличаются от водорослей с Атлантики,
и пришли к выводу, что вид G. californica, ранее
сведенный в синоним G. capillaris (см.: Edelshtein,
1972), является самостоятельным. G. capillaris рас-
пространен вдоль западного и восточного побе-
режья в Атлантике, обнаружен у западного побе-
режья Америки от штата Вашингтон до Аляски.
Однако водоросли из северных популяций аме-
риканского побережья и из российских вод не
были исследованы в культуре, не проводилось и
сравнительное молекулярное исследование рас-
тений из Атлантики и Тихого океана, поэтому во-
прос о видовой принадлежности Gloiosiphonia из
северо-западной Пацифики остается открытым.

Семейства Kallymeniaceae и Crossocarpaceae
Семейство Crossocarpaceae было выделено

Л.П. Перестенко (1975). Анализируя строение и
развитие женской репродуктивной системы по-
сле оплодотворения у вновь описанного рода
Kallymeniopsis, автор отметила, что женская ре-
продуктивная система видов рода имеет явные
черты специализации, отличающие этот род от
других представителей семейства Kallymeniaceae.
Первая клетка слияния у Kallymeniopsis образует-
ся в результате соединения в одно лопастное об-
разование несущей клетки и вспомогательных
клеток, но не клеток карпогонной ветви, тогда
как у других представителей данного семейства в
формировании клетки слияния кроме несущей и
вспомогательной вегетативной клеток участвуют
одна или две клетки карпогонной ветви. Л.П. Пере-
стенко также отметила, что, как и у Kallymeniopsis,
виды родов Cirrulicarpus, Erythrophyllum и Crosso-
carpus характеризуются сходным образованием
клетки слияния. На этом основании она выдели-
ла новое семейство Crossocarpaceae (в то время в
составе порядка Cryptonemiales) и назвала его по
роду Crossocarpus, который был описан первым.
К новому семейству также был отнесен вид
Beringia castanea Perestenko, для которого образо-
вание клетки слияния проследить не удалось (Пе-
рестенко, 1975).

В 1984 г. Г. Хансен и С. Линдстром посчитали
особенности развития кроссокарповых водорос-
лей недостаточными для выделения самостоя-

тельного семейства и предложили считать роды
Kallymeniopsis, Crossocarpus, Beringia и Hommersandia
принадлежащими семейству Kallymeniaceae (см.:
Hansen, Lindstrom, 1984). В 1986 г. Л.П. Перестен-
ко перевела Pugetia palmatifolia Tokida в род Hom-
mersandia, который был описан ранее (Hansen,
Lindstrom, 1984), и выделила новый род Velatocar-
pus, отнеся оба рода к семейству Crossocarpaceae
(см.: Перестенко, 1986). Таким образом, взгляды
на объём этих двух семейств различались и в даль-
нейшем в систематике сосуществовали две пози-
ции. Отечественные фикологи (Перестенко,
1994; Селиванова, 2008), а также К. Шнейдер и
М. Винн (Schneider, Wynne, 2007) признавали се-
мейство Crossocarpaceae с семью родами, а боль-
шинство зарубежных ученых ограничивали это
семейство родами Crossocarpus и Velatocarpus. Мо-
лекулярные исследования (Saunders et al., 2017)
подтвердили правоту Г. Хансен и С. Линдстром
(Hansen, Lindstrom, 1984), поэтому в настоящее
время роды Kallymeniopsis, Cirrulicarpus, Beringia,
Erythrophyllum и Hommersandia рассматриваются в
составе семейства Kallymeniaceae (см.: Guiry, Gui-
ry, 2020).

