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Обзор посвящен таксономической репрезентации порядка Cantharellales в связи с вопросами истории
систематики группы и ее экологической диверсификацией. Рассмотрена история систематики канта-
релловых грибов и показано, что в настоящее время порядок Cantharellales ограничивается не более,
чем 550 видами из 31 рода и 5 семейств: Aphelariaceae (Aphelaria, Phaeoaphelaria, Tumidapexus); Botryoba-
sidiaceae (Botryobasidium с анаморфами, Suillosporium); Ceratobasidiaceae (Ceratoporia, Ceratobasidium pr.p.,
Rhizoctonia); Hydnaceae (Bergerella, Bryoclavula, Bulbilla, Burgella, Burgellopsis, Burgoa, Cantharellus, Clavuli-
na, Craterellus, Gloeomucro, Hydnum, Ingoldiella, Membranomyces, Minimedusa, Multiclavula, Neoburgoa, Para-
stereopsis, Repetobasidiellum, Rogersiomyces, Sistotrema, Sistotremella); Tulasnellaceae (Pseudotulasnella, Stilbot-
ulasnella, Tulasnella). Обсуждены нерешенные проблемы систематики Cantharellales. Рассмотрена эко-
морфологическая и эколого-трофическая диверсификация порядка. Приводится конспект семейств и
родов с идентификационными ключами и подробными оригинальными диагнозами таксонов до родо-
вого уровня. В заключение отмечается, что в эволюции порядка Cantharellales и других крупных групп
агарикомицетов наблюдается параллелизм, связанный с освоением грибами сходных адаптивных зон,
открывшихся в связи с раннемеловой диверсификацией наземной биоты: колонизацией древесного
детрита с образованием гипохноидных, кортициоидных и вторичных резупинатных форм, лесной под-
стилки с образованием кантареллоидных, клавариоидных и рамариоидных форм, развитием спороно-
шений среди травостоев с редукцией кантареллоидных и вторичным образованием клавариоидных
форм, формирование лигнотрофными грибами эктомикориз, орхидной микоризы, колонизация про-
тонем мхов, пленок аэрофитных водорослей и слоевищ лишайников.

Ключевые слова: кантарелловые грибы, ключи для определения, таксономия, экология
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ВВЕДЕНИЕ
Кантареловые грибы, широко известные бла-

годаря типовому роду Cantharellus (лисичка), из-
давна имевшему промысловое значение и поныне
использующемуся в пищевой промышленности,
до сих пор мало изучены по части прикладной ми-
кологии, между тем экологическая специализа-
ция многих кантарелловых грибов и специфиче-
ские функции, выполняемые ими в сообществах,
позволяют предположить, что биотехнологиче-
ский потенциал этой группы до сих пор раскрыт
не в полной мере, а создание естественной систе-
мы этих организмов, обладающей широкими про-
гностическими возможностями, является акту-
альной задачей.

Цель настоящего обзора – таксономическая
репрезентация порядка Cantharellales в связи с во-
просами истории систематики группы и ее эколо-
гической диверсификацией.

ИСТОРИЯ СИСТЕМАТИКИ 
КАНТАРЕЛЛОВЫХ ГРИБОВ

Род Cantharellus был описан французским бота-
ником Жюссьё в 1789 г. (Jussieu, 1789) г., а в каче-
стве типового рода нового порядка Cantharellales
(Gäumann, 1926) был признан почти полтора сто-
летия спустя (табл. 1).

В первой трети – середине XX в. наибольшей
популярностью среди исследователей пользова-
лась система Донка (Donk, 1933), в которой канта-
релловые грибы рассматривались в качестве под-
семейства Cantharelloideae семейства Aphyllophora-
ceae, а объем группы ограничивался родами
Cantharellus, Craterellus (триба Cantharelleae), Hyd-
num (триба Hydneae), и Clavulina (триба Clavulineae).
Другие роды, характеризующиеся клавариоидны-
ми или кантареллоидными плодовыми телами, бы-
ли относимы Донком к другим подсемействам:
Clavarioideae (Clavaria, Clavariadelphus, Lachnocla-

EDN: HXKACI
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dium, Masseola, Pistillaria и Ramaria) и Phylacteri-
oideae (Thelephora spp.).

В начале 1940-х гг. А.С. Бондарцев и Р. Зингер
опубликовали систему полипоровых грибов, в ос-
нову которой положили онтогенетический крите-
рий (Bondarzew, Singer, 1941). Порядок Aphyllopho-
rales в этой системе, в зависимости от типов разви-
тия плодовых тел, подразделяется на подпорядки
Сorticiineae (резупинатные плодовые тела с глад-
ким, бугорчатым или складчатым гименофором),
Cyphellineae (чашевидные плодовые тела, располо-
женные одиночно или на общей подстилке), Poly-
porineae (сидячие до распростертых плодовые тела
с трубчатым или реже шиповидным гименофо-

ром), Phylacteriineae (плодовые тела разного типа
развития, производящие дымчатые бородавчатые
споры), Clavariineae (ортотропные простые или
разветвленные плодовые тела, куда отнесены все
кантарелловые грибы).

В 1964 г. Донк (Donk, 1964) проводит ревизию
своей системы, в частности, повышает Aphyllopho-
raceae до ранга порядка (Aphyllophorales), что в
большей степени соответствовало консенсусу так-
сономического сообщества, в рамках которого
выделяет, среди прочих, семейства Cantharellaceae
(Cantharellus, Craterellus, Pseudocraterellus), Hydna-
ceae (Hydnum), а также семейство Clavulinaceae
(Clavulina).

Таблица 1. Роды кантарелловых грибов (порядок Cantharellales) в ретроспективе

Год Род Автор рода, ссылка Семейство

1753 Hydnum Linnaeus (1753) Hydnaceae
1815 Rhizoctonia De Candolle (1815) Ceratobasidiaceae
1821 Cantharellus Fries (1821) Hydnaceae
1821 Sistotrema Fries (1821) Hydnaceae
1822 Craterellus Persoon (1822) Hydnaceae
1888 Clavulina Schröter (1888) Hydnaceae
1888 Tulasnella Schröter (1888) Tulasnellaceae
1931 Botryobasidium Donk (1931) Botryobasidiaceae
1935 Ceratobasidium Rogers (1935) Ceratobasidiaceae
1937 Burgoa Goidànich (1937) Hydnaceae
1950 Aphelaria Corner (1950) Aphelariaceae
1953 Phaeoaphelaria Corner (1953) Aphelariaceae
1954 Tumidapexus Crawford (1954) Aphelariaceae
1958 Suillosporium Pouzar (1958) Botryobasidiaceae
1964 Pseudotulasnella Lowy (1964) Tulasnellaceae
1967 Multiclavula Petersen (1967) Hydnaceae
1971 Minimedusa Weresub, LeClair (1971) Hydnaceae
1972 Ingoldiella Shaw (1972) Hydnaceae
1975 Membranomyces Jülich (1975) Hydnaceae
1976 Parastereopsis Corner (1976) Hydnaceae
1978 Rogersiomyces Crane, Schoknecht (1978) Hydnaceae
1980 Gloeomucro Petersen (1980) Hydnaceae
1981 Repetobasidiellum Eriksson et al. (1981) Hydnaceae
1982 Stilbotulasnella Bandoni, Oberwinkler (1982) Tulasnellaceae
1984 Sistotremella Eriksson et al. (1984) Hydnaceae
2002 Ceratoporia Ryvarden, de Meijer (2002) Ceratobasidiaceae
2007 Burgella Diederich, Lawrey (2007) Hydnaceae
2014 Bulbilla Diederich et al. (2014) Hydnaceae
2014 Burgellopsis Diederich et al. (2014) Hydnaceae
2016 Neoburgoa Lawrey et al. (2016) Hydnaceae
2020 Bergerella Lawrey et al. (2020) Hydnaceae
2020 Bryoclavula Masumoto, Degawa (2020) Hydnaceae
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Пармасто в своем “Конспекте системы корти-
циевых грибов” (Parmasto, 1968) придерживается
системы Донка (Donk, 1964), но включает в се-
мейство Clavulinaceae род Clavulicium, характери-
зующийся распростертыми плодовыми телами.
Такого рода перенос – важное событие в система-
тике группы, знаменующее переоценку призна-
ков, лежащих в основе подразделения базидиаль-
ных грибов на семейства и порядки.

С середины XX в. систематики обратили вни-
мание на группу базидиомицетов, имеющих сти-
хобазидии (митоз происходит по продольной оси
базидии) (Rogers, 1932; Linder, 1940; Donk, 1964).
Как оказалось, к ним принадлежат роды как с ор-
тотропными (Сantharellus, Hydnum, Clavulina), так
и резупинатными (Sistotrema, Tulasnella) плодовы-
ми телами, причем филогенетические связи меж-
ду некоторыми из упомянутых родов постулиро-
вались даже при сохранении их в различных се-
мействах искусственной системы (Donk, 1964).

Крайзель (Kreisel, 1969), продолжая линию
Гоймана (Gäumann, 1926), рассматривает канта-
релловые грибы в рамках порядка Cantharellales,
но трактует этот порядок широко, включая в него
все гомобазидиомицеты, имеющие ортотропные
плодовые тела, т.е. семейства Hydnaceae (incl. Can-
tharellaceae), Clavulinaceae, Gomphaceae, Fistulinaceae,
Clavariaceae, Pterulaceae, Sparassidaceae, Bondarze-
wiaceae, Hericiaceae, Auriscalpiaceae. Учитывая, что
к 1969 г. филогенетические связи между некото-
рыми из перечисленных семейств были очевидны,
система Крайзеля представляла в какой-то степе-
ни шаг назад в сравнении с системой Донка
(Donk, 1964).

Важную веху в таксономии кантарелловых гри-
бов знаменовал выход работы Корнера (Corner,
1970), сделавшего морфологически более гомо-
генными семейства, содержащие роды клаварио-
идных и кантареллоидных грибов: Amylariaceae
(Amylaria), Aphelariaceae (Aphelaria, Corticirama,
Phaeoaphelaria, Tumidapexus), Clavariaceae (Cla-
varia, Clavulinopsis, Ramariopsis, Scytinopogon), Cla-
variadelphaceae (Araeocoryne, Ceratellopsis, Chaetoty-
phula, Clavariadelphus, Myxomycidium, Pistillaria, Pis-
tillina, Typhula), Clavicoronaceae (Clavicorona),
Clavulinaceae (Clavulina), Hericiaceae (Dentipratulum,
Hericium, Mucronella), Hymenochaetaceae (Clavaria-
chaete), Lachnocladiaceae (Lachnocladium), Physalac-
riaceae (Hormomitaria, Physalacria, Pseudotyphula),
Pterulaceae (Allantula, Deflexula, Dimorphocystis,
Parapterulicium, Pterula, Pterulicium), Ramariaceae
(Delentaria, Kavinia, Lentaria, Ramaria). Таксоном,
принадлежащим к кантарелловым грибам в систе-
ме Корнера, является принимавшееся им семей-
ство Clavulinaceae. Роды Cantharellus, Craterellus и
Pseudocraterellus (Cantharellaceae) были рассмотре-
ны этим автором ранее (Corner, 1966). Род Hydnum
Корнером в его работах не рассматривался.

Оригинальная система кантарелловых грибов
принадлежит Локэну (Locquin, 1984). Этот иссле-
дователь порядок Cantharellales понимал узко – с
включением лишь двух олиготипных семейств
Cantharellaceae и Clavulinaceae, однако выделял
также порядки Сlavariales (семейства Clavariaceae,
Hericiaceae, Lachnocladiaceae, Pterulaceae, Sparassi-
daceae), Hydnales (семейство Hydnaceae) и Physa-
lacriales (семейство Physalacriaceae). Эта, основан-
ная на морфологических данных, система отража-
ла тенденцию к девальвации рангов высших
таксонов базидиомицетов, наметившуюся в нача-
ле 1980-х гг. При этом порядок Clavariales выгля-
дел гетерогенным даже в свете современных Лок-
эну данных.

Широкую известность получила система Юли-
ха, опубликованная им в работе “Higher taxa of Ba-
sidiomycetes” (Jülich, 1982), где была сделана
“…смелая попытка синтезировать все новое, что
за последнее время высказано по систематике ба-
зидиальных грибов” (Parmasto, 1983). В преамбуле
Юлих объясняет свою руководящую идею: создать
дробные гомогенные таксономические единицы,
которые становится возможным включать в фило-
генетическое древо. Характеризуя это стремление
автора его критик Пармасто отмечает: “Гомоген-
ность большинства семейств и ряда порядков в
системе Юлиха несомненна, но это достигнуто
ценой разделения базидиомицетов на 62 порядка
и 261 семейство” (Parmasto, 1983), причем 31 поря-
док и более 120 семейств были описаны Юлихом
как новые для науки.

Таксоны кантарелловых грибов в современном
понимании были размещены в этой системе в по-
рядках Сeratobasidiales (Ceratobasidiaceae), Tulasnel-
lales (Tulasnellaceae), Botryobasidiales (Botryobasidia-
ceae), Sistotrematales (Sistotremataceae), Сantharel-
lales (Clavulinaceae, Cantharellaceae, Hydnaceae),
причем последний порядок включал также чуж-
дый собственно кантарелловым грибам элемент
(семейства Clavariaceae, Sparassidaceae, Physalacri-
aceae, Typhulaceae, Albatrellaceae).

Наиболее близким к анцестральным формам
гомобазидиомицетов Юлих считал порядок Can-
tharellales, что имело в спекулятивной филогене-
тике XX в. определенную предысторию (Corner,
1966; Zmitrovich, 2002), из которого несколькими
крупными ветвями выводил все множество
остальных порядков. Очень немногие положения
филогенетической реконструкции Юлиха выдер-
жали проверку временем, что нельзя сказать об
описанных им таксонах. Все они остаются валид-
ными и многие из них по необходимости исполь-
зуются современными авторами.

Поскольку с течением времени изменялись
подходы к выбору признаков, определяющих си-
стематическое положение видов и родов, изменя-
лось и их положение в системе. Так, в разные пе-
риоды в состав порядка Cantharellales включались
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семейства Clavariaceae, Physalacriaceae, Pterulaceae,
Typhulaceae (в настоящее время рассматриваются
в составе порядка Agaricales), Clavariadelphaceae
(Gomphales), Sparassidaceae (Polyporales, Albatrella-
ceae (Russulales).

Привлечение в систематику более надежных,
нежели морфологические, маркеров дивергенции
групп, а именно – филогенетически значимых
маркерных последовательностей ДНК (Moncalvo
et al., 2006; Hibbett et al., 2014; He et al., 2019) (табл. 2),
позволило, во-первых, уточнить объем порядка
Сantharellales и подтвердить его таксономический
ранг, а во-вторых – выявить основные филогене-

тические линии этого порядка, соответствующие
рангу семейств: 1) Aphelariaceae (Aphelaria, Phaeo-
aphelaria, Tumidapexus); 2) Botryobasidiaceae (Bo-
tryobasidium с анаморфами, Suillosporium); 3) Cera-
tobasidiaceae (Ceratoporia, Ceratobasidium pr.p., Rhi-
zoctonia); 4) Hydnaceae (Bergerella, Bryoclavula,
Bulbilla, Burgella, Burgellopsis, Burgoa, Cantharellus,
Clavulina, Craterellus, Gloeomucro, Hydnum, Ingoldiel-
la, Membranomyces, Minimedusa, Multiclavula, Neo-
burgoa, Parastereopsis, Repetobasidiellum, Rogersiomy-
ces, Sistotrema, Sistotremella); 5) Tulasnellaceae
(Pseudotulasnella, Stilbotulasnella, Tulasnella). Таким
образом, в настоящее время порядок Cantharellales
ограничивается не более, чем 550 видами из 31 ро-
да и 5 семейств.

НЕРЕШЕННЫЕ ПРОБЛЕМЫ 
СИСТЕМАТИКИ КАНТАРЕЛЛОВЫХ ГРИБОВ

Несмотря на то, что использование данных мо-
лекулярной систематики существенно стабилизи-
ровало макросистему кантарелловых грибов, в си-
стематике этой группы до сих пор остается нере-
шенным целый ряд проблем.

Прежде всего, очевидной является гетероген-
ность рода Sistotrema, который распадается мини-
мум на 4 независимые клады: 1) сестринская роду
Hydnum клада, включающая типовой вид S. conflu-
ens, а также S. alboluteum и S. muscicola; 2) незави-
симая и пока никак не названная клада S. raduloides;
3) клада, включающая S. oblongisporum, S. brinkman-
nii, S. resinicystidium, внутри которой располагается
род проблематического телеоморфного статуса
Rogersiomyces (Psurtseva et al., 2016) и это название,
по-видимому, в будущем закрепится за филоро-
дом; 4) клада, включающая S. eximum, S. efibula-
tum, S. octosporum, S. sernanderi, подходящим для
которой из ныне описанных родовых названий
будет Urnobasidium (Parmasto, 1968).

Исследования ультраструктуры септальных
пор типового вида рода Ceratobasidium – С. calospo-
rum – показали, что он существенно отличается от
других представителей рода и по ряду характери-
стик (долипоры с неперфорированной парентосо-
мой) сравним с представителями другого порядка –
Auriculariales; ситуация осложняется тем, что этот
вид пока не изучен в молекулярно-таксономиче-
ском отношении (Weiss, Oberwinkler, 2001; Mon-
calvo et al., 2006; Oberwinkler et al., 2013). Как уже
отмечалось нами ранее (Bondartseva, Zmitrovich,
2021), это обстоятельство может иметь таксоно-
мические последствия: если данные молекуляр-
ной таксономии подтвердят, что Ceratobasidium
s.str. и основанное на этом роде семейство Сerato-
basidiaceae уже не имеют отношения к порядку
Cantharellales и большинству остающихся в нем
видов, относимых ранее к роду Ceratobasidium
(большинство из них попадает в род Rhizoctonia),
то для группы родов, близких или идентичных

Таблица 2. Роды кантарелловых грибов, изученные ме-
тодами молекулярной систематики

Роды Авторы

Botryobasidiaceae
Botryobasidium Moncalvo et al. (2006)

Ceratobasidiaceae
Rhizoctonia 

(incl. Ceratobasidium spp.)
Moncalvo et al. (2006);

Oberwinkler et al. (2013)
Hydnaceae

Bulbilla Diederich et al. (2014)
Burgella Lawrey et al. (2007); 

Diederich et al. (2014)
Burgellopsis Diederich et al. (2014)
Burgoa Lawrey et al. (2007); 

Diederich et al. (2014)
Cantharellus Hibbett et al. (2014); 

Cao et al. (2021)
Clavulina Hibbett et al. (2014); 

Cao et al. (2021)
Craterellus Hibbett et al. (2014); 

Cao et al. (2021)
Hydnum Hibbett et al. (2014);

Cao et al. (2021)
Membranomyces Hibbett et al. (2014); 

Cao et al. (2021)
Minimedusa Lawrey et al. (2007)
Multiclavula Masumoto, Degava (2020)
Neoburgoa Lawrey et al. (2016); 

Masumoto, Degava (2020)
Rogersiomyces Psurtseva et al. (2016)
Sistotrema Larsson (2007); 

Hibbett et al. (2014)
Sistotremella Masumoto, Degawa (2020)

Tulasnellaceae
Tulasnella Moncalvo et al. (2006); 

Mack et al. (2021)
Stilbotulasnella Bandoni, Oberwinkler (2011)
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Rhizoctonia, возникнет необходимость описания
нового семейства. Пока этого не сделано, семей-
ство Ceratobasidiaceae классифицируется в поряд-
ке Cantharellales (He et al., 2019).

Неблагополучной остается ситуация с соотне-
сением морфо- и филовидов в родах Hydnum, Can-
tharellus, Craterellus (Dahlman et al., 2000; Ostrow,
Beenken, 2004; Foltz, 2013; Buick et al., 2014; Swenie
et al., 2018; Cao et al., 2021; Zhang et al., 2022), а это –
широко распространенные таксоны макромице-
тов, активно описываемые в региональных мико-
биотах, и невыработанность концепции в таких
условиях затрудняет работу полевых микологов.

Род Botryobasidium был описан позднее, нежели
некоторые анаморфные роды, входящие по моле-
кулярным данным в его состав (Acladium Link,
1809; Alysidium Kunze, Schmidt, 1817, Haplotrichum
Link 1824; Allescheriella Hennings, 1897), что может
иметь номенклатурные последствия – см. McNiell
et al. (2012).

Также необходим специальный анализ таксо-
нов агономицетов, существующих в стадии буль-
билл. Очевидно, это своеобразная форма, кото-
рую приобретают вегетативные структуры гриба в
условиях развития среди слоевищ лишайника или
среди водорослевых пленок. Однако, пока бази-
диальные спороношения и дополнительные веге-
тативные структуры, характеризующие эти орга-
низмы, не найдены, мы не можем проводить мор-
фологическое ограничение соответствующих
родов. По сути, это формальные таксоны, сам ро-
довой статус которых требует подтверждения.
Возможно, более логичным было бы выделение в
современных классификаторах таких родов в
группу неясного таксономического положения.
Более смелая альтернатива – провизорное вклю-

чение соответствующих видов в сестринские хо-
рошо очерченные филороды.

Наличие мейоза в спороносном органе Ro-
gersiomyces, пока что именуемом базидией, требует
специального доказательства с выявлением си-
наптонемальных комплексов. Некоторые особен-
ности этого органа, в частности, апикальные “сте-
ригмы”, не дающие каплю Буллера, развитие их в
синнемах, не исключают возможности, что мы
имеем дело со своеобразными конидиеносцами.
Интересно, что эта стадия гриба была описана и
как анаморфный род Hyphobasidiofera (Matsushi-
ma, Matsushima, 1996).

Интерес представляет природа крупной инсер-
ции в ITS-области целого ряда таксонов кантарел-
ловых грибов, затрудняющая выравнивание нук-
леотидных последовательностей и ITS-штрихко-
дирование (Nilsson et al., 2008).

ЭКОЛОГИЧЕСКИЕ ОСОБЕННОСТИ 
КАНТАРЕЛЛОВЫХ ГРИБОВ

Несмотря на то, что типовой род порядка ха-
рактеризуется достаточно дифференцированны-
ми базидиомами, наиболее распространенным
среди его представителей морфотипом является
гипохноидный (распростертые по древесному или
травянистому субстрату базидиомы без формиро-
вания плотного гимения) (табл. 3).

Такой морфотип свойственен представителям
родов Botryobasidium, Suillosporium (Botryobasidiace-
ae), Rhizoctonia, (Ceratobasidiaceae), Rogersiomyces,
Sistotremella, отдельные представители Sistotrema
(Hydnaceae), Pseudotulasnella, Tulasnella (Tulasnella-
ceae). Некоторые таксоны, характеризующиеся в
основе гипохноидным морфотипом, способны к
формированию на поверхности мицелиального

Таблица 3. Морфотипы кантареллоидных грибов

2 Спектр переходов к клитоцибоидному – аррениоидному морфотипам.

Морфотип Роды

В форме бульбилл Bergerella, Bulbilla, Burgella, Burgellopsis, Burgoa, Minimedusa, Neoburgoa
Водные гифомицеты

(ингольдианские грибы)
Ingoldiella

Гипохноидный Botryobasidium с анаморфами, Ceratobasidium pr.p., Repetobasidiellum, Rhizoctonia, Roger-
siomyces, Sistotrema, Sistotremella, Suillosporium, Tulasnella

Кортициоидный Membranomyces, Sistotrema
Одонтоидный Sistotrema
Пориодиный Ceratoporia, Sistotrema
Клавариоидный Сlavulina, Bryoclavula, Multiclavula
Рамариоидный Aphelaria, Clavulina, Phaeoaphelaria, Tumidapexus
Мукронеллоидный Gloeomucro
Кантареллоидный Cantharellus, Craterellus, Parastereopsis2

Гидноидный Hydnum
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войлока макроскопических пропагул плотной
текстуры – бульбилл; такая особенность свой-
ственна родам Bergerella, Bulbilla, Burgella, Burgel-
lopsis, Burgoa, Minimedusa, Neoburgoa (Hydnaceae).

Известный из мелких лесных водоемов род In-
goldiella (Hydnaceae) представлен своеобразной
водной экоморфой, для которой характерно фор-
мирование многоклеточных нитевидных пропагул
бесполого размножения.

Морфотипы, характеризующиеся более плот-
ной текстурой распростертых по субстрату бази-
диом, – кортициоидный (Membranomyces, Sisto-
trema spp.), одонтиоидный, или пориоидный (Sis-
totrema spp.) в порядке представлены не столь
широко.

Ортотропные морфотипы также имеют рас-
пространение среди представителей порядка.
Клавариоидный морфотип, характеризующийся
напочвенными булавовидными или цилиндриче-
скими одиночными базидиомами, свойствен ро-
дам Bryoclavula, Сlavulina и Multiclavula (Hydnace-
ae); рамариоидный морфотип, отличающийся
разветвленными базидиомами, свойственен части
видов рода Clavulina, а также родам Aphelaria и
Paraphelaria (Aphelariaceae). Мукронеллоидный
морфотип, представленный мелкими множествен-
но развивающимися поверх древесного субстрата
клавариоидными базидиомами свойственен роду
Gloeomucro (Hydnaceae). Кантареллоидный морфо-
тип, характеризующийся воронковидными бази-
диомами с радиально-морщинистым, складчатым
до почти пластинчатого гименофора свойственен
родам Cantharellus, Craterellus и Parastereopsis (Hyd-
naceae). Гидноидный морфотип, отличающийся
от кантареллоидного наличием шиповидного
гименофора, свойственен роду Hydnum s.str. (Hyd-
naceae); редуцированный вариант базидиом гид-
ноидного морфотипа свойственен Sistotrema con-
fluens из того же семейства – ортотропные базиди-
омы этого вида пластичны по форме, часто с
редуцированной ножкой и воронковидной, либо
шпателевидной шляпкой и гидноидным до ирпи-
коидного гименофором.

В трофическом отношении кантарелловые
грибы разнообразны. Ботриобазидиевые грибы
(семейство Botryobasidiaceae) колонизируют ва-
лежную древесину, древесный детрит и лесную
подстилку, вызывая белую гниль с очень слабой
лакказной активностью (Nagy et al., 2019; Bondart-
seva, Zmitrovich, 2018). Цератобазидиевые грибы
(семейство Сeratobasidiaceae) сочетают сапро-
трофную, биотрофную и симбиотрофную (орхид-
ная микориза) трофические стратегии. Анаморф-
ный род Rhizoctonia включает ряд фитопатогенных
видов (Bondartseva, Zmitrovich, 2021). Сходные
тенденции демонстрируют представители тюля-
нелловых грибов (семейство Tulasnellaceae). Пред-
ставители семейства афеляриевых (Aphelariaceae)
– гумусовые сапротрофы, способные к формиро-

ванию эктомикоризы. Cемейство Hydnaceae более
разнообразно в трофическом отношении. Выс-
шие представители семейства способны к утили-
зации гумуса и формированию эктотрофной ми-
коризы (роды Cantharellus, Clavulina, Craterellus,
Hydnum) (Rinaldi et al., 2008; Cao et al., 2021). Для
рода Multiclavula cвойственна колонизация гри-
бом пленок аэрофитных водорослей с образова-
нием примитивного базидиолишайника. Грибы
родов Bryoclavula, Bergerella, Bulbilla, Burgoa, Burg-
ellopsis, Minimedusa, Neoburgoa являются лихено-
филами (Bondartseva, Zmitrovich, 2020a, 2020b;
Diedrich et al., 2018; Cao et al., 2021).

КОНСПЕКТ СИСТЕМЫ 
КАНТАРЕЛЛОВЫХ ГРИБОВ

Cantharellales Gäum., Vergl. Morph. Pilze: 495, 1926.
= Tulasnellales Rea, Brit. basidiomyc.: 739, 1922.
= Ceratobasidiales Jülich, Biblthca Mycol. 85: 344, 1982.
= Botryobasidiales Jülich, Biblthca Mycol. 85: 344, 1982.
= Sistotrematales Jülich, Biblthca Mycol. 85: 352, 1982.
Септы долипоровые, парентосомы сплошные, либо

с немногочисленными перфорациями. Базидии, если
имеются, стихического, реже хиастического типа, с 1–
8 (чаще всего с 2–6) стеригмами. Прорастают базидио-
споры вторичными спорами или непосредственно ми-
целием. Гифальная система мономитическая или сар-
комономитическая, пряжки на гифах имеются или от-
сутствуют. Базидиомы ортотропные (клавариоидные,
рамариоидные, кантареллоидные, гидноидные, клито-
цибоидные, аррениоидные) или плагиотропные (ги-
похноидные, кортициоидные, стереоидные), иногда не
образуются; бесполные формы в виде светлоокрашен-
ного мицелия или бульбилл. Сапротрофы (гумусовые,
ксилосапротрофы), симбиотрофы (эктомикориза, ор-
хидная микориза), лихенофильные грибы, базидиоли-
шайники.

Диагностическая таблица семейств
1. Базидии имеются, хиастического типа. Базидиомы

ортотропные с желатинизированной тканью
............................................................... Aphelariaceae

– Базидии, если имеются, стихического типа. Базиди-
омы ортотропные или плагиотропные, но не жела-
тинизированные ..................................................... 2

2. Базидиоспоры прорастают вторичными спорами ...... 3
– Базидиоспоры прорастают непосредственно гифами

.................................................................................. 4
3. Эпибазидии отделяются от гипобазидии септообраз-

ными перетяжками .............................. Tulasnellaceae
– Эпибазидии, если имеются, в виде удлиненных

стеригм, без перетяжек на границе с гипобазиди-
ей ..................................................... Ceratobasidiaceae

4. Граница между пробазидией и метабазидией не вы-
ражена; базидии головчатые или боченковидные;
базидиомы плагиотропные, гипохноидные
......................................................... Botryobasidiaceae

– Граница между пробазидией и метабазидией выра-
жена в виде центральной перетяжки; базидии урни-
формные, утриформные или цилиндрические; ба-
зидиомы плагиотропные или ортотропные
....................................................................Hydnaceae
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Семейство 1. Aphelariaceae Corner, Beih. Nova Hedwi-
gia 33: 5, 1970.

Базидиомы ортотропные, разветвленные, с округ-
лыми или уплощенными фертильными ветвями и сте-
рильным основанием, развивающиеся на почве или
древесине. Склероций имеется или отсутствует. Ги-
фальная система мономитическая, гифы с пряжками
или без пряжек. Цистиды (лептоцистиды) имеются или
отсутствуют. Базидии хиастические, 4-споровые. Бази-
диоспоры эллипсоидальные или каплевидные, мелкие,
гладкие, неамилоидные; прорастают непосредственно
гифами. На почве или древесине. Сапротрофы.

Диагностическая таблица родов
1. Ветви базидиомы не уплощенные; базидиоспоры

каплевидные .......................................... Tumidapexus
– Ветви базидиомы уплощенные; базидиоспоры эл-

липсоидальные .......................................................  2
2. Ткань белая или гиалиновая ....................... Aphelaria
– Ткань коричневая ................................  Phaeoaphelaria

Род 1. Aphelaria Corner, Monograph of Clavaria and al-
lied Genera (Annals of Botany Memoirs No. 1): 180, 690,
1950.

Базидиомы ортотропные, обычно одиночные, пря-
мостоячие, коралловидные, дихотомически или регу-
лярно разветвленные. Ветви обычно уплощенные, по-
крыты гладким гимением, более или менее дихотоми-
чески ветвящиеся, белые или бледноокрашенные.
Склероций имеется или отсутствует, стерильное осно-
вание мощное, пеньковидное. Ткань восковидно-мя-
систая или субжелатинозная до почти хрящевидной,
белая или гиалиновая. Споровый порошок белый.

Гифальная система мономитическая. Генеративные
гифы c пряжками или без пряжек, обычно с вздутыми
длинными сегментами, гиалиновые или с желтоватым
содержимым. Цистиды имеются (лептоцистиды) или
отсутствут. Базидии хиастические, 4-споровые, утри-
формные. Базидиоспоры эллипсоидальные до почти
шаровидных, слегка неравнобокие, с выраженной
стенкой и часто крупной липидной каплей, неамило-
идные, недекстриноидные, нередко слабоцианофиль-
ные.

На почве и лесной подстилке и древесине. Сапро-
трофы.

Тип рода: Clavaria dendroides Jungh., 1838.

Род 2. Phaeoaphelaria Corner, Ann. Bot., Lond., n.s. 17:
357, 1953.

Базидиомы ортотропные, обычно одиночные, пря-
мостоячие, дихотомически или регулярно разветвлен-
ные. Ветви уплощенные, с нижней стороны покрыты
гладким гимением, более или менее дихотомически
ветвящиеся, бурые или серовато-коричневые. Сте-
рильное основание имеется. Ткань кожисто-деревяни-
стая до роговидной, коричневая. Споровый порошок
белый.

Гифальная система мономитическая. Генеративные
гифы без пряжек, невздутые, со слегка утолщенными
стенками. Цистид нет. Базидии хиастические, 4-споро-
вые, утриформные. Базидиоспоры эллипсоидальные с
вытянутым апикулюсом, неамилоидные, недекстрино-
идные, ацианофильные.

На древесине. Сапротрофы. Вызывают белую
гниль.

Тип рода: Phaeoaphelaria australiensis Corner, 1953.

Род 3. Tumidapexus D.A. Crawford, Trans. and Proc.
Roy. Soc. N.Z. 82: 626, 1954.

Базидиомы ортотропные, обычно одиночные, пря-
мостоячие, коралловидные. Ветви округлые в сечении,
с амфигенным гладким гимением, у основания трихо-
томически, в апикальной части дихотомически дихото-
мически ветвящиеся, со вздутыми вершинами, белова-
то-сeроватые. Стерильное основание имеется. Ткань
мясисто-восковидная, беловато-гиалиновая.

Гифальная система мономитическая. Генеративные
гифы с пряжками (часто открытыми или множествен-
ными), вздутые, со слегка утолщенными стенками. Ци-
стид нет. Базидии хиастические, 4-споровые, утри-
формные. Базидиоспоры каплевидные, неамилоид-
ные, недекстриноидные, ацианофильные.

На почве. Сапротрофы.
Тип рода: Tumidapexus ravus D.A. Crawford, 1954.

Семейство 2. Botryobasidiaceae Jülich, Biblthca Mycol.
85: 357, 1982.

Базидиомы плагиотропные, гипохноидные до
пленчатых. Гифальная система мономитическая, гифы
с пряжками или без пряжек. Цистиды (септоцистиды)
имеются или отсутствуют. Базидии стихические, 2–8-
споровые, без выраженной перетяжки. Базидиоспоры
эллипсоидальные до почти шаровидных, навикуляр-
ные, веретеновидные или каплевидные, гладкие, неа-
милоидные; прорастают непосредственно гифами. На
древесине или в лесной подстилке. Сапротрофы.

Диагностическая таблица родов
1. Цистиды (септоцистиды) имеются; базидиоспоры

веретеновидные ....................................  Suillosporium
– Цистид нет; базидиоспоры эллипсоидальные (до по-

чти шаровидных) или навикулярные
.............................................................Botryobasidium

Род 1 (4). Botryobasidium Donk, Meded. Nederl. Mycol.
Vereen. 18–20: 116, 1931.

= Botryohypochnus Donk, Meded. Nederl. Mycol. Ver-
een. 18–20: 118, 1931.

Базидиомы резупинатные, гипохноидные, арахно-
идные, пленчатые или нежно грандиниоидные. Ги-
фальная система мономитическая. Гифы с пряжками
или без пряжек, дикариотические или многоядерные,
имеют долипоры со сплошными парентесомами; тон-
костенные или с утолщенными стенками, ветвящиеся
преимущественно под прямым углом. Пряжки, если
имеются, без пролиферации. Базидии субцилиндриче-
ские, короткоцилиндрические до субурновидных, тон-
костенные, с 2–8 тонкими стеригмами. Базидиоспоры
от узколадьевидных (навикулярных) до широколадье-
видных, лимонообразные, шаровидные, овальные, из-
редка эллипсоидные или цилиндрические, тонко- или
реже толстостенные, с гладкой, реже шиповатой
(игольчатой) оболочкой. Наличие вторичных спор не
отмечено, базидиоспоры прорастают ростковыми тру-
бочками. Хламидоспоры обычно отсутствуют, но если
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имеются, то у очень немногих видов в плодовых телах
или в чистой культуре. Анаморфы типа Haplotrichum
Link, характеризующиеся цепочками акропетально об-
разующихся бластоконидий обычно лимоновидной
формы и усеянных характериными рубцами, известны
для целого ряда видов.

Сапротрофы на сильно разрушенной древесине и
мелких древесно-растительных остатках. Вызывают
белую гниль.

Тип рода: Сorticium subcoronatum Höhn. et Litsch.,
1907.

Род 2 (5). Suillosporium Pouzar, Česká Mykol. 12 (1): 31,
1958.

Базидиомы резупинатные, гипохноидные, арахно-
идные, пленчатые. Гифальная система мономитиче-
ская. Гифы с пряжками, с удлиненными или укорочен-
ными сегментами с выраженной стенкой, ветвящиеся
преимущественно под прямым углом. Базидии вначале
головчатые, затем короткоцилиндрические. В гимении
имеются септоцистиды с пряжками. Базидиоспоры ве-
ретеновидные, с выраженной стенкой, гладкие, ина-
милидные, индекстриноидные, слабоцианофильные.

Сапротрофы на сильно разрушенной древесине и
мелких древесно-растительных остатках. Вызывают
белую гниль.

Тип рода: Pellicularia cystidiata D.P. Rogers, 1943.

Семейство 3. Ceratobasidiaceae G.W. Martin, Lloydia
11: 114, 1948.

Базидиомы плагиотропные, гипохноидные до
пленчатых и пориоидных. Гифальная система мономи-
тическая, гифы с пряжками или без пряжек. Дендроги-
фиды имеются или отсутствуют. Базидии стихические,
2–4-споровые, без выраженной перетяжки; у некото-
рых видов базидиальная стадия отсутствует. Базидио-
споры эллипсоидальные до почти шаровидных, капле-
видные, гладкие, неамилоидные; прорастают вторич-
ными бластоспорами. На древесине или в лесной
подстилке. Сапротрофы, гемибиотрофы, микоризооб-
разователи, эндофиты.

Диагностическая таблица родов
1. Базидиомы пориоидные; пряжки на гифах имеются

...................................................................Ceratoporia
– Базидиомы гипохноидные; пряжки на гифах отсут-

ствуют ...................................................... Rhizoctonia

Род 1 (6). Ceratoporia Ryvarden et de Meijer, Syn. Fung.
15: 44, 2002.

Базидиомы пориоидные, резупинатные, пленча-
тые, беловатые, очень тонкие; поры крупные, нерегу-
лярные, до 2 мм шир. Гифальная система мономитиче-
ская. Гифы с пряжками, тонкостенные, невздутые.
В гимении дендрогифиды. Базидии булавовидные,
длинные, с удлиненными до 10 мкм стеригмами. Бази-
диоспоры веретеновидные, крупные, тонкостенные,
гладкие, инамилидные, индекстриноидные, ациано-
фильные.

Сапротрофы на сильно разрушенной древесине.
Вызывают белую гниль.

Тип рода: Ceratoporia perplexa Ryvarden et de Meijer
2002.

Род 2 (7). Rhizoctonia DC. in Lamarck et DC., Fl.
Franç. Edn 3, 5/6: 110, 1815; sanct. Fr., Syst. Mycol. 2 (1):
265, 1822; nom. cons., typ. cons. (Art. 14).

= Moniliopsis Ruhland, Arb. biol. Bund Anst. Land-u.
Forstw. 6: 76, 1908.

= Ceratobasidium D.P. Rogers, Univ. Iowa Stud. Nat.
Hist. 17 (5): 4, 1935 pr. p. max.

= Thanatephorus Donk, Reinwardtia 3: 376, 1956.
= ?Uthatobasidium Donk, Reinwardtia 3: 376, 1956.
= Koleroga Donk, Fungus, Wageningen 28: 35, 1958.
= ?Waitea Warcup et P.H.B. Talbot, Trans. Br. Mycol.

Soc. 45 (4): 503, 1962.
= Ceratorhiza R.T. Moore, Mycotaxon 29: 94, 1987.
Агономицетная стадия в виде субстратного мицелия

или склероциев; представлена широкими гифами без
пряжек. Гифальная система мономитическая. Гифы
вначале тонкостенные и гиалиновые, но позднее могут
становиться толстостенными и имеющими светло-бу-
рую окраску, ветвящимися более или менее под пря-
мым углом или канделябровидно и часто монилиоид-
ные (четкообразные) – с везикулярными вздутиями.
Склероции, если имеются, сливающиеся, черные, с
многослойной пигментированной стенкой и гиалино-
вой медуллярной частью. Базидиальная стадия пред-
ставлена холобазидиями (в отдельных случаях с про-
дольными септами), организованными в гипохноид-
ных базидиомах. Иногда первый гипохноидный слой
базидиальных кластеров зарастает последующими. Ба-
зидии укороченные (почти шаровидные или боченко-
видные), с широкими в базальной части стергмами, 2–
4-споровые. Базидиоспоры тонкостенные, гладкие от
почти шаровидных до цилиндрических, прорастают
вторичными баллистоспорами.