Семейство Kallymeniaceae является наиболее
изученным с помощью молекулярных методов
исследования в последнее десятилетие (Clarkston,
Saunders, 2010, 2012; D’Archino et al., 2011; Saun-
ders et al., 2017; Selivanova et al., 2020). Отмечено,
что большинство родов этого семейства остаются
поли- и парафилетичными и требуют дальнейше-
го изучения (D’Archino et al., 2011; Saunders et al.,
2017). Недавние молекулярные исследования
позволили пересмотреть таксономическое поло-
жение некоторых родов и видов семейства Kally-
meniaceae, а также сократить объем семейства
Crossocarpaceae, ограничив его, по-видимому,
типовым родом (Selivanova et al., 2020). Показано,
что эндемичный для дальневосточных морей Ve-
latocarpus pustulosus (Postels et Ruprecht) Perestenko
близок к роду Erythrophyllum и образует с ним
сестринскую кладу на консенсусном филогенети-
ческом дереве, построенном на основании объ-
единенных последовательностей LSU, rbcL и
COI-5' участков ДНК, поэтому, очевидно, дол-
жен быть переведен в семейство Kallymeniaceae.
Второй вид рода Velatocarpus kurilensis Perestenko
проанализирован не был, однако в настоящее
время он также рассматривается в семействе
Kallymeniaceae (Guiry, Guiry, 2020). Вид Cirrulicar-
pus ruprechtianus (E.S. Sinova) Perestenko был пере-
веден в новый род Commanderella, а вид Cirrulicar-
pus gmelinii (J.V. Lamouroux) Tokida et Masaki − в
род Erythrophyllum как E. gmelinii (J.V. Lamouroux)
Yendo (см.: Selivanova et al., 2020). Для видов
Kallymeniopsis lacera (Postels et Ruprecht) Perestenko
и Kallymeniopsis oblongifructa (Setchell) G.I. Hansen
(см.: Clarkston, Saunders, 2010) также были пред-
ложены новые номенклатурные комбинации:
Erythrophyllum lacerum (Postels et Ruprecht) Seliva-
nova, Zhigadlova et G.W. Saunders и E. oblongifructa
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(Setchell) G.W. Saunders (см.: Clarkston, Saunders,
2010; Selivanova et al., 2020). В то же время родовая
принадлежность Kallymeniopsis verrucosa A.D. Zi-
nova et I.S. Gussarova осталась невыясненной,
возможно, этот вид также будет переведен в род
Erythrophyllum.

В 2012 г. у побережья Канады был описан но-
вый вид семейства – Beringia wynnei Clarkston et
G.W. Saunders (см.: Clarkston, Saunders, 2012). При
его описании исследователи опирались на ре-
зультаты сравнения морфологии и анатомии этой
водоросли с признаками типового вида рода
B. castanea, собранного у Северных Курильских
островов. Последовательности маркёрных участ-
ков ДНК B. castanea получены не были (Clarkston,
Saunders, 2012). В 2017 г. на основании молекуляр-
ных данных B. wynnei был переведен в род Erythro-
phyllum как E. wynnei (Clarkston et G.W. Saunders)
G.W. Saunders (см.: Saunders et al., 2017). Родовая
принадлежность типового вида рода Beringia пока
не выяснена.

Был упразднен род Ionia – эндемик ДВ, пред-
ставленный единственным видом Ionia cornu-cervi
Perestenko. Проведeнные в 2013 г. морфологиче-
ский и молекулярный анализы показали принад-
лежность этого вида к роду Callophyllis, и была
предложена номенклатурная комбинация Callo-
phyllis cornu-cervi (Perestenko) T.A. Klochkova, N.G.
Klochkova et S.M. Boo (см.: Klochkova et al., 2013).
Таким образом, в настоящее время род Callophyllis
в дальневосточных морях насчитывает семь ви-
дов. За пределами молекулярных исследований
из эндемичных для дальневосточных морей видов
семейства Kallymeniaceae остались три вида
(B. castanea, V. kurilensis, K. verrucosa) и единствен-
ный вид семейства Crossocarpaceae Crossocarpus
lamuticus Ruprecht.