На почве и лесной подстилке, древесном детрите,
на корнях и клубнях травянистых растений в качестве
сапротрофов, фитопатогенов, эндофитов; формируют
орхидную микоризу.

Тип рода: nomen conservandum, typus concervandus
Rhizoctonia solani J.G. Kühn, 1858 (CBS 739.95).

Семейство 4. Hydnaceae Chevall., Fl. Gén. Env. Paris 1:
270, 1826.

= Clavulinaceae Donk, Beih. Nova Hedwigia 1 (4): 407,
1970.

= Cantharellaceae J. Schröt. in Cohn, Krypt.-Fl.
Schlesien 3.1 (25–32): 413, 1888.

= Sistotremataceae Jülich, Biblthca Mycol. 85: 392, 1982.
= Pterygellaceae Jülich, Biblthca Mycol. 85: 386, 1982.
Базидиомы ортотропные – клавариоидные, рама-

риоидные, кантареллоидные, гидноидные, клитоцибо-
идные, аррениоидные, либо плагиотропные – ги-
похноидные, кортициоидные, грандиниоидные, одон-
тоидные, либо отсутствуют, а пропагативная стадия
представлена бульбиллами. Базидии стихические, с
выраженной центральной перетяжкой – урновидные,
утриформные, цилиндрические, 2–8-споровые; у не-
которых видов базидиальная стадия отсутствует. Бази-
диоспоры эллипсоидальные до почти шаровидных, ве-
ретеновидные, каплевидные, гладкие, неамилоидные;
прорастают непосредственно гифами. На древесине, в
лесной подстилке, на слоевищах лишайников и плен-
ках аэрофитных водорослей. Сапротрофы (подстилоч-
ные, ксилотрофы) эктомикоризообразователи, лихе-
нофильные грибы.
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Диагностическая таблица родов
1. Базидиомы расплывающиеся в воде......... Gloeomucro
– Базидиомы не расплывающиеся в воде .................... 2
2. Базидиомы ортотропные (клавариоидные, рамарио-

идные, кантареллоидные до клитоцибоидно-арре-
ниоидных, гидноидные) .......................................... 3

– Базидиомы плагиотропные (гипохноидные, кортицио-
идные, грандиниоидные, одонтоидные) или отсут-
ствуют; иногда гриб проявляется в виде бульбилл..... 5

3. Базидиомы растут на почве...........................Clavulina
– Базидиомы появляются на пленках аэрофитных во-

дорослей или протонем мхов .................................. 5
4. Грибы формирует на субстрате чешуевидно-пустуло-

видные лишайниковые вегетативные структуры
................................................................. Multiclavula

– Лишайниковые вегетативные структуры на субстрате
отсутствуют................................................. Bryclavula

5. Конидии имеются ..................................................... 6
– Конидии отсутствуют ............................................... 8
6. Конидии почти шаровидные; базидиомы трубковид-

ные ......................................................... Parastereopsis
– Конидии иной формы; базидиомы не образуются...... 7
7. Конидии узкие, гифовидные, часто разветвленные;

конидиеносцы до 120 мкм дл. ................... Ingoldiella
– Конидии цилиндрические, конидиеносцы короткие,

<10 мкм дл. ....................................................Burgella
8. Бульбиллы отсутствуют ...........................................15
– Бульбиллы имеются .................................................. 9
9. Бульбиллы <100 мкм шир. ...................................... 10
– Бульбиллы >100 мкм шир. .......................................12
10. Бульбиллы рыхло расположены ............................11
– Бульбиллы плотно прикреплены к субстрату или по-

гружены в него ........................................... Neoburgoa
11. Беловатые бульбиллы присутствуют .............. Burgoa
– Беловатые бульбиллы всегда отсутствуют ....  Bryclavula
12. Бульбиллы <200 мкм шир. .....................................13
– Бульбиллы 200–500 мкм шир. .......................  Bulbilla
13. Бульбиллы белые, 100–200 мкм шир. ..... Burgellopsis
– Бульбиллы буровато-красноватые, 25–35 мкм шир.

....................................................................  Bergerella
14. Базидиомы гипохноидные без выраженной под-

стилки, гифиды имеются .......................................15
– Базидиомы с развитой подстилкой или ортотропные,

гифиды отсутствуют .............................................. 16
15. Цистиды имеются; базидиоспоры эллипсоидальные

................................................................. Sistotremella
– Цистид нет; базидиоспоры веретеновидно-алланто-

идные ............................................... Repetobasidiellum
16. Спороносцы (базидии?) в синнемах ......Rogersiomyces
– Спороносцы в синнемах отсутствуют......................17
17. Без пряжек; базидиомы кортициоидные, пленчатые

..........................................................  Membranomyces
– Базидиомы разнообразной формы; пряжки имеются

у плагиотропных форм (у ортотропных – имеются
или отсутствуют) ....................................................18

18. Гименофор шиповидный; базидиомы ортотропные
или плагиотропные ............................................... 19

– Шиповидный гименофор отсутствует; базидиомы
ортотропные........................................................... 20

19. Базидиомы ортотропные, гидноидные
.................................... Hydnum, Sistotrema (confluens)

– Базидиомы плагиотропные – гипохноидные, кортици-
оидные, грандиниоидные, одонтоидные .... Sistotrema

20. Шляпка с центральным отверстием; ножка полая
...................................................................  Craterellus

– Шляпка без центрального отверстия; ножка выпол-
ненная ....................................................  Cantharellus

Род 1 (8). Bergerella Diederich et Lawrey in Lawrey,
Sikaroodi, Gillevet et Diederich, Bryologist 123 (2): 159,
2020.

Анаморфный род, объединяющий агономицеты,
образующие агломерации бульбилл – четко оформлен-
ных клубеньков 20–45 мкм в сечении с плотной медул-
лярной частью угловатой или глобулярной текстуры.
Бульбиллы темно-красные, разбросаны на рыхлом ми-
целии.

Гифальная система мономитическая. Гифы без пря-
жек, нередко со вздутиями у перегородок, тонкостен-
ные или в субикулярной части с утолщенными стенка-
ми, короткоклеточные, ветвящиеся б.ч. под прямым
углом, гиалиновые или желтоватые.

На слоевищах лишайников рода Physcia.
Тип рода: Bergerella atrofusca Diederich et Lawrey,

2020.

Род 2 (9). Bryoclavula H. Masumoto et Y. Degawa, My-
col. Progr. 19 (7): 708, 2020.

Базидиомы ортотропные, растут на субстратах, по-
крытых протонемами мхов и аэрофитных водорослей,
мелкие, клавариоидные, неразветвленные или слегка
разветвленные в апикальной части. Стерильное осно-
вание имеется, голое. Бульбиллы на субстрате не обра-
зуются. Ткань восковидно-мясистая, гигрофанная.
Споровый порошок белый.

Гифальная система мономитическая. Генеративные
гифы c пряжками. Цистиды отсутствут. Базидии стихи-
ческие, 4 (6)-споровые, утриформные или почти урно-
видные. Базидиоспоры эллипсоидальные, гладкие, не-
амилоидные, недекстриноидные, ацианофильные.

Базидиолишайник.
Тип рода: Bryoclavula phycophila H. Masumoto et

Y. Degawa, 2020.

Род 3 (10). Bulbilla Diederich, Flakus et Etayo, Li-
chenologist 46 (3): 340, 2014.

Анаморфный род, объединяющий агономицеты,
образующие погруженные в таллом хозяина одиноч-
ные бульбиллы – четко оформленные клубеньки 200–
700 мкм в сечении с плотной медуллярной частью угло-
ватой или глобулярной текстуры. Бульбиллы кремовые
до серовато-коричневатых, без субикулярного мице-
лия.

Гифальная система мономитическая. Гифы без пря-
жек, тонкостенные, короткоклеточные, ветвящиеся
б.ч. под прямым углом, гиалиновые.

На слоевищах и в гимении лишайников.
Тип рода: Bulbilla applanata Diederich, Flakus et Eta-

yo, 2014.

Род 4 (11). Burgella Diederich et Lawrey, Mycol. Progr.
6 (2): 62, 2007.

Анаморфный род, объединяющий агономицеты,
образующие агломерации бульбилл – четко оформлен-
ных клубеньков 60–300 мкм в сечении с плотной ме-
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дуллярной частью угловатой или глобулярной тексту-
ры. Бульбиллы желтые, собраны в коралловидные аг-
ломерации.

Гифальная система мономитическая. Гифы с нере-
гулярными пряжками, нередко со вздутиями у перего-
родок, тонкостенные или в субикулярной части с утол-
щенными стенками, короткоклеточные или длинно-
клеточные, ветвящиеся б.ч. под прямым углом,
гиалиновые или желтоватые, нередко с гетерогенной
протоплазмой.

На слоевищах лишайников (часто в гимении апоте-
циев).

Тип рода: Burgella flavoparmeliae Diederich et Lawrey,
2007.

Род 5 (12). Burgellopsis Diederich et Lawrey, Lichenolo-
gist 46 (3): 344, 2014.

Анаморфный род, объединяющий агономицеты,
образующие агломерации бульбилл – четко оформлен-
ных клубеньков 60–150 мкм в сечении с плотной ме-
дуллярной частью угловатой или глобулярной тексту-
ры. Бульбиллы белые, беспорядочно разбросанные
среди соредиев лишайника-хозяина.

Гифальная система мономитическая. Гифы без пря-
жек, нередко со вздутиями у перегородок, тонкостен-
ные или в субикулярной части с утолщенными стенка-
ми, короткоклеточные или длинноклеточные, ветвя-
щиеся б.ч. под прямым углом, гиалиновые, нередко с
гетерогенной протоплазмой.

На слоевищах лишайников (среди соредиев).
Тип рода: Burgellopsis nivea Diederich et Lawrey, 2014.

Род 6 (13). Burgoa Goid., Boll. R. Staz. Patalog. Veget.
Roma, N.S. 17: 354, 1937.

Анаморфный род, объединяющий агономицеты,
образующие бульбиллы – четко оформленные клу-
беньки 60–400 мкм в сечении с плотной медуллярной
частью угловатой или глобулярной текстуры. Бульбил-
лы разбросаны на воздушном мицелии.

Гифальная система мономитическая. Гифы с пряж-
ками или без пряжек, нередко со вздутиями у перегоро-
док, тонкостенные или в субикулярной части с утол-
щенными стенками, короткоклеточные или длинно-
клеточные, ветвящиеся б.ч. под прямым углом,
гиалиновые или желтоватые, нередко с гетерогенной
протоплазмой.

На коре деревьев и мелких растительных остатках.
Тип рода: Burgoa verzuoliana Goid., 1937.

Род 7 (14). Cantharellus Adans. ex Fr., Syst. Mycol. 1:
316, 1821.

= Goossensia Heinem., Bull. Jard. bot. État Brux. 28:
424, 1958.

= Afrocantharellus (Eyssart. et Buyck) Tibuhwa in
Tibuhwa, Savić, Tibell et Kivaisi, IMA Fungus 3 (1): 33,
2012.

Базидиомы ортотропные, растут на почве одиночно
или в сростках, прямостоячие, воронковидные до кли-
тоцибоидных, простые, обычно окрашенные в желтые,
оранжевые, розовые, красные, черноватые или олив-
ковые тона. Стерильная ножка имеется. Гименофор
складчатый или почти пластинчатый. Ткань мясистая
или хрящевато-мясистая. Споровый порошок белый.

Гифальная система мономитическая. Генеративные
гифы c пряжками или без пряжек, обычно со слегка
вздутыми длинными сегментами, гиалиновые или с
желтоватым содержимым, тонкостенные или со слегка
утолщенными стенками; иногда со смолистой ин-
крустацией. Цистиды имеются (лептоцистиды) или
отсутствут. Базидии стихические, 2–6-споровые, ци-
линдрические или утриформные, иногда с адвентив-
ными септами, образующимися после спороношения.
Базидиоспоры эллипсоидальные до почти шаровид-
ных, гладкие, с выраженной стенкой и часто гетероген-
ным содержимым, неамилоидные, недекстриноидные,
нередко слабоцианофильные.

На почве и лесной подстилке вблизи деревьев и ку-
старников. Подстилочные и гумусовые сапротрофы;
способны к формированию эктомикориз.

Тип рода: Cantharellus cibarius Fr., 1821.

Род 8 (15). Clavulina J. Schröt. in Cohn, Krypt.-Fl.
Schlesien 3 (25–32): 442, 1888.

= Stichoramaria Ulbr. in Lindau, Krypt.-Fl. Anfäng. 3
(1): 83, 1928.

= ?Corallofungus Kobayasi, J. Jap. Bot. 58: 174, 1983.
Базидиомы ортотропные, растут на почве одиночно

или в сростках, прямостоячие, коралловидные, про-
стые или регулярно дихотомически-разветвленные.
Ветви округлые в сечении или уплощенные, покрыты
гладким гимением, более или менее дихотомически
ветвящиеся и обычно с притупленными, но при этом
иногда бахромчатыми вершинами; нередко окрашен-
ные. Стерильное основание имеется или отсутствует,
голое или опушенное. Ткань восковидно-мясистая до
почти хрящевидной, гигрофанная. Споровый порошок
белый.

Гифальная система мономитическая. Генеративные
гифы c пряжками или без пряжек, обычно с вздутыми
длинными сегментами, гиалиновые или с желтоватым
содержимым, тонкостенные или со слегка утолщенны-
ми стенками; иногда со смолистой инкрустацией. Ци-
стиды имеются (лептоцистиды, септоцистиды) или от-
сутствут. Базидии стихические, 2 (4)-споровые, цилин-
дрические или утриформные, обычно с адвентивными
септами, образующимися после спороношения, и
крупными изогнутыми стеригмами. Базидиоспоры
широкоэллипсоидальные до почти шаровидных, слег-
ка неравнобокие, с притупленным апикулюсом, глад-
кие, с выраженной стенкой и часто крупной липидной
каплей, неамилоидные, недекстриноидные, нередко
слабоцианофильные.

На почве и лесной подстилке вблизи деревьев и ку-
старников, нередко среди мхов. Подстилочные и гуму-
совые сапротрофы; способны к формированию экто-
микориз (Argüelles-Moyao et al., 2017).

Тип рода: Ramaria cristata Holmsk., 1790.

Род 9 (16). Craterellus Pers., Mycol. Eur. 2: 4, 1825.
= Pseudocraterellus Corner, Beih. Sydowia 1: 268, 1958.
= Pterygellus Corner, Monogr. Cantharelloid Fungi:

166, 1966.
Базидиомы ортотропные, растут на почве одиночно

или в сростках, прямостоячие, воронковидные про-
стые, обычно окрашенные в желтые, оранжевые, серо-
ватые, черноватые или оливковые тона. Стерильная
ножка имеется. Гименофор гладкий или радиально-
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складчатый. Ткань мясистая или хрящевато-мясистая.
Споровый порошок белый.

Гифальная система мономитическая. Генеративные
гифы без пряжек, с сильно вздутыми длинными сег-
ментами, гиалиновые или с желтоватым содержимым,
тонкостенные или с отчетливо утолщенными стенка-
ми; иногда со смолистой инкрустацией. Цистиды име-
ются (лептоцистиды) или отсутствут. Базидии стихиче-
ские, 2–6-споровые, цилиндрические или утриформ-
ные, иногда с адвентивными септами, образующимися
после спороношения. Базидиоспоры эллипсоидальные
до почти шаровидных, гладкие, с выраженной стенкой
и часто гетерогенным содержимым, неамилоидные,
недекстриноидные, нередко слабоцианофильные.

На почве и лесной подстилке вблизи деревьев и ку-
старников. Подстилочные и гумусовые сапротрофы;
способны к формированию эктомикориз.

Тип рода: Craterellus cornucopioides (L.) Pers., 1825.

Род 10 (17). *1Gloeomucro R.H. Petersen, Mycologia 72
(2): 303, 1980.

Базидиомы агеотропные, мелкие, клавариоидные,
неразветвленные, булавовидные, субжелатинозные,
лиммонно-желтого цвета. Стерильное основание име-
ется, голое. Бульбиллы на субстрате не образуются.
Ткань восковидно-мясистая, гигрофанная. Споровый
порошок белый.

Гифальная система мономитическая. Генеративные
гифы c пряжками. Цистиды отсутствут. Базидии була-
вовидные, 2–4-споровые. Базидиоспоры эллипсои-
дальные, гладкие, тонкостенные, неамилоидные, не-
декстриноидные, ацианофильные.

На древесине и мелких растительных остатках. Вы-
зывает визуально белую гниль.

Тип рода: Myxomycidium nodosum Linder, 1934.

Род 11 (18). Hydnum L., Sp. Pl. 2: 1178, 1753.
= Malacodon Bataille, Bull. Soc. Mycol. France 39 (3):

203, 1923.
Базидиомы ортотропные, растут на почве одиночно

или в сростках, прямостоячие, дифференцированные
на шляпку и ножку, белые или окрашенные в желтые
или оранжево-охряные тона. Гименофор шиповид-
ный. Ткань мясистая или хрящевато-мясистая. Споро-
вый порошок белый.

Гифальная система мономитическая. Генеративные
гифы c пряжками и ампуловидными вздутиями, обыч-
но со слегка вздутыми длинными сегментами, гиали-
новые или с желтоватым содержимым, тонкостенные
или со слегка утолщенными стенками. Цистиды име-
ются (лептоцистиды) или отсутствут. Базидии стихиче-
ские, 2–6-споровые, цилиндрические или утриформ-
ные, иногда с адвентивными септами, образующимися
после спороношения. Базидиоспоры эллипсоидальные
до почти шаровидных, гладкие, с выраженной стенкой
и часто гетерогенным содержимым, неамилоидные,
недекстриноидные, нередко слабоцианофильные.

На почве и лесной подстилке вблизи деревьев и ку-
старников. Подстилочные и гумусовые сапротрофы;
способны к формированию эктомикориз.

Тип рода: Hydnum repandum L., 1753.

1 Звездочкой отмечены роды, не изученные в молекулярно-
филогенетическом отношении.

Род 12 (19). *Ingoldiella D.E. Shaw, Trans. Br. Mycol.
Soc. 59 (2): 258, 1972.

Грибы, развивающие конидиальное и базидиальное
спороношение на полупогруженных в воду листьях.

Гифальная система мономитическая. Гифы гиали-
новые, септированные, с пряжками. Конидиеносцы
прямостоячие, простые, бесцветные. Конидии голоб-
ластического типа, одиночные, терминальные, гиали-
новые, разветвленные; их главная ветвь изогнутая, с 4–
7-ю перегородками, вторичные ветви с 2–4 перегород-
ками, не перетянутыми в основании, отходят от основ-
ной симподиально. Базидии булавовидные, 4-споро-
вые, с пряжкой у основания, в больших кластерах.
Базидиоспоры эллипсоидальные, тонкостенные, ина-
милоидные, а цианофильные.

На полупогруженных в воду листьях.
Тип рода: Ingoldiella hamata D.E. Shaw, 1972.

Род 13 (20). Membranomyces Jülich, Persoonia 8 (3):
296, 1975.

Базидиомы резупинатные, кортициоидные, плен-
ковидные. Гименофор гладкий, на ранних стадиях раз-
вития рыхлый и порулезный, хатем сплошной, белый
или кремовый. Край плесневидный, мелкобахромча-
тый. Подстилка рыхлая и тонкая.

Гифальная система мономитическая. Генеративные
гифы без пряжек, тонкостенные или с отчетливо утол-
щенными стенками. Лептоцистиды гифовидные, слабо
выступающие за пределы гимения, гиалиновые. Бази-
дии утриформные, 2 (4)-споровые, с крупными изогну-
тыми стеригмами, без пряжки у основания. Базидио-
споры эллипсоидальные до почти шаровидных, с выра-
женной стенкой и центральной глобулой, гладкие,
неамилоидные слабоцианофильные.

На мертвой древесине, сапротрофы.
Тип рода: Corticium spurium Bourdot, 1922.

Род 14 (21). Minimedusa Weresub et P.M. LeClair, Can.
J. Bot. 49 (12): 2210, 1971.

Анаморфный род, объединяющий агономицеты,
образующие бульбиллы – четко оформленные клу-
беньки 40–100 мкм в сечении с плотной медуллярной
частью угловатой или глобулярной текстуры. Бульбил-
лы разбросаны в виде порошащих коричневатых кла-
стеров.

Гифальная система мономитическая. Гифы без пря-
жек, нередко со вздутиями у перегородок, тонкостен-
ные или в субикулярной части с утолщенными стенка-
ми, ветвящиеся б.ч. под прямым углом, гиалиновые
или желтоватые, нередко с гетерогенной протоплаз-
мой.

На коре деревьев, мелких растительных остатках,
слоевищах лишайников.

Тип рода: Papulaspora polyspora Hotson, 1912.

Род 15 (22). Multiclavula R.H. Petersen, Am. Midl. Nat.
77: 207, 1967.

Базидиомы ортотропные, растут на субстратах, по-
крытых протонемами мхов и аэрофитных водорослей,
мелкие, клавариоидные, простые или разветвленные в
апикальной части. Стерильное основание имеется, го-
лое. На субстрате образует бульбиллы. Ткань восковид-
но-мясистая, гигрофанная. Споровый порошок белый.
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Гифальная система мономитическая. Генеративные
гифы c пряжками. Цистиды отсутствут. Базидии стихи-
ческие, (2)4–6-споровые, утриформные или почти ур-
новидные. Базидиоспоры эллипсоидальные, гладкие,
неамилоидные, недекстриноидные, ацианофильные.

Базидиолишайник.
Тип рода: Clavaria corynoides Peck, 1878.

Род 16 (23). Neoburgoa Diederich, E. Zimm. et Lawrey
in Lawrey, Zimmermann, Sikaroodi et Diederich, Bryolo-
gist 119 (4): 344, 2016.

Анаморфный род, объединяющий агономицеты,
образующие бульбиллы – четко оформленные клу-
беньки 150–700 мкм в сечении с плотной медуллярной
частью угловатой текстуры. Бульбиллы желтовато-
оранжевые, субжелатинозно-восковидные, погружены
в таллом лишайника или образуются на его поверхно-
сти. Воздушный мицелий образуется только в культуре.

Гифальная система мономитическая. Гифы в буль-
биллах без пряжек, в культуре с пряжками и иногда
вздутыми клетками (?хламидоспоры), гиалиновые или
желтоватые, нередко с гетерогенной протоплазмой.

Лихенофильный гриб (субстрат – Сladonia rangiferi-
na).

Тип рода: Neoburgoa freyi Diederich, Zimmermann et
Lawrey 2016.

Род 17 (24). *Parastereopsis Corner, Nova Hedwigia 27:
331, 1976.

Базидиомы ортотропные, растут на почве одиночно
или в сростках, прямостоячие, воронковидные, про-
стые, обычно окрашенные в сероватые или оливковые
тона. Стерильная ножка имеется. Гименофор гладкий
или нерегулярно морщинистый. Ткань хрящевато-мя-
систая. Споровый порошок белый.

Гифальная система мономитическая. Генеративные
гифы с пряжками и сильно вздутыми сегментами, гиа-
линовые или с желтоватым содержимым. Цистид нет.
Базидии стихические, 4-споровые, цилиндрические
или утриформные. Базидиоспоры эллипсоидальные
гладкие, неамилоидные, недекстриноидные, ациано-
фильные. На поверхности шляпки образуются шаро-
видные алевриоспоры.

На почве и лесной подстилке вблизи деревьев и ку-
старников. Подстилочные и гумусовые сапротрофы.

Тип рода: Parastereopsis borneensis Corner, 1976.

Род 18 (25). *Repetobasidiellum J. Erikss. et Hjortstam in
J. Erikss., Hjortstam et Ryvarden, Cortic. N. Eur. 6: 1247,
1981.

Базидиомы резупинатные, очень тонкие, пленко-
видные, следующие за неровностями субстрата. Гиме-
нофор мучнистый. Край мелкоплесневидный. Под-
стилка очень тонкая.

Гифальная система мономитическая. Генеративные
гифы с пряжками, невздутые, тонкостенные, ветвящи-
еся часто и б.ч. под острым углом, гиалиновые. Имеют-
ся дендрогифиды. Базидии стихические, повторяющи-
еся (последующая базидия вырастает внутри разруша-
ющей предыдущей), вначале яйцевидные затем
урновидные, с 2–4 стеригмами. Базидиоспоры аллан-
тоидно-веретеновидные, гладкие, тонкостенные, ина-
милоидные, ацианофильные.

На мертвой древесине и растительном детрите в
верхних слоях лесной подстилки; вызывают визуально
белую гниль.

Тип рода: Repetobasidiellum fusisporum J. Erikss. et
Hjortstam, 1981.

Род 19 (26). Rogersiomyces J.L. Crane et Schokn., Am. J.
Bot. 65: 903, 1978.

= Hyphobasidiofera K. Matsush. et Matsush., Matsush.
Mycol. Mem. 9: 33, 1996.

Базидиомы (конидиомы?) резупинатные, в виде
разбросанных на арахноидной подстилке клубочков-
синнем. Гименофор рыхлый и порулезный. Край пау-
тинисто-плесневидный, бахромчатый, иногда с обиль-
ными мицелиальными шнурочками. Подстилка рых-
лая и тонкая.

Гифальная система мономитическая. Генеративные
гифы с пряжками, невздутые или вздутые, тонкостен-
ные, достаточно длинноклеточные, ветвящиеся б.ч.
под острым углом, гиалиновые. Цистид нет. Базидии
или конидиеносцыi стихические, вначале урновидные
затем цилиндрические, с 1–5 адвентивными септами и
2–4 короткими стеригмами. Базидиоспоры (конидии?)
яйцевидные, с симметричным рубцевидным апикулю-
сом, гладкие, с выраженной стенкой, инамилоидные,
ацианофильные или слабоцианофильные.

На мертвой древесине и растительном детрите в
верхних слоях лесной подстилки; вызывают визуально
белую гниль.

Тип рода: Rogersiomyces okefenokeensis J.L. Crane et
Schokn., 1978.

Род 20 (27). Sistotrema Fr., Syst. Mycol. 1: 426, 1821.
Базидиомы резупинатные или реже ортотропные,

шпателеобразные, нередко с дифференцированной
ножкой; резупинатные базидиомы гипохноидные,
кортициоидные, грандиниодные или пориоидные, бе-
лые, желтые, сероватые или буроватые. Гименофор
гладкий, мелкобородавчатый, зубчатый или изредка
трубчатый; как правило, рыхлый и порулезный, осо-
бенно на ранних стадиях развития. Край плесневид-
ный, мелкобахромчатый, иногда с обильными мицели-
альными тяжами. Подстилка рыхлая и обычно тонкая.

Гифальная система мономитическая. Генеративные
гифы с пряжками или без пряжек, нередко с ампуло-
видными вздутиями у перегородок, тонкостенные или
в субикулярной части с утолщенными стенками, ко-
роткоклеточные или длинноклеточные, ветвящиеся
б.ч. под прямым углом, гиалиновые или желтоватые,
нередко с гетерогенной протоплазмой. Глеоцистиды
мешковидные, цилиндрические или веретеновидные,
слабо выступающие за пределы гимения, с желтоватым
или буроватым содержимым. Базидии стихические, с
выраженной вздутой гипобзидией, вначале яйцевид-
ные или боченковидные, затем урновидные до утри-
формных, с выраженной центральной перетяжкой и 2–
4–6–8-ю длинными, слегка искривленными стеригма-
ми; развиваются в кластерах. Базидиоспоры от почти
шаровидных до веретеновидных, нередко эллипсоид-
ные, цилиндрические, в исключительных случаях тет-
раэдрические, иногда слегка согнутые, обычно нерав-
нобокие, с выраженным апикулюсом, гиалиновые, не-
редко с липидными глобулами, гладкие, тонкостенные
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или со слегка утолщенной стенкой, инамилоидные,
ацианофильные или слабоцианофильные.

На мертвой древесине и растительном детрите в
верхних слоях лесной подстилки; вызывают визуально
белую гниль; напочвенные виды способны к формиро-
ванию эктомикоризы.

Тип рода: Sistotrema confluens Pers., 1794.

Род 21 (28). Sistotremella Hjortstam in J. Erikss, Hjorts-
tam et Ryvarden, Cortic. N. Eur.: 1379, 1984.

Базидиомы резупинатные, гипохноидные, следую-
щие за неровностями субстрата. Гименофор порулез-
ный. Край плесневидный. Подстилка тонкая.

Гифальная система мономитическая. Генеративные
гифы с пряжками, невздутые, тонкостенные, достаточ-
но длинноклеточные, ветвящиеся б.ч. под острым уг-
лом, гиалиновые. Цистид нет. Базидии стихические,
вначале яйцевидные затем урновидные, с (4) 6–8 сте-
ригмами. Базидиоспоры яйцевидные до почти шаро-
видных, гладкие, с выраженной стенкой, инамилоид-
ные, слабоцианофильные.

На мертвой древесине и растительном детрите в
верхних слоях лесной подстилки; вызывают визуально
белую гниль.

Тип рода: Sistotremella perpusilla Hjortstam, 1984.

Семейство 5. Tulasnellaceae Juel, Bih. K. Svenska
Vetensk Akad. Handl., Afd. 3 23 (10): 21, 1897.

Базидиомы плагиотропные, гипохноидные. Ги-
фальная система мономитическая, гифы с пряжками
или без пряжек. Лептоцистиды имеются или отсутству-
ют. Базидии стихические, 2–6-споровые, с выражен-
ными границами между эпибазидиями и гипобазиди-
ей. Базидиоспоры эллипсоидальные до почти шаро-
видных, цилиндрические, аллантоидные; прорастают
вторичными бластоспорами. На древесине или в лес-
ной подстилке. Сапротрофы, микоризообразователи,
эндофиты.

Диагностическая таблица родов
1. Гипобазидия до появления эпибазидий крестовид-

но-септированная ............................. Pseudotulasnella
– Гипобазидия несептированная ................................ 2.
2. Базидиальное спороношение развивается в кониди-

омах – спородохиях ............................ Stilbotulasnella
– Базидиальное спороношение развивается на резупи-

натных базидиомах .....................................Tulasnella

Род 1 (29). Pseudotulasnella Lowy, Mycologia 56 (5):
696, 1964.

Базидиомы резупинатные, очень тонкие, пленко-
видные, следующие за неровностями субстрата. Гиме-
нофор мучнистый. Край мелкоплесневидный. Под-
стилка очень тонкая.

Гифальная система мономитическая. Генеративные
гифы без пряжек, невздутые, тонкостенные, ветвящие-
ся б.ч. под острым углом, гиалиновые. Базидии вначале
крестовидно септированные в апикальной части, за-
тем, после обособления 4-х метабазидий цельные с не-
большими перетяжками между пробазидией и метаба-
зидиями. Базидиоспоры эллипсоидально-каплевидные,

прорастают вторичными бластоконидиями, гладкие,
тонкостенные, инамилоидные, ацианофильные.

На мертвой древесине и растительном детрите в
верхних слоях лесной подстилки; вызывают визуально
белую гниль.

Тип рода: Pseudotulasnella guatemalensis Lowy, 1964.

Род 2 (30). Stilbotulasnella Oberw. et Bandoni in Bando-
ni et Oberwinkler, Can. J. Bot. 60 (10): 1875, 1982.

Базидиальное спороношение развивается в кониди-
омах – спородохиях.

Гифальная система мономитическая. Генеративные
гифы без пряжек, с невздутыми или вздутыми сегмен-
тами, тонкостенные, ветвящиеся б.ч. под острым уг-
лом, гиалиновые или желтоватые. Конидии в аннели-
дах. Базидии цельные, с 4 вздутыми метабазидиями (с
небольшими перетяжками между пробазидией и мета-
базидиями). Базидиоспоры почти эллипсоидальные,
прорастают вторичными бластоконидиями или почку-
ются, гладкие, тонкостенные, инамилоидные, ациано-
фильные.

На растительном детрите.
Тип рода: Stilbotulasnella conidiophora Bandoni et

Oberw., 1982.

Род 3 (31). Tulasnella J. Schröt. in Cohn, Krypt.-Fl.
Schlesien 3.1 (25–32): 397, 1888.

= Gloeotulasnella Höhn. et Litsch., Wiesner Festschrift:
57, 1908.

= Epulorhiza R.T. Moore, Mycotaxon 29: 94, 1987.
Базидиомы резупинатные, очень тонкие, пленко-

видные, следующие за неровностями субстрата. Гиме-
нофор мучнистый – сухой или слизистый. Край мелко-
плесневидный. Подстилка очень тонкая.

Гифальная система мономитическая. Генеративные
гифы без пряжек, с невздутыми или вздутыми сегмен-
тами, тонкостенные, ветвящиеся б.ч. под острым уг-
лом, гиалиновые или желтоватые. Базидии цельные, с
2–6 вздутыми метабазидиями (с небольшими перетяж-
ками между пробазидией и метабазидиями). Базидио-
споры почти шаровидные, эллипсоидальные, цилин-
дрические, аллантоидные, сигмовидные, прорастают
вторичными бластоконидиями, гладкие, тонкостен-
ные, инамилоидные, ацианофильные.

На мертвой древесине и растительном детрите в
верхних слоях лесной подстилки; вызывают визуально
белую гниль; образуют орхидные микоризы.

Тип рода: Tulasnella lilacina J. Schröt., 1888.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Таким образом, в эволюции порядка Cantharel-

lales и других крупных групп агарикомицетов на-
блюдается параллелизм, связанный с освоением
грибами сходных адаптивных зон, открывшихся в
связи с раннемеловой диверсификацией наземной
биоты (Zmitrovich, Wasser, 2004): колонизация
древесного детрита с образованием гипохноид-
ных, кортициоидных и вторичных резупинатных
форм, лесной подстилки с образованием канта-
реллоидных, клавариоидных и рамариоидных
форм, развитие спороношений среди травостоев с
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редкуцией кантареллоидных и вторичным образо-
ванием клавариоидных форм, формирование лиг-
нотрофными грибами эктомикориз, орхидной
микоризы, колонизация протонем мхов, пленок
аэрофитных водорослей, слоевищ лишайников.

Работа выполнена в рамках государственного
задания Ботанического института им. В.Л. Кома-
рова РАН № 122011900033-4.
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The review is devoted to the taxonomic representation of the Cantharellales order in connection with problems
of taxonomical history of the group and problems of its ecological diversification. The history of the taxonomy
of Cantharellales is considered and it is shown that at present the order is limited to no more than 550 species
from 31 genera and 5 families: Aphelariaceae (Aphelaria, Phaeoaphelaria, Tumidapexus); Botryobasidiaceae
(Botryobasidium with anamorphs, Suillosporium); Ceratobasidiaceae (Ceratoporia, Ceratobasidium pr.p., Rhizoc-
tonia); Hydnaceae (Bergerella, Bryoclavula, Bulbilla, Burgella, Burgellopsis, Burgoa, Cantharellus, Clavulina, Cra-
terellus, Gloeomucro, Hydnum, Ingoldiella, Membranomyces, Minimedusa, Multiclavula, Neoburgoa, Parastereop-
sis, Repetobasidiellum, Rogersiomyces, Sistotrema, Sistotremella); Tulasnellaceae (Pseudotulasnella, Stilbotulasnel-
la, Tulasnella). The unresolved problems of the Cantharellales taxonomy are discussed. The ecomorphological
and ecological-trophic diversification of the order is considered. A synopsis of families and genera is given with
identification keys and detailed original taxa diagnoses down to the generic level. It is concluded that during the
evolution of the order Cantharellales and other large groups of Agaricomycetes, there is a parallelism associated
with the development by fungi of similar adaptive zones that opened up in connection with the Early Cretaceous
diversification of the terrestrial biota: the colonization of wood debris with the formation of hypochnoid, corti-
cioid and secondary resupinate forms, forest litter with the formation of clavarioid and ramarioid forms, the de-
velopment of sporulation within grasses with a reduction of cantarelloid and secondary formation of clavarioid
forms, the formation of ectomycorrhizae and orchid mycorrhiza by lignotrophic fungi, colonization of mosses
protonemata, films of aerophytic algae, and lichen thalli.

Keywords: cantharellaceous fungi, ecology, identification keys, taxonomy
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Based on the results of the authors’ research and revisions of previous information, modern species diversity has
been established and the first annotated list of powdery fungi on woody plants in urban habitats of Sverdlovsk
Region (Ekaterinburg and several cities of the region) has been compiled. Totally, 29 species of Erysiphaceae have
been recorded, among which the majority belong to the genus Erysiphe (17 species), and other belong to the gen-
era Podosphaera (7), Phyllactinia (3) and Sawadaea (2). Six species were first found in Sverdlovsk Region: Erysi-
phe ehrenbergii, E. euonymi, E. lonicerae, E. viburni, Podosphaera myrtillina, and P. spiraeae. Almost half of all
identified species (14 of 29) are alien to Sverdlovsk Region, while 6 species can be considered as invasive, of which
two species originate from North America (Erysiphe necator and Podosphaera mors-uvae) and four species – from
East Asia (Erysiphe alphitoides, E. corylacearum, E. palczewskii, and E. vanbruntiana), and another eight species
can be considered as unintentionally introduced from neighboring regions together with their host plants.
The growth of most species occurs in the period from mid-June to the end of September. The majority of record-
ed Erysiphaceae species (25 out of 29) form both anamorph and teleomorph, and only four species (Erysiphe aq-
uilegiae, E. necator, Podosphaera pannosa и P. spiraeae) are recorded in the anamorphic stage only.

Keywords: alien species, fungal biodiversity, Russia, Urals, urban plantings
DOI: 10.31857/S002636482205004X

INTRODUCTION

Powdery mildews, or erysiphous fungi (division As-
comycota, order Helotiales, family Erysiphaceae) are
common plant pathogens that infect various woody
angiosperms worldwide as obligate plant parasites of
photosynthetic organs of host plants, mainly leaves,
and in some cases – young shoots or twigs, f lowers,
and immature fruits (Gorlenko, 1983; Heluta, 1989).
Their presence is usually easy to detect by white patch-
es of mycelium on the surface of affected plant organs
– “powdery mildew” (Gorlenko, 1983; Heluta, 1989;
Braun, Cook, 2012). Although the damage caused by
powdery mildew fungi usually does not lead to the
death of the affected plants, they can often cause a sig-
nificant weakening of host plants, and, consequently,
significant yield losses in fruit and berry crops and es-
pecially reduction in the decorative effect of ornamen-
tal plants (Gorlenko, 1983), including woody plants –
trees and shrubs (Stepanova, Sirko, 1970). The grand
nature transforming in the boreal zone of Eurasia (Le-
skinen, 2020), and relocation of a huge number of cul-
tivated plants in the last two centuries in the Middle
Urals (Tretyakova, 2016) also caused a movement of
many plant pathogenic fungi, including powdery mil-
dews (Desprez-Loustau, 2009). In addition, global cli-

mate warming has led to an increase in the number and
to an expansion of the areas of many cultivated and in-
vasive woody plants over the past decades (Tretyakova,
2016), and at the same time, the further expansion of
new, previously unknown fungal plant pathogens to the
north in the boreal zone of Eurasia (Shiryaev et al.,
2022) and big changes of the mycobiota of Volga-Ural
macroregion (Shiryaev, 2009).

Sverdlovsk Region is located in the south boreal
subzone in the east part of middle Urals on the border
of Europe and Asia and its area is 194.800 km2 (Kapus-
tin, Kornev, 2006). The natural zonal vegetation of the
northern and central parts of the region is represented
by pine and birch forests and mixed broad-leaved-co-
niferous forests, typical for middle and southern taiga
zone; northern forest-steppe vegetation dominates in
the forest-steppe zone in the south part of the region
(Kapustin, Kornev, 2006). The climate of Sverdlovsk
Region is continental, with sharp variability in weather
conditions and clearly defined seasons: warm rainy
summer (the average monthly temperature in July is
19°C) and cold snow winter (the average monthly tem-
perature in January is –13°C). The average annual
temperature is 3.5°С; the average annual rainfall is
600 mm, with a maximum in the summer months
(RIHMI-WDC, 2022).