Следует отметить, что положение самого се-
мейства Kallymeniaceae в порядке Gigartinales не
является однозначным. На филогенетических де-
ревьях, построенных на основе последовательно-
стей SSU и ITS участков ДНК, представители се-
мейства кластеризуются внутри порядка Gigarti-
nales, но образуют хорошо обособленную
монофилетичную кладу, близкую к семейству
Dumontiaceae и отдаленную от других семейств
Gigartinales (см.: Tai et al., 2001; Saunders et al.,
2004). Однако принадлежность семейств Kally-
meniaceae и Dumontiaceae к порядку Gigartinales
не ставится под сомнение (Saunders et al., 2004;
Saunders et al., 2017). Самостоятельность семей-
ства Crossocarpaceae нуждается в подтверждении
молекулярными данными.

Семейство Cruoriaceae
Вопрос о том, считать ли круориевые водорос-

ли самостоятельными видами, возник с развити-
ем культуральных исследований. Было показано,
что Cruoria rosea (P. Crouan et H. Crouan) P. Crouan
et H. Crouan и C. arctica F. Schmitz являются тет-
распорофитной стадией вида Turnerella pennyi

(Harvey) F. Schmitz (см.: South, Tittley, 1986), а
Cruoria profunda E.Y. Dawson – стадией развития
Opuntiella californica (Farlow) Kylin (см.: DeCew
et al., 1992). Для большинства видов семейства
Cruoria неизвестен карпоспорофит. Исключение
составляют C. pellita (Lyngbye) Fries и C. cruorii-
formis (P. Crouan et H. Crouan) Denizot. По мне-
нию К. Магг и М. Гайри, только этими двумя ви-
дами должно быть ограничено семейство Cruoria-
ceae (см.: Maggs, Guiry, 1989). Это семейство
характеризуется отсутствием дифференцирован-
ной ауксиллярной клетки, в роли которой высту-
пает интеркалярная клетка ближайшей к карпо-
гону вегетативной нити; соединительные нити
развиваются от карпогона, а нити гонимобласта,
направленные как внутрь, так и наружу таллома,
развиваются от соединительных нитей.
В дальневосточных морях отмечены три вида:
Cruoria profunda (в настоящее время синоним
O. californica), C. pacifica Kjellman и C. sachalinensis
Perestenko (см.: Перестенко, 1994; Klochkova,
1998). Для двух последних видов известен только
тетраспорофит. Возможно, они также являются
стадией жизненного цикла других водорослей,
поэтому их самостоятельность нуждается в под-
тверждении данными молекулярных и культу-
ральных исследований.

Семейство Phyllophoraceae
Считалось, что семейство Phyllophoraceae в

морях ДВ представлено пятью видами из трех ро-
дов (по два вида Coccotylus и Mastocarpus, один вид
Ahnfeltiopsis) (Перестенко, 1994). Однако, как по-
казали недавние исследования, род Ahnfeltiopsis не
встречается в водах российского Дальнего Восто-
ка. Водоросли, ранее принимаемые за Ahnfeltiopsis
flabelliformis (Harvey) Masuda, должны относиться
к двум морфологически близким видам: Besa ja-
ponica (Suringar) A.V. Skriptsova et S.Y. Shibneva и
B. divaricata (Holmes) M.S. Calderon et S.M. Boo.
Последний вид включает внутривидовую морфо-
лого-экологическую форму B. divaricata f. ahnfelti-
oides (Makijenko) A.V. Skriptsova et S.Y. Shibneva
(см.: Shibneva et al., 2021). Оба вида произрастают
только на юге дальневосточного региона, у о-ва
Хонсю и побережья Кореи, часто образуя сме-
шанные заросли. В настоящее время таксономи-
ческое положение дальневосточных филлофоро-
вых водорослей разрешено, но этого нельзя ска-
зать о видах родов Gymnogongrus и Ahnfeltiopsis,
произрастающих в сопредельных водах. Боль-
шинство из них с побережья Японии, Кореи и
Китая нуждается в таксономической ревизии.