УДК 582.282.112 : 632.4 (470.54)

БИОРАЗНООБРАЗИЕ, 
СИСТЕМАТИКА, ЭКОЛОГИЯ

EDN: RHTETB



324

МИКОЛОГИЯ И ФИТОПАТОЛОГИЯ  том 56  № 5  2022

BULGAKOV, SHIRYAEV

Scientific researches of powdery mildew fungi in
the Urals started at the beginning of the 20th century by
famous Russian mycologist A.A. Yachevsky and his
disciples. Some information those first records of pow-
dery mildew fungi in the territory of the Urals (mainly
modern Perm Region, Komi Republic, Republic of
Bashkortostan, Sverdlovsk Region and Chelyabinsk
Region) is available in “Pocket keybook of fungi. Part
2: Powdery mildew fungi” (Yachevsky, 1927). Howev-
er, there was no one special study of this group of phy-
topathogenic microfungi on the territory of Sverdlovsk
Region and Ekaterinburg City until the 1930s, when
the first information about this group had appeared in
the framework of the first scientific forest pathological
studies (Pentin, 1939). The next step followed in the
1960s, when N.T. Stepanova and A.V. Sirko obtained
and published the most complete checklist of plant-as-
sociated fungi of the Urals that included all available
information on powdery mildew fungi for Sverdlovsk
Region too (Stepanova, Sirko, 1970). However, those
data were very incomplete (especially in comparison
with other regions of the Urals): only seven species of
powdery mildew fungi were recorded on trees and
shrubs in Sverdlovsk Region, and only four species
were found in the Ekaterinburg city (named Sverdlovsk
in 1924–1991). After a long break, E.D. Karelina per-
formed the short study of powdery mildew fungi in
Ekaterinburg in the summer 2016. Despite this re-
search project was short, the total number of Erysipha-
ceae species known in Ekaterinburg on woody plants
has reached 10 species – counting the seven species
first recorded in Ekaterinburg (Karelina, 2017).

However, those data needs to be revised due to the
significantly changes in the taxonomy of powdery mil-
dews during the last two decades. New molecular phy-
logenetic and morphological approaches have helped
to distinguish morphologically similar Erysiphaceae
species and to create an actual system of the family
based on natural relationships of the species (Braun,
1999; Braun, Cooke, 2012; Braun et al., 2019). Thus,
all powdery mildews are treated within the Erysiphace-
ae family (Braun, Takamatsu, 2000), which is placed in
Helotiales now (Johnston et al., 2019). The former sec-
tions of the genus Erysiphe were raised to the genus lev-
el and considered as distinct genera, such as Golovino-
myces and Neoerysiphe (Braun, Takamatsu, 2000;
Takamatsu et al., 2008). Conversely, the genera Micro-
sphaera and Uncinula were both reduced to the mor-
phological sections of the genus Erysiphe (Braun, 1999;
Braun, Cook, 2012), and the same way the genus
Sphaerotheca is treated as morphological section of the
genus Podosphaera now (Braun, Takamatsu, 2000).
Many complex species were resolved, and many new
highly specialized species were described as distinct
fungal species, and many previously described ana-
morphic Erysiphaceae species were replaced in holo-
morphic genera (Braun, Cooke, 2012; Braun et al.,
2018, 2019; Meeboon et al., 2020).

Due to the insufficient completeness of the data on
the diversity of powdery mildews in Sverdlovsk Region,
A.G. Shiryaev and T.S. Bulgakov had continued these
studies since 2020 as part of the study of all plant
pathogenic fungi. Some results of these researches
were published earlier (Bulgakov, Shiryaev, 2021). The
main purpose of the research is to study the modern di-
versity of powdery mildew fungi in Sverdlovsk Region
(including its capital – Ekaterinburg City) parasitizing
on woody plants, and to study their main ecological
and biological features.

MATERIALS AND METHODS

The materials for the study were specimens contain-
ing generative fungal structures (mycelium, conidia
and/or chasmothecia) on affected wild-growing and
cultivated woody plants (leaves, f lowers, immature
fruits, and young twigs). The authors also analyzed all
available previous published information on powdery
mildews in Sverdlovsk Region for the last century
(Demidova, 1925; Yachevsky, 1927; Stepanova, Sirko,
1970; Karelina, 2017). All specimens were collected by
A.G. Shiryaev in Ekaterinburg City and some other
towns of Sverdlovsk Region since June to October in
2020 and 2021 in natural (forests) and anthropogenic
locations (public parks, arboreta, block parks, forest
parks, squares and streets), including parks and the ar-
boretum of the Botanical Garden of the Ural Branch of
the Russian Academy of Sciences. The collected spec-
imens – leaves, f lowers and fruits affected by powdery
mildews – were labeled, dried at 22–24°C and packed
in paper envelopes according to the standard methods
for the taxon (Heluta, 1989). Totally, 67 fungal speci-
mens of Erysiphaceae on woody plants were collected
and processed in the Institute of Plant and Animal
Ecology of Ural Branch of the Russian Academy of
Sciences (Ekaterinburg) and in the Department of
Plant Protection of the Federal Research Center “Sub-
tropical Scientific Center of the Russian Academy of
Sciences” (Sochi), and later deposed in the fungarium
of the Institute of Plant and Animal Ecology [SVER (F)].

The morphological features of fungal species were
studied according to the standard methods for Erysip-
haceae (Heluta, 1989; Braun, Cook, 2012). All dried
herbarium specimens were examined under optical mi-
croscopes MBI-3 and MICMED-6 (“LOMO”, Rus-
sia) in according to the standard procedures for light
microscopy of temporary preparations (Heluta, 1989;
Braun, Cook, 2012) for the further identification of
fungal species by the morphological examinations of
sexual (chasmothecia) and asexual (conidia) morphs.

The powdery mildew species were identified by the
fundamental keybook “Taxonomic manual of the Ery-
siphales” (Braun, Cook, 2012), and some additional
publications devoted to the later performed taxonomi-
cal revisions of the complex species: Erysiphe adunca
(Darsaraei et al., 2021), E. lonicerae (Bradshaw et al.,
2020a), E. viburni (Bradshaw et al., 2020b), and Podo-
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sphaera tridactyla (Meeboon et al., 2020). The host
plant species were identified by the keybook “Keys to
vascular plants of the Middle Urals” (1994) by the
standard methods; the plant species are given accord-
ing to the open nomenclatural database “Plant of the
World” (POWO, 2022).

RESULTS
The annotated checklist of Erysiphaceae on woody

plants in urban planting of Ekaterinburg and other cit-
ies of Sverdlovsk Region is presented (2022). The fun-
gal genera and species are arranged in alphabetical or-
der. The fungal species first found in Sverdlovsk Re-
gion are marked with asterisk; ones new for the region
because of taxonomic revisions of previously recorded
species are marked with hash; ones previously known
on herbaceous plants but first recorded on woody
plants are marked with plus; ones known from previous
publications but not found during authors’ researches
marked with empty round.

The species annotation is given in the following se-
quence: currently accepted fungal species name (the
previously used synonyms are given in parentheses),
host plant name(s), location(s), date(s) of collection,
collection number(s) in the local fungal herbarium
[SVER (F)] or reference(s) for previous record(s); the
note (an.) – if only anamophic stage of the fungal spe-
cies was found; origin for Sverdlovsk Region – for alien
Erysiphaceae species introduced or invaded in Sverd-
lovsk Region (or Europe or Eurasia at general) during
the last century (Desprez-Loustau, 2009; Braun,
Cook, 2012; Farr, Rossman, 2022).

The abbreviations of the locations for the specimens
collected in the Ekaterinburg city: BG – The Botanical
Garden of the Ural Branch of the Russian Academy of
Sciences; BUM – urban microdistrict ‘Botanichesky’;
SFP – forest park ‘Shartashsky’; other locations in
Ekaterinburg city are given without abbreviations.

Erysiphe adunca (Wallr.) Fr. s.str. [= Uncinula salicis
(DC.) G. Winter f. populorum Rabenh.] – Populus species
(Salicaceae): P. × canadensis Moench: 8 March street,
26.09.2021, SVER (F) 96771; P. × sibirica G.V. Krylov et
G.V. Grig. ex A.K. Skvortsov (Salicaceae): BG, arboretum,
16.10.2020, SVER (F) 96602 (Bulgakov, Shiryaev, 2021);
ibid., 12.08.2021, SVER (F) 96724; Southern tram depot,
02.08.2021, SVER (F) 96723; BUM, 19.10.2021, SVER (F)
96776; Populus balsamifera L., P. deltoides W. Bartram ex
Marshall, P. nigra L., and P. tremula L.: BG, park, Septem-
ber 1960 (Stepanova, Sirko, 1970).

E. alphitoides (Griffon et Maubl.) U. Braun et S. Takam.
(≡ Microsphaera alphitoides Griffon et Maubl.) – Quercus
species (Fagaceae): Q. robur L.: BG, 29.07.2021, SVER (F)
96726 (an.); SFP, 08.08.2016 (Karelina, 2017); Artinsky dis-
trict, forest park near Beryozovskaya, 02.09.2021, SVER (F)
96767; Krasnoufimsk district, near Sokolye village, Nizhnei-
rginsk oak forest, 03.09.2021, SVER (F) 96768. Invasive
alien species: invaded Europe and Siberia from Southeast
Asia around 1920 (Takamatsu et al., 2007; Bradshaw et al.,
2022); recorded in Sverdlovsk Region since 1920s (Demido-
va, 1925; Pentin, 1939).

+E. aquilegiae DC. – Clematis species (Ranunculaceae):
Clematis alpina (L.) Mill. subsp. sibirica (L.) Kuntze (≡ Atra-
gene sibirica L.): BG, arboretum, 14.08.2021, SVER (F)
96757 (an.); Clematis sp.: BG, arboretum (near greenhouse),
14.10.2020 (Bulgakov, Shiryaev, 2021); recorded on other
herbaceous Clematis species and many herbaceous Ranun-
culaceae (Aconitum, Aquilegia, Delphinium, Ranunculus spe-
cies) in the whole territory of the Urals (Yachevsky, 1927;
Stepanova, Sirko, 1970).

E. berberidis DC. – Berberis species (Berberidaceae):
B. heteropoda Schrenk: BG, meadow, 17.09.2020; DES, pri-
vate garden, 28.09.2020 (Bulgakov, Shiryaev, 2021); B. vul-
garis L.: BG, arboretum, 11.06.2021, SVER (F) 96712; ibid.,
26.10.2020, SVER (F) 96613; BUM, block park, 07.07.2020,
SVER (F) 96612; ibid., 28.06.2021, SVER (F) 96728 (an.);
ibid., 28.07.2021, SVER (F) 96727 (an.); ibid., 29.07.2021,
SVER (F) 96729; Vikulova str., 04.08.2016 (Karelina, 2017).

E. capreae DC. – Salix subgen. Vetrix sect. Vetrix (Sali-
caceae) (Darsaraei et al., 2020): Salix caprea L.: BG,
19.10.2021, SVER (F) 96775; Artinsky district, forest park
near Beryozovskaya, 02.09.2021, SVER (F) 96766; Salix sp.:
SFP, 08.08.2016 (Karelina, 2017).

○E. divaricata (Wallr.) Schltdl. (≡ Microsphaera divarica-
ta (Wallr.) Lév.) – Frangula alnus Mill. (Rhamnaceae): the
whole territory of the Urals in the habitats of the host plant
(Yachevsky, 1927).

*E. ehrenbergii (Lév.) U. Braun, M. Bradshaw et
S. Takam. (≡ E. lonicerae DC. var. ehrenbergii (Lév.)
U. Braun et S. Takam.) – Lonicera species subgen. Lonicera
(syn. Chamaecerasus) (Caprifoliaceae): L. caucasica Pall.:
BUM, block park, 22.07.2020 (Bulgakov, Shiryaev, 2021).
Introduced alien species: native for Eurasia (Bradshaw et al.,
2021a), but was introduced in Sverdlovsk Region with the
host plants.

*E. euonymi DC. – Euonymus species (Celastraceae):
E. europaeus L.: BG, arboretum, 14.08.2021, SVER (F)
96758 (an.); ibid., 22.08.2021, SVER (F) 96759. Introduced
alien species: native for Eurasia (Braun, Cook, 2012), but
was introduced in Sverdlovsk Region with the host plant.

*E. lonicerae DC. s. str. [≡ Microsphaera lonicerae (DC.)
G. Winter] – Lonicera species subgen. Caprifolium (Caprifo-
liaceae): L. caprifolium L.: BG, arboretum, 20.20.2021,
SVER (F) 96777 (an.); Lonicera reticulata Raf.: BG, arbore-
tum, 11.06.2021, SVER (F) 96713 (an.); ibid., 11.06.2021,
SVER (F) 96714 (an.); Lonicera sp.: BUM, 24.07.2021,
SVER (F) 96732 (an.). Introduced alien species: native for
Eurasia (Bradshaw et al., 2021a), but was introduced in
Sverdlovsk Region with the host plants.

E. necator Schwein. [≡ Uncinula necator (Schwein.) Bur-
rill] – Vitis species (Vitaceae): V. amurensis Rupr.: urban mi-
crodistrict ‘Seven fountains’, garden, 21.08.2021, SVER (F)
96760 (an.); V. vinifera L.: BG, arboretum, 10.09.2017 (Bul-
gakov, Shiryaev, 2021); Invasive alien species: invaded in
Europe from North America in the middle of XIX century;
known in the Urals since 1900s (Demidova, 1925;
Yachevsky, 1927).

○E. ornata (U. Braun) U. Braun et S. Takam. var. euro-
paea (U. Braun) U. Braun et S. Takam. (= Microsphaera bet-
ulae Magnus) – Betula species (Betulaceae): B. pubescens
Ehrh.: Achit district, forest park near Achitsky, 12.09.1960
(Stepanova, Sirko, 1970); Betula sp.: Vikulova str.,
04.08.2016 (Karelina, 2017).

E. palczewskii (Jacz.) U. Braun et S. Takam. – Caragana
species (Fabaceae): C. arborescens Lam. BUM, block park,
01.07.2021, SVER (F) 96734; ibid., 11.07.2021, SVER (F)
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96735; Academichesky av., street shrubs, 27.07.2021, SVER
(F) 96736; near the Circus, street shrubs, 07.08.2021, SVER
(F) 96733; Tatishcheva str., block park, 30.07.2016 (Kareli-
na, 2017); Invasive alien species: invaded in European Russia
and Siberia from East Asia about 1980 (Heluta, Gorlenko,
1984).

E. salicis DC. – Salix species (excluding subgen. Vetrix
sect. Vetrix) (Salicaceae): S. viminalis L.: BG, arboretum,
03.08.2020 (Bulgakov, Shiryaev, 2021).

E. syringae-japonicae (U. Braun) U. Braun et S. Takam.
(≡ Microsphaera syringae-japonicae U. Braun) – on Syringa
species (Oleaceae): S. josikaea J. Jacq. ex Rchb.: BG, arbo-
retum, 27.07.2021, SVER(F) 96779; S. villosa Vahl: BUM,
street shrubs, 29.07.2021, SVER (F) 96737 (an.); S. vulgaris
L.: Nagornaya str., street shrubs, 04.08.2016 (Karelina,
2017). Invasive alien species: invaded in Europe and western
Asia in 1980s from Japan (Seko et al., 2008; Takamatsu et al.,
2016); first recorded in Sverdlovsk Region after 2000 (Kare-
lina, 2017).

+E. trifoliorum (Wallr.) U. Braun (= E. trifolii Grev.) – on
Fabaceae species: Chamaecytisus ruthenicus (Fisch. ex Wol.)
Klásk.: Krasnoufimsk district, Sokolye village, Nizheirginsk
oak forest, 03.09.2021, SVER (F) 96769 (an.). This species is
known on herbaceous Fabaceae plants in Sverdlovsk Region
(Yachevsky, 1927; Stepanova, Sirko, 1970; Karelina, 2017),
but first recorded on Chamaecytisus ruthenicus in the Urals.

E. vanbruntiana (W.R. Gerard) U. Braun et S. Takam.
var. sambuci-racemosae (U. Braun) U. Braun et S. Takam. –
Sambucus species: S. racemosa L.: BG, park, 18.06.2021,
SVER (F) 96715; ibid., 12.08.2021, SVER (F) 96738 (an.);
ibid., 23.07.2021, SVER (F) 96739; SFP, 08.08.2016 (Kare-
lina, 2017); S. sibirica Nakai: BG, park, 22.09.2021, SVER
(F) 96770; Invasive alien species: invaded Europe and Sibe-
ria from East Asia about 1980 (Heluta, Gorlenko, 1981).

*E. viburni Duby – Viburnum species (Viburnaceae):
V. lantana L.: GES, private garden, 30.09.2020 (Bulgakov,
Shiryaev, 2021). Introduced alien species: native for Eurasia
(Braun, Cook, 2012), but was introduced in Sverdlovsk Re-
gion with its host plant.

#?Phyllactinia alnicola U. Braun (= Ph. suffulta Sacc. f.
alni Hammarl.) – on Alnus species (Betulaceae): A. incana
(L.) Moench. and A. glutinosa (L.) Gaertn.: the whole terri-
tory of the Urals (Yachevsky, 1927); Krasnoufimsky district,
near Ufa river, September 1960 (Stepanova, Sirko, 1970).

#○Ph. betulae (DC.) Fuss (= Ph. suffulta Sacc. f. betulae
Thüm.) – Betula species (Betulaceae): B. pendula Roth. and
B. pubescens Ehrh.: the whole territory of the Urals
(Yachevsky, 1927); Krasnoufimsky district, Nizhneigrisk
oak forest, August 1960 (Stepanova, Sirko, 1970).

○Ph. guttata (Wallr.) Lév. (= Ph. suffulta Sacc f. corylli-
avellanae Jacz.) – Corylus avellana L. (Betulaceae): the
whole territory of the Urals (Yachevsky, 1927).

+Podosphaera aphanis (Wallr.) U. Braun et S. Takam. –
Dasiphora species (Rosaceae): D. fruticosa (L.) Rydb.: BG,
arboretum, 29.07.2021, SVER (F) 96740 (an.); BG,
03.08.2021, SVER (F) 96741 (an.); 8 March str., Arboretum,
29.08.2021, SVER (F) 96763 (an.); D. glabrata (Willd. ex
Schltdl.) Soják: near buildings of ‘Russian Copper Plant’,
f lowerbed, 29.08.2021, SVER (F) 96762. This fungal species
was recorded in the Urals (as several forms of Sphaerotheca
macularis (Wallr.) Magnus) on many herbal Rosaceae plants
– Alchemilla, Agrimonia, Geum, and Potentilla species
(Yachevsky, 1927; Stepanova, Sirko, 1970; Karelina, 2017).

P. clandestina (Wallr.) Lév. (= P. oxyacanthae De Ваrу f.
crataegi Jacz.) – Crataegus species (Rosaceae): C. mollis

(Torr. et A. Gray) Scheele: BG, arboretum, 05.07.2021,
SVER (F) 96742 (an.); C. sanguinea Pall.: BG, arboretum,
06.07.2021, SVER (F) 96743; BUM, block park, 15.06.2021,
SVER (F) 96716 (an.); ibid., 15.07.2021, SVER (F) 96746.;
Crataegus sp.: Nagornaya str., block park (Karelina, 2017).

P. mors-uvae (Schwein.) U. Braun et S. Takam.
[≡ Sphaerotheca mors-uvae (Schwein.) Berk. et M.A. Curtis]
– Ribes species (Grossulariaceae): R. uva-crispa L. (= Gros-
sularia reclinata (L.) Mill.): BG, arboretum, 15.06.1956
(Stepanova, Sirko, 1970); BG, arboretum, 14.09.2020 (Bul-
gakov, Shiryaev, 2021); urban microdistrict “Seven fon-
taines”, 06.06.2021, SVER (F) 96717 (an.); Ribes nigrum L.,
urban microdistrict “Seven fontaines”, 01.07.2021, SVER
(F) 96744 (an.); Ribes rubrum L., the Arboretum on 8 March
str., 04.07.2021, SVER (F) 96745 (an.). Invasive alien spe-
cies: invaded Europe from North America in 1900s (Heluta,
1989; Braun, Cook, 2012); presents in the Ural macroregion
since 1913 (Yachevsky, 1927) and in Sverdlovsk Region at
least since 1956 (Stepanova, Sirko, 1970).

* P. myrtillina Kunze – Vaccinium myrtillus L. (Ericaceae):
Pervouralsk city district, forest park near Glukhoye lake,
08.08.2021, SVER(F) 96756.

P. pannosa (Wallr.) de Bary – Rosa species (Rosaceae):
R. acicularis Lindl.: BUM, 24.07.2021, SVER (F) 96747 (an.);
R. canina L.: BG, park, 24.09.2021, SVER (F) 96772 (an.);
R. chinensis Jacq.: BUM, 29.07.2021, SVER (F) 96748
(an.); Rosa sp.: BG, arboretum, 12.08.2021, SVER (F)
96761 (an.); Kraul str., block park, 04.08.2016 (an.) (Kareli-
na, 2017).

*P. spiraeae (Sawada) U. Braun et S. Takam. – Spiraea
species (Rosaceae): S. chamaedryfolia L.: BG, arboretum,
20.10.2020 (Bulgakov, Shiryaev, 2021); GES, private garden,
21.09.2020; ibid., 28.09.2020 (Bulgakov, Shiryaev, 2021);
BUM, block park, 23.09.2020 (Bulgakov, Shiryaev, 2021);
S. media Schmidt, BUM, 29.07.2021, SVER (F) 96749 (an.);
Spiraea sp., BUM, 06.08.2021, SVER (F) 96750 (an.). Status
and origin of this species is unclear (Braun, Cook, 2012);
previous publications did not mention this species for Sverd-
lovsk Region, however, it is known in East Europe (Braun,
Cook, 2012) and in West Siberia (Tomoshevich, 2015).

P. tridactyla (Wallr.) de Bary s. str. [= Р. tridactyla
(Wallr.) De Вагу f. padi Jacz.] – Prunus padus L. (Rosaceae):
BG, park, 18.06.2021, SVER (F) 96718 (an.); ibid.,
05.07.2021, SVER (F) 96752; ibid., 28.07.2021, SVER (F)
96751.

*Sawadaea bicornis (Wallr.) Homma (=Uncinula aceris
DC.) – Acer species (Sapindaceae): A. negundo L.: BUM,
block park, 22.07.2020; BG, arboretum, 14.10.2020 (Bulga-
kov, Shiryaev, 2021); BG, arboretum, 06.06.2021, SVER (F)
96721 (an.); ibid., 11.06.2021, SVER (F) 96719 (an.); ibid,
23.07.2021, SVER (F) 96753 (an.); ibid., 23.07.2021, SVER
(F) 96755 (an.); ibid, 12.08.2021, SVER (F) 96764; BUM,
23.07.2021, SVER (F) 96754 (an.); ibid., 14.06.2021, SVER
(F) 96720 (an.); 8 March str., near the theatre
“Shchelkunchik”, street trees, 21.06.2021, SVER (F) 96722
(an.); A. platanoides L.: BG, arboretum, 22.08.2021, SVER
(F) 96765 (an.). Introduced alien species: native for Eurasia,
but came in Sverdlovsk Region from the Southern Urals to-
gether with its host plants (Acer campestre and A. negundo).

S. tulasnei (Fuckel) Homma – Acer species (Sapinda-
ceae): A. platanoides L.: BUM, block park, 25.10.2020 (Bul-
gakov, Shiryaev, 2021); A. tataricum L.: SFP, 08.08.2016
(an.) (Karelina, 2017). Introduced alien species: native for
Eurasia, but was introduced in Sverdlovsk Region from the
Southern Urals together with its host plants (Acer platanoides
and A. tataricum). S. tulasnei was previously recorded on Ac-
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er negundo in Ekaterinburg (Karelina, 2017); however, these
records are doubtful and require verification because this
species does not usually affect this plant species (Heluta,
1989).

DISCUSSION

The number of powdery mildew fungi recorded on
woody plants in Sverdlovsk Region reached 29 species
of four genera in 2022, according to the modern taxo-
nomy of the family Erysiphaceae (Braun, Cook, 2012).
Totally, five species are new for the region as first found
after our researches (Bulgakov, Shiryaev, 2021), and
four species – Erysiphe ehrenbergii, E. salicis, Phyllac-
tinia alnicola, and Ph. betulae – can be considered as
new ones because of taxonomic revisions of previously
known species; three species – Erysiphe aquilegiae,
E. trifoliorum, and Podosphaera aphanis – are first re-
corded on woody host plants in the region, but previ-
ously they were known here on herbaceous plants only
(Yachevsky, 1927; Stepanova, Sirko, 1970; Karelina,
2017). We have also included in the list five species still
known only from old collections and references: Erysi-
phe divaricata, E. ornata, Phyllactinia alnicola, Ph. betu-
lae, and Ph. guttata; almost all of them were collected
in southwestern districts of Sverdlovsk Region in
1920–1960s (Stepanova, Sirko, 1970).

The most numerous genus is Erysiphe (17 species,
58.6%), and other three genera are represented by a
lesser number of species (41.4% only): Podosphaera
(7 species), Phyllactinia (3) and Sawadaea (2). Such di-
versity and taxonomic structure are typical for woody
plants in other boreal regions in the zone of mixed for-
ests of the European Russia with well-studied diversity
of Erysiphaceae: Moscow City and Moscow Region
(Gorlenko, 1983; Blagoveshchenskaya, 2015), Saint-
Petersburg City and Leningrad Region (Cherapanova,
Cherepanov, 2004; Popov et al., 2007; Bulgakov et al.,
2014), Ulyanovsk Region (Churakov et al., 2018), and
Novosibirsk Region (Tomoshevich, 2015). Thus, based
on the species composition of the regional dendroflo-
ra, we can assume that the species composition of Ery-
siphaceae on woody plants in Sverdlovsk Region has
been studied quite completely.

However, we should note that several more Erysi-
phaceae species on woody plants in Sverdlovsk Region
with a high degree of probability can be found, as they
are recorded in the neighboring regions in similar bi-
omes on the woody host plants, and are common fungi
in the whole middle Urals: Erysiphe prunastri DC.
(= Uncinula prunastri Sacc.) – was recorded in Chely-
abinsk Region on Prunus padus (Stepanova, Sirko,
1970), and three other species: Erysiphe penicillata
(Wallr.) Link [= Microsphaera alni (DC.) G. Winter]
on Alnus incana, Phyllactinia mali (Duby) U. Braun
[= Ph. suffulta (Rebent.) Sacc. f. oxyacanthae Roum.]
on Crataegus sanguinea, and Podosphaera aucupariae
Erikss. (= Р. oxyacanthae De Вагу f. sorbi Jacz.) on
Sorbus aucuparia L. – were found in Republic of Ba-

shkortostan (Yachevsky, 1927). Potentially, two addi-
tional ‘cryptic species’ would be found in Sverdlovsk
Region: Erysiphe syringae Schwein. – hardly differen-
tiated from E. syringae-japonicae by conidial stage
(Takamatsu et al., 2016), and E. hypophylla (Nevod.)
U. Braun et Cunningt. – hardly differentiated from
E. alphitoides by chasmothecia (Braun, Cook, 2012).

Phenological observations have shown that the de-
velopment of almost all powdery mildew fungi occurs
mainly in the period from mid-June to the end of Sep-
tember. Moreover, most species regularly formed chas-
mothecia (teleomorph, or sexual stage), and only four
species developed exclusively in the asexual stage (ana-
morph): Erysiphe aquilegiae, E. necator, Podosphaera
pannosa, and P. spiraeae; some other species: Erysiphe
alphitoides, E. syringae-japonicae, E. lonicerae, E. trifo-
liorum, Podosphaera aphanis, and Sawadaea bicornis
formed chasmothecia extremely rarely. Just all species
formed chasmothecia (teleomorph) mainly since the
mid-July to the mid-September.

The identified species are found on 49 species of
woody plants from 24 genera and 15 families, among
which the largest number of species was noted on the
species of Betulaceae, Rosaceae and Salicaceae (table
1). Each woody plant can be infected by a single pow-
dery mildew species, excluding Acer, Betula, Corylus,
Lonicera, and Salix, which can be infected with two
Erysiphaceae species (table 1). Three woody plant spe-
cies known as host plants for two Erysiphaceae species:
Acer platanoides (Sawadaea bicornis and S. tulasnei),
Betula pubescens (Erysiphe ornata and Phyllactinia be-
tulae), and Corylus avellana (Erysiphe corylacearum
and Phyllactinia guttata s. str.).

As our observations have shown, at least 14 species
(48.3%, or almost a half of known species) can be con-
sidered as alien for the region, including seven invasive
species that have come mainly from North America
(mainly United Stated of America): Erysiphe necator
and Podosphaera mors-uvae, and East Asia, including
Northeast China, Korea, Japan, and Russian Far East:
Erysiphe alphitoides, E. corylacearum, E. palczewskii,
E. syringae-japonicae, and E. vanbruntiana (Desprez-
Loustau, 2009; Braun, Cook, 2012). All of them are the
most common and harmful plant pathogens having a
high annual disease incidence and disease severity, sig-
nificantly reducing the decorative effect of their host
plants in Ekaterinburg. Also all of them have invaded
the region (as well as many European countries) over
the last century. Only three alien powdery mildew spe-
cies were known in Ekaterinburg (Sverdlovsk) before
1970 (Stepanova, Sirko, 1970): Erysiphe necator –
since 1900s (Yachevsky, 1927), Podosphaera mors-uvae
– since 1910s (Yachevsky, 1927), and E. alphitoides –
since 1920s (Pentin, 1939). Other four new recorded
East Asian alien species (previously reliably not record-
ed in Sverdlovsk and in the Urals) have invaded the re-
gion during the last 50 years (1971–2021): Erysiphe
vanbruntiana in 1970s (Gorlenko, Heluta, 1984),
E. palczewskii in 1980s (Heluta, 1981), E. syringae-ja-
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ponicae in 1990s (Seko et al., 2008), and E. cory-
lacearum in 2010s (Bradshaw et al., 2021b) – all of
them are invasive species that spread in Europe during
the same periods.

Seven powdery mildews can be considered as alien
introduced species: Erysiphe berberidis, E. ehrenbergii,
E. euonymi, E. lonicerae, E. viburni, Podosphaera spi-
raeae, Sawadaea bicornis, and S. tulasnei – this species
are native for Eurasia (Braun, Cooke, 2012) and known
in European Russia (Gorlenko, 1983), Kazakhstan
(Rakhimova et al., 2015), and even Southwestern Urals
(Stepanova, Sirko, 1970). However, their appearance
in Sverdlovsk Region may be a consequence of their
host plant invasion in local plant communities (Sawa-
daea bicornis on Acer negundo), or introduction and ex-
panded cultivation of their host plants in regional ur-
ban plantings and private gardens (other powdery mil-
dews). All of the above-mentioned invasive species are
widespread and significantly reduce the decorative ef-
fect of their host plants in Ekaterinburg. It should be
noted that all these alien species originate from East or

Southeast Asia (Braun, Cook, 2012); they are known as
native species in the Russian Far East (mainly Pri-
morsky and Khabarovsk regions), China, Korea, and
Japan (Farr, Rossman, 2022).

We should note the first record of Erysiphe cory-
lacearum in the territory of Sverdlovsk Region, which
was first found in Ekaterinburg in 2021. This invasive
species have come from the East Asia near 2010, and
quickly spread throughout the habitat of hazels (Cory-
lus spp.) in the North America, Europe and West Asia,
including Asia Minor, the Caucasus, and Iran (Brad-
shaw et al., 2021). This harmful hazel pathogen was
first recorded in Russia on the Black Sea coast of the
Krasnodar region in 2013 (Bulgakov, 2018), and by
2016–2017 was found in other regions of Southern Euro-
pean Russia: the rest part of the Krasnodar region, in
the Crimea and Rostov region (Bulgakov, Karpun,
2020), and in Ukraine (Heluta, 2019) and Donetsk
People’s Republic (Bondarenko-Borisova, Bulgakov,
2019). The discovery of E. corylacearum in Ekaterin-
burg can be considered as evidence that this species has

Table 1. Woody plants as hosts of the powdery mildews (Erysiphaceae) in Sverdlovsk Region

Host plants
Recorded fungal species, number

Families Genera Species (hybrids), number

Berberidaceae Berberis 2 1
Betulaceae Alnus 2 1

Betula 2 2
Corylus 1 2

Celastraceae Euonymus 1 1
Caprifoliaceae Lonicera 3 2
Ericaceae Vaccinium 1 1
Fabaceae Caragana 1 1

Chamaecytisus 1 1
Fagaceae Quercus 1 1
Grossulariaceae Ribes 3 1
Oleaceae Syringa 3 1
Ranunculaceae Clematis 2 1
Rosaceae Crataegus 2 1

Dasiphora 2 1
Prunus 1 1
Rosa 3 1
Spiraea 3 1

Salicaceae Populus 4 (2) 1
Salix 3 2

Sapindaceae Acer 3 2
Viburnaceae Sambucus 2 1

Viburnum 1 1
Vitaceae Vitis 2 1

Total: 15 24 49 (2) 29
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now spread throughout European Russia within the
range of common hazel (Corylus avellana L.) and entered
in Asian Russia throw Urals. The growth of Erysiphe
corylacearum on affected host plants leads to deforma-
tion of young leaves and shoots, and worsens the phy-
tosanitary condition of the hazel.

The research was supported by Russian Science
Foundation (project № 22-26-00228).
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Мучнисторосяные грибы (Erysiphaceae) на древесных растениях в городских 
местообитаниях Свердловской области (Россия)

Т. С. Булгаков1,#, А. Г. Ширяев2,##

1 Институт экологии растений и животных УрО РАН, Екатеринбург, Россия
2 Субтропический научный центр Российской академии наук, Сочи, Россия

#e-mail: ascomycologist@yandex.com
##e-mail: anton.g.shiryaev@gmail.com

По результатам авторских исследований и ревизии предыдущих сведений установлен современный ви-
довой состав и составлен первый аннотированный список мучнисторосяных грибов на древесных рас-
тениях в городских местообитаниях Свердловской обл. (г. Екатеринбурга и нескольких городов обла-
сти). Всего в настоящее время выявлено 29 видов Erysiphaceae, среди которых большинство относится
к роду Erysiphe (17 видов), а остальные распределяются между родами Podosphaera (7), Phyllactinia (3) и
Sawadaea (2). Шесть видов выявлены в Свердловской обл. впервые: Erysiphe ehrenbergii, E. euonymi,
E. lonicerae, E. viburni, Podosphaera myrtillina, and P. spiraeae. Почти половина всех выявленных видов
(14 из 29) являются чужеродными для Свердловской обл., при этом 6 видов могут рассматриваться как
инвазивные, из которых 2 вида происходят из Северной Америки (Erysiphe necator and Podosphaera
mors-uvae) и 4 вида – из Восточной Азии (Erysiphe alphitoides, E. corylacearum, E. palczewskii, and E. van-
bruntiana), а еще 8 видов могут рассматриваться как непреднамеренно интродуцированные из соседних
регионов вместе с их растениями-хозяевами. Развитие большинства отмеченных видов Erysiphaceae
приходится на период с середины июня до конца сентября. Большинство видов (25 из 29) развиваются
как в стадии анаморфы, так и телеоморфы, и только 4 вида (Erysiphe aquilegiae, E. necator, Podosphaera
pannosa и P. spiraeae) отмечены исключительно в стадии анаморфы.

Ключевые слова: биоразнообразие грибов, городские насаждения, Россия, Урал, чужеродные виды
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Specimens belonging to the Suillus paluster complex from North Asia and North America were analyzed. A mo-
lecular phylogeny of the ITS and TEF1α sites indicates that two species from the S. paluster complex have a part
of their range in North Asia. Most of the analyzed Asian specimens previously identified as S. paluster should be
attributed to the Asian population of S. ochraceoroseus. The latter is distinguished by large f leshy fruiting bodies,
bright pink, sometimes ocher scales and bitter taste. Based on the geography of collections and genetic sequences
of ITS and TEF1α, S. ochraceoroseus is distributed throughout the Asian part of Russia, as well as in Japan and
China. Separate collections of this species were made in the European part of Russia in association with Larix
sibirica plantings. According to the protologue, Suillus paluster has small fruiting bodies with large-pored, ribbed
hymenophore and mild, slightly sour taste. In Eurasia, its presence was confirmed by molecular genetic methods
in Eastern Siberia (Yakutia), the Far East (Magadan region) and in northern China. For the territory of Russia,
S. ochraceoroseus is recorded for the first time. Descriptions of the morphology of collection specimens of
S. ochraceoroseus and S. paluster from North Asia are provided. The Asian – Western North American disjunc-
tion of the range of S. ochraceoroseus and S. paluster is discussed.

Keywords: Beringia, biogeography, species range disjunction, Larix, mycorrhiza, phylogeny, Suillaceae, taxono-
my
DOI: 10.31857/S0026364822050129

INTRODUCTION
Suillus paluster (Peck) Kuntze and S. ochraceoroseus

(Snell) Singer are two phylogenetically close and mor-
phologically similar species. Both species have a non-
viscid pileus covered with fibrillose squamules, a de-
current radiating hymenophore, and a vanishing mem-
branous ring. S. ochraceoroseus was described by Walter
Henry Snell in 1941 from Idaho in the American
Northwest as Boletinus ochraceoroseus Snell. The char-
acteristic features of this species are large f leshy fruit-
ing bodies of pink-ocher color and bitter taste, which is
enhanced by heat treatment. The North American
population of this species is possibly localized in the
northwest of the continent (Washington, Montana,
Idaho, Oregon in USA and Alberta, British Columbia,
and Canadian Northwest Territories in Canada (Snell,
1941; Pomerleau, Smith, 1962; GBIF, 2022a; Myco-
portal, 2022). Specimens collected in the northwest of
North America are associated with tamarack (Larix ly-
allii Parl. and Larix occidentalis Nutt.). Collections
outside this area are rare and were made in the artificial
plantation of the western American larches (Nguyen
et al., 2016; GenBank ID KX213794).

Suillus paluster was described as Boletus paluster
Peck by Charles Horton Peck in 1870 (Peck, 1872)
from State of New York in the northeastern United
States. This species is characterized by slender and
small fruitbodies with red scales, a strongly radiating
hymenophore with pronounced radial ribs and very
large angular pores, a rather thin stem and slightly sour
taste. Suillus paluster occurs in northeastern North
America and associated with Larix laricina (Du Roi)
K. Koch. (Peck, 1872, Pomerleau, 1964; Mycoportal,
2022).

Suillus paluster occurrences were repeatedly pub-
lished from the territory of Russia from the north of the
European part to Siberia and the Far East (Bolshakov
et al., 2021).

We analyzed herbarium specimens from North Asia
stored at LE, YSU, and MAG herbaria as well as our
own collections and images of observations and speci-
mens presented at GBIF and Mycoportal. (GBIF,
2022b; Mycoportal, 2022). A preliminary visual revi-
sion of the collections and observations of S. paluster
from northeastern Eurasia (European Russia, Siberia,
Far East, northern China) showed the presence of two

УДК 582.28 : 581.95
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morphological types among them: similar to the proto-
logue of S. paluster and similar to the protologue of
S. ochraceoroseus. We assumed that instead of one
S. paluster species, two species, S. paluster and S. ochra-
ceoroseus, may be present. In this case, we can observe
two types of range disjunction in the species complex:
the temperate Asian – East American disjunction in
the range of S. paluster and the temperate Asian – West
American disjunction in the range of S. ochraceoroseus.

The purpose of this work was a phylogenetic verifi-
cation of the presence of two species – S. paluster and
S. ochraceoroseus in North Asia, and the study of their
phylogeographic relationships.

MATERIALS AND METHODS
The specimens collected by the authors in Subpolar

Urals, Western Siberia and the Far East of Russia, as
well as herbarium collections stored in the herbariums
of Canadian National Mycological Herbarium –
AAFC (DAOM), Institute of the Biological Problems
of the North, Far-Eastern Branch of the Russian
Academy of Sciences (MAG), Komarov Botanical In-
stitute (LE), Royal Ontario Museum (TRTC), Univer-
sity of Michigan (MICH), Yugra State University
(YSU) were analyzed.

Macroscopic descriptions were based on the study
of both fresh and dried material as well as on photo-
graphs. Microstructures were observed at ×400 and at
×1000 in squash preparations in 5% KOH, Congo Red,
and Melzer’s reagent. Up to 30 basidiospores, 10 cys-
tidia, and 10 terminal elements of pileipellis per speci-
men were measured to obtain descriptive statistics.
Measurements were made in ToupView V.3.7 (ToupTek
Photonics) calibrated by an OMP object-micrometer
(LOMO). Dimensions are given as (abs min) average
min – average max (abs max), Q = average min – av-
erage max quotient (length/width ratio).

The color description is given in the RGB color
model according to the cell fill mixer in MS Excel.

PCR ITS1–5.8S–ITS2 products were obtained
without DNA extraction using the standard protocol of
Thermo Scientific Phire Tissue Direct PCR Master
Mix kit and amplification with ITS1-F and ITS4-B
primers (Gardes, Bruns, 1993). For the PCR TEF1α
products primers EF1-983F and EF1-1567R (Rehner,
Buckley, 2005) were used. Amplified products were se-
quenced using BigDyeH Terminator 3.1 Cycle Se-
quencing Kit (Applied Biosystems, Foster City, Cali-
fornia). The sequences were assembled in CodonCode
Aligner V.9.0.1 (CodonCode Corporation) and manu-
ally interpreted to correct the ambiguous bases.