Семейство Gigartinaceae
В дальневосточных морях это семейство пред-

ставлено двумя близкородственными родами
Chondrus и Mazzaella (см.: Перестенко, 1994). По-
казано, что род Mazzaella является парафилетич-
ным, а виды Mazzaella cornucopiae (Postels et
Ruprecht) Hommersand, в синонимы которого бы-
ло сведено название Iridaea cornucopiae Postels et
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Ruprecht (Перестенко, 1994), и Mazzaella japonica
(Mikami) Hommersand имеют бóльшее генетиче-
ское сходство с Chondrus, чем с другими предста-
вителями рода Mazzaella (см.: Hommersand et al.,
1999). Анализируя последовательности ITS1 ри-
босомной ДНК типовых образцов M. cornucopiae,
Mazzaella parksii (Setchell et N.L. Gardner) Hughey,
P.C. Silva et Hommersand и I. cornucopiae с Куриль-
ских островов, Дж. Хьюи с соавторами пришли к
выводу, что “…водоросли с Курильских островов,
ранее отнесенные к Iridaea cornucopiae, представ-
ляют собой самостоятельный вид Mazzaella”
(см.: Hughey et al., 2001, с. 1104). Этот вывод под-
держивается сведениями о расположении сору-
сов тетраспорангиев. Однако исследователи не
решились отнести дальневосточную “M. cornuco-
piae” к какому-либо виду рода Mazzaella.

Не до конца понятной остается самостоятель-
ность видов Chondrus yendoi Yamada et Mikami и
M. cornucopiae subsp. yendoi (Yamada et Mikami)
Perestenko. По мнению Л.П. Перестенко (1994,
с. 215), C. yendoi – это географическая раса M. cor-
nucopiae subsp. yendoi. “У южной границы ареала
M. cornucopiae приобретает черты Chondrus (об-
вертка из нитей вокруг гонимобласта не развивает-
ся), и поэтому япономорская раса M. cornucopiae
была описана как Chondrus yendoi”. В то же время
принадлежность C. yendoi к роду Chondrus под-
тверждается молекулярными данными (Hughey
et al., 2001). Для M. cornucopiae subsp. yendoi такие
сведения отсутствуют. В международной базе
данных AlgaeBase этот подвид приводится как си-
ноним C. yendoi (см.: Guiry, Guiry, 2020).

К порядку Gigartinales принято относить и вид
Lukinia dissecta Perestenko, хотя его принадлеж-
ность к определенному семейству порядка до сих
пор не выяснена. Описывая новый вид и род,
Л.П. Перестенко отметила, что “…по строению
карпогонной системы после оплодотворения и
особенностям образования тетраспорангиев он
не может быть отнесен ни к одному из известных
родов и семейств” (Перестенко, 1994, с. 130). На-
личие крупной лопастной клетки сближает этот
вид с некоторыми представителями семейства
Solieriaceae, а по особенностям развития тетрас-
порангиев он может быть отнесен к семейству
Gigartinaceae (см.: Перестенко, 1994). Для прояс-
нения таксономического положения вида и рода
требуются дополнительные исследования жен-
ской половой системы до оплодотворения, а так-
же молекулярные данные.
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Systematics and Current Problems in the Taxonomy of Algae of the Order Gigartinales 
(Rhodophyta) from the Far Eastern Seas of Russia

A. V. Skriptsova
A.V. Zhirmunsky National Scientific Center of Marine Biology, Far Eastern Branch, Russian Academy of Sciences,

Vladivostok 690041, Russia

A brief overview on the history of systematics of the order Gigartinales (Rhodophyta) is provided. The changes in the
taxonomy of algae of this order from the Far Eastern seas of Russia based on the molecular phylogenetic data are an-
alyzed. The taxonomic problems that can only be resolved by modern methods are discussed.
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