For phylogenetic inferences, 33 ITS sequences were
used, of which 9 were obtained by the author in the
course of this work, the rest were downloaded from the
international NCBI GenBank database, as well as
22 TEF1α sequences (19 downloaded from NCBI
GenBank and 3 obtained by the authors). GenBank
ID, Herbarium Numbers and Country of origin are

listed in Table 1. The datasets were aligned in MAFFT
online v. 7 (http://mafft.cbrc.jp/alignment/server)
(Katoh et al., 2019). Phylogenetic differences were
measured using Hamming dissimilarity in UGENE
v.37 (Okonechnikov et al., 2012) in the ITS (33 se-
quences, 509 bp including alignment gaps) and TEF1α
(22 sequences, 506 bp including alignment gaps) data-
sets. ITS and TEF1α Bayesian phylogenetic trees
(Fig. 1a, 2) were generated in BEAST v1.10.4 (Suchard
et al., 2018) using the GTR + I + G model, strict model
of molecular clock without calibration, random start-
ing tree and 10 million generations. Bayesian phylo-
geographic tree ITS (20 sequences, 501 bp including
alignment gaps), was generated in BEAST v2.6.4
(Drummond, Bouckaert, 2014), using bModelTest
(Bouckaert, Drummond, 2017), 10 M of generations.

RESULTS
Phylogenetic analyses of ITS and TEF1α regions

show a well-supported S. ochraceoroseus/S. paluster
clade in both trees. Both species are also represented by
well-supported subclades. The latter, in turn, diverge
into groups corresponding to American and Asian
populations. ITS and TEF1α trees have the same to-
pology (Figs 1, 2). The Hamming distance between
species clades of S. ochraceoroseus and S. paluster are
1–2% according to ITS (4–9 bp from 506), according
to TEF1α 1% (4–6 bp from 509). However, the inter-
specific and intraspecific distance may overlap and de-
pend on geography. S. ochraceoroseus/S. paluster clade
is part of the boletinoid group, which also includes oth-
er species with similar morphology, S. cavipes (Klot-
zsch) A.H. sm. et Thiers and Suillus asiaticus (Singer)
Kretzer et T.D. Bruns, formerly belonging to the sec-
tion Boletinus (Smith and Thiers, 1964). S. cavipes is
the closest sister species, Hamming distance from
S. ochraceoroseus/S. paluster clade (ITS) is 4% (18–20 bp).
The Hamming distance (ITS) to the most externally
similar species, S. asiaticus, is 5% (23–28 bp).

Morphological features of the species S. ochra-
ceoroseus and S. paluster are presented in Table 2. Im-
ages of fruiting bodies in situ are shown in Fig. 3. Mi-
crostructures demonstrating interspecies diagnostical-
ly important differences between S. ochraceoroseus and
S. paluster are shown in Fig. 4.

Species from sister clades of S. cavipes and S. asiat-
icus differ from S. ochraceoroseus and S. paluster in hav-
ing a hollow stipe. S. phylopictus Rui Zhang, X.F. Shi,
P.G. Liu et G.M. Muell. and S. spraguei (Berk. et
M.A. Curtis) Kuntze, also having a dry scaly brown-
red surface of the cap and stem, are distinguished by a
wooly fibrous partial veil, pubescent stipe, brown in
KOH cystidia, collected in bundles and immersed in
gelatinous exudate.

Analysis of Asian and American specimens showed
that S. paluster differs from S. ochraceoroseus in slender
fruiting bodies, prominent radial ribs of the hymeno-
phore protruding over very large pores up to 5 mm,
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Table 1. Molecular sequences used in this study

Taxonomic name** Herbarium numbers* ITS TEF Country (Province)

Boletales sp. B3001 KY826105 – Canada

Boletinus asiaticus NSK1014446 MT302580 – Russia (Altay)

Rhizopogon luteorubescens MICH5462 NR119471 – USA (Idaho)

Rh. nigrescens MB06-070 – GU187744 USA (Massachusetts)

Suillus ‘paluster’ YSU-F-11781 MK573966 – Russia (KhMAO)

S. ‘paluster’ HKAS56229 KT964674 KU721583 China (Jiling)

S. ‘paluster’ HKAS63134 KT964671 KU721586 China (Heilongjiang)

S. ‘paluster’ HKAS63138 – KU721579 China (Jiling)

S. ‘paluster’ HKAS63187 KU721252 KU721580 China (Heilongjiang)

S. ‘paluster’ KUN-HKAS63138 KT964672 – China (Jiling)

S. ‘paluster’ LE262192 MK573968 – Russia (Kamchatka)

S. ‘paluster’ SugaSp AB284451 – Japan (Nagano)

S. ‘paluster’ HKAS54411 KT964675 KU721581 China (Jiling)

S. ‘paluster’ LE216155 MK573971 – Russia (Leningrad)

S. ‘paluster’ YSU-F-11775 MK573964 – Russia (KhMAO)

S. asiaticus F1128638 KU721247 KU721570 China (Jiling)

S. asiaticus QXW2408 AF166504 – China

S. asiaticus HKAS63202 – KY039441 China (Inner Mongolia)

S. asiaticus LE-F-315925 KU059558 – Russia (KhMAO)

S. asiaticus LE-F-315926 KU059559 – Russia (KhMAO)

S. cavipes HKAS71862 – KU721576 China (Sichuan)

S. cavipes KUN-HKAS63148 – KT964655 China (Heilongjiang)

S. cavipes QXW2406, F1121457 AF166506 – China (Jiling)

S. cavipes TDB646 – KU721572 USA (Michigan)

S. cavipes SDR NAMA 2017-096 MK575433 – USA (Wisconsin)

S. luteus TENN060949 – KU721608 New Zealand

S. luteus TRH260 – KU721609 Ecuador (Salinas)

S. luteus UP531 DQ658862 – Sweden

S. ochraceoroseus F1186906 KU721258 KU721584 USA (Idaho)

S. ochraceoroseus S191 KX213794 – USA (Columbia DC)***

S. ochraceoroseus MICH SAR84-137 L54093 (a) KU721585 (b) USA (Washington)

S. paluster 4438 KM248954 – Canada (Quebec)

S. paluster MN189 KX213717 – USA (Minnesota)

S. paluster HKAS63135 – KU721582 China (Heilongjiang)

S. paluster MAG4716 ON623672 ON637149 Russia (Magadan)
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Notes. Newly generated sequences are given in bold. *Herbaria and personal collections: Central Siberian Botanical Garden, Siberian
Branch of Russian Academy of Sciences (NSK), Cryptogamic Herbarium of Kunming Institute of Botany (HKAS), Field Museum of Nat-
ural History (F), Institute of the Biological Problems of the North, Far-Eastern Branch of the Russian Academy of Sciences (MAG), Ko-
marov Botanical Institute (LE), Laurentian Forestry Centre, Canadian Forest Service (QFB), Norwegian University of Science and Tech-
nology (TRH), Royal Ontario Museum (TRTC), T.D. Bruns (TDB), University of Michigan (MICH), University of Tennessee Herbarium
(TENN), Yugra State University (YSU). **Taxonomic names are given as they are given in the names of sequences and herbarium specimens
in GenBank. ***In a planted patch of Western American larch (Larix lyallii).

S. paluster MAG4957 ON623673 ON637150 Russia (Magadan)

S. paluster MAG5845 ON623674 ON637151 Russia (Magadan)

S. paluster MQ18R122-QFB30638 MN992280 – Canada (Quebec)

S. paluster TRTC156531 JN021098 – Canada (Quebec)

S. spectabilis TDB641 – KU721596 USA (Michigan)

S. tridentinus HKAS72141 – KU721663 Italy (Trentino)

S. viscidus MW855905 MZ148547 – China

S. viscidus HKAS72139 – KU721677 Italy (Lombardia)

Uncultured Suillus – HM044503 – Italy

Uncultured Suillus – HM044472 – Italy

Taxonomic name** Herbarium numbers* ITS TEF Country (Province)

Table 1. (Contd.)

wider ellipsoid spores, and the structure of the pileipel-
lis (Fig. 5). S. paluster has trichoderm from free septate
hairs with elongated pointed ends, S. ochraceoroseus
has plagiotrichoderm from glued septate hyphae,
sometimes with pointed ends. The scales on the surface
of the cap of S. ochraceoroseus are formed by raised
patches of glued hyphae of the pileipellis. In addition,
there are a number of less obvious differences. The col-
or of the surface of the fruit bodies of S. paluster is
more evenly red without changing from pink to ocher,
the f lesh is more yellow, the taste is mild without bit-
terness, the preferred habitats are wet, waterlogged
with sphagnum.

S. ochraceoroseus is varying degrees of pink-buff
with light yellow, sometimes bluish f lesh, slightly bitter
to acrid taste, and grows in a variety of environmental
conditions.

We did not find significant intraspecific differences
in morphological characters between populations from
North Asia and North America.

Pronounced and stable morphological differences
between species S. paluster and S. ochraceoroseus may
indicate the genetic isolation. However, in this case,
morphological differences are combined with a rela-
tively small genetic distance between species with a
comparable distance between populations of the same
species. According to Genealogical concordance phy-
logenetic species recognition (GCPSR) (Taylor et al.,
2000), the concordance of trees of different genes at the
junction of species level branches arises as a result of
the fixation of previously polymorphic loci due to ge-
netic isolation and is a reliable criterion for species rec-

ognition. Therefore, despite the fact that the nucleo-
tide differences between the sequences of S. ochra-
ceoroseus and S. paluster do not reach the psychological
threshold of 3%, the concordance of the ITS and
TEF1α phylogenetic trees is at the level of the diver-
gence of S. ochraceoroseus and S. paluster, good sup-
port for the branches of S. ochraceoroseus and S. palus-
ter in both trees, significant differences in the mor-
phology of the hymenophore, spores, and pileipellis
make it possible to distinguish between these species.

DISCUSSION

According to the ITS phylogeographic tree (Fig. 5),
the separation of S. ochraceoroseus and S. paluster may
have originated in North America. The sequences of
the Northwestern American clade of S. ochraceoroseus
share substitutions with the Asian clade of the species
and the Northeast American clade of S. paluster and a
similar Hamming distance (3–5 and 4–5 differences
per 501 bp).

The distribution of the species is shown in Fig. 6.
The American part of the range of S. ochraceoroseus is
confined to the distribution of the two Western Amer-
ican larches, Larix lyallii and L. occidentalis (Little,
1971). An illustration of the modern distribution of
larches can be seen in the article by Semerikov and
Lascoux (1999). The modern range of these larches
does not contact with the range of L. laricina, the host
of Suillus paluster. However, the extant American larch
populations originate from glacial refugia that were lo-
cated south of the ice sheet (Whitlock, 1995). More da-
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Fig. 1. Bayesian phylogenetic tree ITS, 10 M of generation, generated in BEAST v. 1.10.4, GTR + I + G model: I – Boletinus clade;
II – Suillus clade. Specimens ecology and geography: A – North Asian larch range (Larix sibirica, L. gmelinii, L. cajanderi, + L. kae-
mpferi), B – West American larch range (L. occidentalis, L. lyallii), C – East American larch range (L. laricina). Posterior probability
above the branches (below 0.6 not shown). Specimens voucher ID/GenBank ID. Country and region of origin and/or taxonomic
name in leaves. Newly generated sequences are given in bold. *In the plantings outside of natural range of North Asian larch Larix
sibirica. **In the plantings outside of natural range of West American larch L. lyallii.

~ ~
~ ~
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1
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1

1

1

1

1
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A

KUN-HKAS63138/KT964672 China: Jiling

HKAS54411/KT964675 China: Jiling

HKAS56229/KT964674 China: Jiling

S191/KX213794 USA: Columbia D**

MICH SAR84-137/L54093 USA: Washington

MAG5845/ON623674 Russia: Magadan

MAG4957/ON623673 Russia: Magadan

MAG4716/ON623672 Russia: Magadan

S. asiaticus LE-F315926/KU059559

S. asiaticus LE-F315925/KU059558

S. asiaticus F1128638/KU721247

S. asiaticus QXW2408/AF166504

S. cavipes F1121457/AF166506

S. cavipes SDR NAMA 2017-096/MK575433

S. viscidus MW855905/MZ148547

S. luteus UP531/DQ658862

Rhizopogon luteorubescens MICH5462/NR119471

Boletinus asiaticus NSK1014446/MT302580

F1186906/KU721258 USA: Idaho

B3001/KY826105 Canada

MN189/KX213717 USA: Minnesota

4438/KM248954 Canada: Quebec

TRTС156531/JN021098 Canada: Quebec

Uncultured Suillus HM044472

Uncultured Suillus HM044503

QFB30638/MN992280 Canada: Quebec

HKAS63187/KU721252 China: Heilongjiang

HKAS63134/KT964671 China: Heilongjiang

SugaSp/AB284451 Japan

YSU-F-11775/MK573964 Russia: Yugra

YSU-F-11781/MK573966 Russia: Yugra

LE216155/MK573971 Russia: Leningrad*

LE262192/MK573968 Russia: Kamchatka

Suillus ochraceoroseus

S. paluster

B

A

C

I

II

0.93

1

0.99

1

ta from both North America and Eurasia are needed to
reconstruct the migration pattern and timing. Howev-
er, there is evidence that both North Asian lineages of
S. ochraceoroseus and S. paluster, which apparently
formed independently of each other, are derivatives
from the two North American species (Fig. 3).

In the case of S. ochraceoroseus, we can see a well-
supported North Asian lineage and a somewhat weaker
lineage from western North America. The North Asian
lineage is represented by sequences of specimens col-

lected in the western (Western Siberia), eastern (Kam-
chatka), and southern parts of North Asia (Northern
China and Japan). The northwestern North American
lineage of S. ochraceoroseus contains sequences of
specimens collected in Idaho and Washington (USA).
Both groups contain sequences of the ‘alien’ speci-
mens, originating from other geographical regions. To-
gether with the North Asian sequences, the MK573971
sequence of LE216155 collected in the artificial planta-
tion of Asian larches [Larix gmelinii (Rupr.) Kuzen.,
L. sibirica Ledeb.] Lindulovskaya Roshcha in the
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Fig. 2. Bayesian phylogenetic tree TEF1α, 10 M of generation, generated in BEAST v. 1.10.4, GTR+I+G model: I – Boletinus clade;
II – Suillus clade. Specimens ecology and geography: A – North Asian larch range (Larix sibirica, L. gmelinii, L. cajanderi, + L. kae-
mpferi); B – West American larch range (L. occidentalis, L. lyallii). Posterior probability above the branches (below 0.6 not shown).
Specimens voucher ID/GenBank ID, Country and region of origin or taxonomic name in leaves. Newly generated sequences are giv-
en in bold.
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1
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1

1

1

Rhizopogon luteorubescens MB06-070/GU187744

S. spectabilis TDB641/KU721596

S. luteus TENN060949/KU721608

S. luteus TRH260/KU721609

S. tridentinus HKAS72141/KU721663

S. viscidus HKAS72139/KU721677

S. cavipes KUN-HKAS63148/KT964655

S. cavipes HKAS71862/KU721576

S. cavipes TDB646/KU721572

S. asiaticus F1128638/KU721570

S. asiaticus HKAS63202/KY039441

HKAS63135/KU721582 China: Heilongjiang

SAR84-137/KU721585 USA: Washington

HKAS63134/KU721586 China: Heilongjiang

HKAS56229/KU721583 China: Jiling

HKAS63138/KU721579 China: Jiling

HKAS63187/KU721580 China: Heilongjiang

HKAS54411/KU721581 China: Jiling

F1186906/KU721584 USA: Idaho

MAG4716/ON637149 Russia: Magadan

MAG5845/ON637151 Russia: Magadan

MAG4957/ON637150 Russia: Magadan

A

B

A

I

II

S. paluster

Suillus ochraceoroseus

Leningrad Region (Russia) is grouped. The Northwest
American lineage contains the KX213794 sequence of
specimen S191 from the Washington (DC, USA), col-
lected according to the annotation in the park under
L. lyallii (Nguen et al., 2016). In both cases, the host
plant grew outside the boundaries of its natural range.

The Suillus paluster clade in the ITS tree consists of
a well-supported North Asian lineage and a weakly
supported clade of northeastern North American spec-
imen sequences.

Therefore, in one complex of closely related spe-
cies, we can observe two examples of Asian – North
American disjunction: temperate Asian – East Ameri-
can disjunct species S. paluster and temperate Asian –
West American disjunct species S. ochraceoroseus.

According to a recent checklist of agaricoid and bo-
letoid species in Russia (Bolshakov et al., 2021),
S. ochraceoroseus is mentioned now for the first time.

Below we provide descriptions of the morphology
of the Asian specimens of S. paluster and S. ochraceoro-
seus.
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Suillus ochraceoroseus (Snell) Singer, Persoonia
7(2): 319, 1973. ≡ Boletinus ochraceoroseus Snell, My-
cologia 33(1): 35, 1941. ≡ Fuscoboletinus ochraceoroseus
(Snell) Pomerleau et Smith, Brittonia 14: 158, 1962.

Iconography: Pomerleau and Smith (1962: 159,
pl. 1 as F. ochraceoroseus).

Basidiocarps boletoid. Pileus 6.5–11 (12) cm diam,
convex at first, then flat or with raised edge. Surface
dry and scaly, squamules fibrous, bright pink
(R138G41B48) or ocher pink (R170G89B96) on a light
pink and yellow background. Fragments of grayish-
pink (R207G174B195) membranous partial veil re-

main along the edge of the cap, darkening with time.
Hymenophore boletinoid, strongly deccurrent with
angular pores up to 2–3 mm wide, dirty buff
(R219G213B147). Flesh thick, light yellow, pinkish-
yellow, sometimes turning blue when cut. Stipe cylin-
drical, thick, central, 1–1.5 cm in diameter, 5–8 cm
tall, covered with a network of decurrent hymeno-
phore, pinkish-buff (R198G134B96) in the upper part,
naked, dry, pink (R169G98B116) with light stains
(R210G190B189) under the ring. Stipe f lesh solid, yel-
low, in some cases bluing. Partial veil membranous,
covered on the outside with a grayish-pink bran-like

Fig. 3. Basidiocarps of Suillus ochraceoroseus (a–c) and S. paluster (d–f) in situ: a – YSU-F-11775; b – observation (no specimens
collected), Subpolar Urals, 28.07.2020 (photo by E. Zvyagina); c – observation, Magadan, 22.07.2011 (photo by N. Sazanova); d –
observation, Magadan, 28.07.2011 (photo by N. Sazanova); e – MAG 5845; f – MAG 4957. Bars – 1 cm.

(a) (d)

(b) (e)

(c) (f)
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bloom, forming a thin membranous vanishing ring.
Smell indistinct, taste bitter, intensifying with heat
treatment, almost disappearing upon drying.

Basidiospores (6.8) 7.4–10.5 (11.2) × 2.8–3.6(3.7) μm,
Q = 2.4–3.2, nearly cylindrical yellow in KOH. Basidia
(16.8)20.0–29.2(29.9) × (3.2) 4.8–7.4(8.2) μm four-
spored, club-shaped, hyaline or light yellow in KOH.
Cystidia (26.9)37.8–74.5(82.1) × (7.2)7.7–12.2(13.8) μm,
cylindric, subfusiform, subclavated, sometimes with
outgrowths or septa, hyaline or yellowish in KOH. Pil-
eipellis – plagiotrichoderm, consisting of septate hy-
phae with pointed terminal hyphae (40.5)42.1–

92.8(99.0) × (8.8)9.6–17.2(19.3) μm, forming scales of
tightly glued hyphae, ocher in KOH.

Habitat and distribution. In larch and mixed forests.
Forms mycorrhiza with Larix. The Asian population
enters Eastern Europe in the west along with plantings
of Larix sibirica, occupies Siberia, the Far East and Ja-
pan in the north and east, and Northern China in the
south. The American population is localized in the
northwestern United States.

Specimens examined: Russia, Leningradskaya Oblast,
Vyborgskiy rayon, Wildlife Sanctuary “Lindulovskaya Ro-
shcha”, near the Roshchino station, route number 1,
60.236077°N, 29.544979°E, edge of bilberry Scots pine for-
est with spruce, roadside in artificial plantation of Larix si-

Fig. 4. Interspecies diagnostically important differences between Suillus paluster (a) and S. ochraceoroseus (b). Bars: Sp (spores) –
10 μm, Pp (pileipellis) – 20 μm, Fb (fruiting body) – 1 cm.

Fb

Sp

Sp

Pp

Fb

Pp

(b)

(a)
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birica, 19.08.1997, coll. O.V. Morozova (LE 216155, Gen-
Bank ITS MK573971); ibid., 60.236077°N, 29.544979°E,
under Larix, 03.08.1952, coll. E. Kosinskaya (LE 4503)
(Vasilkov, 1952, as Boletus paluster); Yaroslavskaya Oblast,
Breytovskiy Rayon, Zakharyino, Darvinovskiy zapovednik,
57.93832°N, 40.28116°E, 01.08.1951., coll. T. Kutova (LE 4511)
(Vasilkov, 1952, as Boletus paluster); Yamalo-Nenetskiy
Avtonomnyy Okrug, Labytnangi, 66.65553°N, 66.38592°E,
01.08.1962, coll. B. Vasilkov (LE 4504); ibid., 66.65553°N,
66.385918°E,.07.08 1962, coll. E. Nezdoiminogo (LE 4505);
Khanty-Mansiyskiy Avtonomnyy Okrug, Berezovskiy Ray-
on, Neroyka village vicinities, 64.54848°N, 59.6407°E, Lar-
ix-dominated forb sparse forest, 12.08.2020, coll. E. Zvyagi-
na (YSU-F-11779); ibid., Sovetskiy Rayon, Malaya Sos’va
Nature Reserve, Khangokurt, 61.958009°N, 64.241868°E,
Pinus-dominated forest with larch, 16.08.1990, coll. A. Vasi-
na (LE 312269) (Zvyagina, Vasina, 2015, as Suillus palus-
ter);, ibid., road Khanty-Mansiysk – Sovetskiy, 61.22826°N,
64.16629°E, pine and larch forest with dwarf shrubs and
feather mosses in ground cover, 22.08.2010, coll. E. Zvyagi-
na (YSU-F-11775, GenBank ITS MK573964); ibid., Kon-
dinskiye Ozera Nature Park, 60.92161°N, 63.68796°E, pine

and larch forest with dwarf shrubs and feather mosses in
ground cover, 24.08.2010, coll. E. Zvyagina (YSU-F-11776);
ibid., Malaya Sosva Nature Reserve, Belaya Gora rangers
station, 61.790608°N, 64.516273°E, pine and larch forest
with dwarf shrubs and lichens in ground cover, 15.08.2013,
coll. E. Zvyagina (YSU-F-11778) (Zvyagina, Vasina, 2015,
as Suillus paluster); ibid., Surgutskiy Rayon, Aitromyegan
river, 61.690167°N, 74.353101°E, mixed taiga, 27.07.2010,
coll. S. Babyuk (YSU-F-11781, GenBank ITS MK573966);
ibid., Ugut village, left bank of Ugutka river, 60.50823°N,
74.05491°E, pine and larch forest with dwarf shrubs and li-
chens in ground cover, 30.08.2011, coll. E. Zvyagina (YSU-
F-11780); ibid. 60.48260°N, 74.06948°E, pine after fire for-
est, 05.09.2013, coll. E. Zvyagina (YSU-F-11777); Respub-
lika Buryatiya, Barguzinskiy Rayon, Bukhta Sosnovka,
North-East Baykal, 54.83253°N, 109.67543°E, Larix sibiri-
ca, Pinus sibirica Du Tour mixed forest, 15.08.1966, coll.
E. Nezdoiminogo (LE 4510) (Nezdoyminogo, 1969 as Bo-
letinus paluster); ibid., Severo-Baykalskiy Rayon, Davsha,
54.35456°N, 109.50222°E, Larix sibirica crowberry-bear-
berry forest, 08.08.1969, coll. E. Nezdoiminogo (LE 4511);
Magadanskaya Oblast, Khasynskiy Rayon, Myakit vicini-

Fig. 5. Bayesian phylogeographic tree ITS + Location, 10 M of generation, generated in BEAST v. 2.6.4. Posterior probability above
the branches (below 0.6 not shown). Specimens voucher ID/GenBank ID, Country and region of origin in leaves. Newly generated
sequences are given in bold. Discrete geography of the specimen’s origin locations in color: 1 – North Asia, 2 – Northwest North
America, 3 – Northeast North America. *In the plantings outside of natural range of North Asien larch Larix sibirica. **In the plant-
ings outside of natural range of Western American larch (L. lyallii).
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ties., 61.37474°N, 152.01646°E, in artificial plantation of Pi-
nus sylvestris L., mixed with Larix cajanderi, 13.08.2015, coll.
N. Sazanova (MAG4290); ibid., Olskiy Rayon, Raduzhniy,
59.70061°N, 150.153051°E, larch forest, 09.09.2002, coll.
N. Sazanova (MAG2001); ibid., zakaznik “Kavinskaya do-
lina”, 59.68719°N, 147.49039°E, edge of larch forest,
19.08.2017, coll. N. Sazanova (MAG4965); ibid., ruchey
Omylen, 59.76876°N, 148.21369°E, mixed forest,
23.08.2017, coll. N. Sazanova (MAG4975); ibid., Magadan
vicinities, 59.55950°N, 150.812274°E, in Larix cajanderi
Mayr forest with Pinus pumila (Pall.) Regel and Betula mid-
dendorffii Trautv., 01.09.1953, coll. B. Vasilkov (LE 4502);
ibid., 59.55950°N, 150.812274°E, 1953, coll. A. Vaskovskiy
(LE 4402), Kamtchatski Kray, Bystrinsiy Rayon, Esso vil-
lage vicinities, Bystrinskiy National Park, left bank of the
Uboyny Stream, 55.99806°N, 158.72444°E, in Larix cajan-
deri forest, 06.08.2005, coll. A. Kovalenko, O. Morozova,
N. Psurtseva (LE262192 Ex55 (Morozova, Popov, 2008 as
Boletinus paluster), GenBank ITS MK573968); Khabarovs-
kiy Kray, Okhotskiy Rayon, zakaznik “Kava”, the valley of
the river Kava near the creek Ikrimun (p. 88), 59.64011°N,
147.13524°E, in Larix cajanderi forest with Pinus pumila Re-
gel and Betula middendorffii Trautv., 18.08.2017, coll.
N. Sazanova, (MAG4805); United States of America, Ida-
ho, E fork of Lake Fork Creek, Idaho National Forest,
44.9225°N, –115.9217°E, On humus under Pinus and Larix,
19.07.1941, coll. and det A. Smith (Smith 15665, MICH
62024).

Suillus paluster (Peck) Kuntze, Revis. gen. pl.
(Leipzig) 3(3): 536, 1898. ≡ Boletus paluster Peck, Ann.
Rep. Reg. N.Y. St. Mus. 23: 132. 1872. ≡ Boletinus pal-
uster (Peck) Peck, Bull. N.Y. St. Mus. 2 (8): 78, 1889.
≡ Boletinellus paluster (Peck) Murrill, Mycologia 1 (1):
8, 1909. ≡ Fuscoboletinus paluster (Peck) Pomerl. et
A.H. Sm., Mycologia 56 (5): 708, 1964. ≡ Suillus pal-
uster (Peck) Kretzer et T.D. Bruns, Mycologia 88 (5):
784, 1996.

Iconography: Peck (1873: pl. 6, fig. 4–7 as Boletus
paluster), Pomerleau (1964: 709, pl. 1 as F. paluster).

Basidiocarps boletoid. Pileus 1.5–4(5) cm diam,
convex at first, then flat or with a raised edge. Surface
dry scaly, scales fibrous, light cherry (R254G140B129)
on a light pink and bright yellow background. Hy-
menophore boletinoid, deccurrent, with pronounced
radial ribs protruding 1–2 mm above pores. Pores angu-
lar, elongated 4–5 mm, look like anastomoses between
the ribs, ocher yellow (R229G182B68), darkening.
Flesh thin yellow. Stipe cylindrical, central, 0.3–0.7 cm
diam, 1.5–3 cm long, covered with a net of descending
hymenophore, bright yellow (R255G228B104) in the
upper part, glabrous under the ring, dry, in the color of
the cap. Stipe solid, f lesh yellow. Partial veil membra-
nous, forming a thin membranous evanescent ring.
Smell indistinct, taste sourish.

Basidiospores (6.2)6.7–9.4(9.7) × (3.1)3.2–4.2(4.6)
μm, Q = 1.9–2.7, ellipsoid, ocher yellow in KOH. Ba-
sidia (18.1)20.2–27.0(33.7) × (4.3)5.3–6.4(7.0) μm,
four-spored, club-shaped, hyaline or light yellow in
KOH. Cystidia (41.6)56.0–80.7(89.5) × (6.7)7.7–
10.2(12.1) μm, cylindric, subfusiform, subclavated, hy-
aline or light yellow in KOH. Pileipellis trichoderm,
forming scales from bundles of individual long hairs
swollen septate hyphae with elongated-pointed termi-
nal cells (30)36.9–91.5(106) × (7.1)8.2–18.7 (20.8)
μm, ocher in KOH.

Habitat and distribution. Mainly in swampy and
waterlogged places. Sometimes in other habitats in
communities with larch. Forms mycorrhiza with Larix.
The Asian part of the range is poorly understood,
known from Yakutia, Magadan region and Northern
China. Common in northeastern America.

Specimens examined: Russia, Respublika Sakha (Yaku-
tia), Yakutsk, 62.03087, 129.73602, 20.08.1967, coll.

Fig. 6. Suillus ochraceoroseus and S. paluster distribution combined Peck (1873), Snell (1941), Slipp, Snell (1944), Pomerleau, Smith
(1962), Pomerleau (1964), GBIF (2022 a, b), Mycoportal (2022), GenBank (Table 1), herbarium collections LE, MAG, YSU and
Tatiana Bulyonkova personal collection. Distribution of Larix taxa adapted from Semericov and Lascoux (1999).
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A. Vaskovskiy, det. B. Vasilkov (LE 4506); ibid., Zhyganskiy
Rayon, Ukhunku river, 66.75199°N, 123.39415°E, in larch-
birch forest with Pinus pumila, 10.08.1967, coll. N. Medve-
deva, det. B. Vasilkov (LE 4507); ibid., Magadanskaya
Oblast, Olskiy Rayon, Surroundings of Lake Chistoye,
59.54102°N, 151.81129°E, tussock-sphagnum tundra,
18.08.1990, coll. and det. N. Sazanova (MAG 1350, LE
208202); ibid., Olskiy Rayon, zakaznik “Kavinskaya doli-
na”, 59.65777°N, 147.45388°E, in a solif luction crack-gap
in a waterlogged larch forest, 19.08.2017, coll. and det.
N. Sazanova (MAG 4769); ibid., zakaznik “Kavinskaya do-
lina”, 59.68719°N, 147.49039°E, at the mouth of a stream,
mixed forest descending from a high floodplain terrace, on
mossy dead larches, N. Sazanova (MAG 4957, GenBank,
TEF1 ON637150, LSU ON623713, ITS ON623674); ibid.,
Khasynskiy Rayon, Elekchan lakes, 60.75754°N,
151.79047°E, pine plantations with larch, 12.08.2015, coll.
and det. N. Sazanova (MAG 4314); ibid., Tenkinskiy Rayon,
Krutoy, Orotuk, 62.05591°N, 148.63593°E, sparse larch for-
est with Pinus pumila, 05.07.1995, coll. N. Sinelnikova, det.
N. Sazanova (MAG 1354); ibid., Mountain pass towards
Orotuk, 62.05863°N, 148.62916°E, sparse larch forest with
Pinus pumila and Betula middendorffii, 25.07.2011, coll. and
det. N. Sazanova (MAG 4716, GenBank TEF1α ON637149,
LSU ON623712, ITS ON623672); ibid., Kontact research
station, 61.84598°N, 147.66127°E, sparse larch forest with
Pinus pumila and Betula middendorffii, 02.09.2017, coll.
V. Dokuchaeva, det. N. Sazanova (MAG 4935); ibid., Kon-
tact research station, 61.85711°N, 147.65362°E, larch sparse
forest along the Vstrecha stream, along the path, often, on
sphagnum and on soil, 22.08.2018, coll. and det. N. Sazano-
va (MAG 5845, GenBank, TEF1 ON637151, ITS
ON623673); Canada, Ontario, Muskoka District, Universi-
ty of Toronto Forest, 45.11099°N, –79.39875°E, 28.04.2022,
coll. R. Cain (LE 4513, Ex TRTE 44557); ibid., Dorset,
2 miles east of Forest Ranger School, 45.24424°N, –
78.89427°E, In a pure Larch swamp, 08.09.1962, coll.
M. Pantidou, C. Rogerson, det. M. Pantidou (LE 4517,
Pantidou B-447-62, Ex DAOM 91054); ibid., Quebec, La
Verendrye Park, Near Lac Ronald, 48.03144°N, –
89.92305°E, in a larch swamp, 13.09.1963, coll. and det.
M. Pantidou (LE 4514, Ex DAOM 93196); ibid., La Verend-
rye Park, Near Lac des Loups, 48.03144°N, –89.92305°E,
13.09.1963, coll. M. Elliott, M. Pantidou, det. M. Pantidou
(LE 4515, Ex DAOM 93197); United States of America,
Michigan, Marquette, 46.54862°N, –87.40375°E, on
sphagnum in a bog, 09.04.1933, coll. A. Smith, E. Mainz,
det. E. Mainz (LE 4516, Ex MICH); ibid., New York,
Quenell Farm, Paul Smith, 44.43826°N, –74.25259°E, in
moss mixed coniferous woods, 28.04.2022, coll. and det.
M. Pantidou (LE 4518, Ex DAOM 74138, Pantidou B-279-60).

Suillus asiaticus sequences (KU059558, KU059559)
were generated in the laboratory of Dr. T. James at the
University of Michigan, USA. The sequences of S. pa-
luster and S. ochraceoroseus voucher specimens from
Russia were obtained using the equipment of the Cen-
ter for the collective use of scientific equipment “Cel-
lular and molecular technologies for the study of plants
and fungi” of the Komarov Botanical Institute RAS.
The work of Elena Zvyagina was carried out with the
support of the Russian Foundation for Basic Research
(project No. 20-04-00349). The research of Nina A. Sa-
zanova was carried out within the frame of government
assignments for Institute of Biological Problems of the

North FEB RAS (project АААА-А17-117122590002-0
“Inventory and classification of taxonomic and spatial
diversity of plants and plant communities of the Far
East North of Russia”). The research of Tatiana M. Bu-
lyonkova was carried out within the frame of govern-
ment assignments for Yugra State University (project
“Laboratory for the development of metagenomic
analysis methods for express assessment of environ-
mental impacts in conditions of intensive subsoil use”).
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В результате филогенетического и морфологического анализа образцов российских и зарубежных кол-
лекций установлено, что на территории Северной Азии произрастают два вида из комплекса Suillus pa-
luster. Большую часть азиатских образцов, идентифицированных ранее как S. paluster, можно отнести к
азиатской популяции S. ochraceoroseus. Последний отличается крупными мясистыми плодовыми тела-
ми, ярко-розовым, местами охристым цветом чешуек и горьким вкусом. Исходя из географии сборов
и генетических последовательностей ITS и TEF1α, S. ochraceoroseus распространен как на северо-западе
Сев. Америки, так и по всей Азиатской части России, а также в Японии и Китае. Отдельные сборы дан-
ного вида были сделаны в европейской части России в лиственничных посадках. S. paluster, согласно
протологу, имеет мелкие плодовые тела, с крупным ребристым гименофором и мягким вкусом и рас-
пространен в северо-восточной части Сев. Америки. В Евразии молекулярно-генетическими и моле-
кулярно-генетическими методами его присутствие подтверждено в Восточной Сибири (Якутия), на
Дальнем Востоке (Магаданска обл.) и в северной части Китая. Приводятся описания морфологии кол-
лекционных образцов S. ochraceoroseus и S. paluster из Северной Азии. Для территории России S. ochra-
ceoroseus упоминается впервые. Обсуждается Азиатско-Североамериканская дизъюнкция ареалов
S. ochraceoroseus и S. paluster.

Ключевые слова: Берингия, биогеография, дизъюнкция ареалов, микориза, таксономия, филогения,
Larix, Suillaceae
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В г. Екатеринбурге на интродуцированных видах древесных растений собрано 40 новых и редких для
Свердловской обл. видов агарикомицетов. Один из них – Botryobasidium rubiginosum – впервые указы-
вается для России. Для Свердловской обл. впервые выявлено 22 вида (Ceriporia bresadolae, Coprinopsis ro-
magnesiana, Crepidotus caspari, Cyanosporus populi, Daedalea dickinsii, Ganoderma pfeifferi, Ganoderma resina-
ceum, Geastrum lageniforme, Hymenochaete intricata, Hypochnicium wakefieldiae, Inonotus cuticularis, Laetiporus
cremeiporus, Lyomyces juniperi, Melzericium udicola, Metuloidea fragrans, Microporus xanthopus, Phellinus rham-
ni, Pholiota lucifera, Radulomyces copelandii, Sanghuangporus lonicerinus, Steccherinum fimbriatellum).

Ключевые слова: агарикоидные грибы, афиллофороидные грибы, биоразнообразие, гастероидные гри-
бы, ксилотрофы, патогены деревьев, Урал
DOI: 10.31857/S0026364822050105

ВВЕДЕНИЕ
Изучение динамики биологического разнооб-

разия микобиоты является одной из фундамен-
тальных проблем микологии, экологии и биогео-
графии. В ряде работ, опубликованных в послед-
ние годы (Arefyev, Kazantseva, 2016; Motiejūnaitė et al.,
2017; Korhonen et al., 2021), анализируется измене-
ние видового состава адвентивного компонента
локальных и региональных микобиот на протяже-
нии 20–100 лет. Проведение такого анализа поз-
воляет рассмотреть позиции и пути распростране-
ния чужеродных видов на новых территориях, а
также представляет большой интерес для оценки
общих трендов изменения состава сообществ в
связи с ростом антропогенной нагрузки на экоси-
стемы, а также климатических изменений.

Свердловская обл., в том числе и ее крупней-
ший город Екатеринбург, представляют хорошо
изученные в микологическом отношении терри-
тории России (Stepanova, Sirko, 1977; Mukhin,
Ushakova, 2005; Shiryaev et al., 2010, 2022; Shiryaeva,
2015). С начала 1920-х гг. проблема выявления раз-
нообразия грибов, развивающихся в антропоген-
ных условиях, была темой специальных исследо-
ваний. Изначально исследовалась микобиота
сельскохозяйственных растений и древесного ма-
териала, поступающего в город в целях строитель-

ства промышленных предприятий и жилых объек-
тов (Demidova, 1925, 1946, 1960; Kartavenko, 1955, и
др.), а в дальнейшем интерес привлекли грибы,
развивающиеся на интродуцированных древес-
ных растениях (Stepanova, 1971; Krinitsyn, 1987;
Bryzgalov, 1995; Ushakova, 2004; Mukhin, Ushakova,
2005; Shiryaev, 2008, 2009; Shiryaev et al., 2010, 2021,
2022; Shiryaeva, 2018; Shiryaeva, Palamarchuk, 2019,
и др.).

Североамериканский тополь бальзамический
(Populus balsamifera L.) выращивают в Екатерин-
бурге с конца XIX в., а в 1920-е гг. начали высажи-
вать клен ясенелистный (Acer negundo L.). В 1930–
1940-е гг. в городе появились Prunus glandulifolia
Rupr. [syn. Padus maackii (Rupr.) Kom.], Populus alba
L., Salix alba L., Fraxinus pennsilvanica Marsh., Pyrus
ussuriensis Maxim. В 1950-е гг. в городе были аккли-
матизированы многие дальневосточные древес-
ные виды растений: Quercus mongolica Fisch. ex
Ledeb., Acer mono Maxim., Juglans mandshurica Max-
im., Phellodendron amurense Rupr., Syringa amurensis
Rupr. [syn. S. reticulata subsp. amurensis (Rupr.)
P.S. Green et M.C. Chang), Vitis amurensis Rupr., Ac-
tinidia kolomikta (Maxim. et Rupr.) Maxim., и др. Ев-
ропейские древесные растения высаживают в го-
роде с XIX в., однако многие из них вымерзают,
несмотря на то, что до восточной границы евро-

УДК 582.28 : 574.91
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пейских дубовых лесов расстояние составляет все-
го 150 км. В настоящее время из европейских дре-
весных растений, наиболее широко в Екатерин-
бурге распространены Quercus robur L., Acer
platanoides L., Syringa josikaea J. Jacq. ex Rchb. Зна-
чительно меньше в городе “южных” видов де-
ревьев и кустарников, основной ареал которых
расположен южнее Екатеринбурга – в широко-
лиственных лесах и степях, а также в Казахстане и
Средней Азии (Amygdalus nana Batsch., Hippophaë
rhamnoides L., Prunus spinosa L., Rhamnus cathartica L.,
Salix alba L. Picea schrenkiana Fisch. et C.A. Mey).

Среди интродуцированных древесных расте-
ний по числу видов и занимаемым площадям в го-
роде преобладают североамериканские и восточ-
ноазиатские виды, несмотря на то, что, например,
до Маньчжурии расстояние составляет более
5000 км. В 2021 г. в открытом грунте в Екатерин-
бурге произрастало около 700 видов местных и чу-
жеродных деревьев, кустарников и древовидных
лиан (Mamaev, 2000; Semkina, Tishkina, 2021). Ага-
рикомицеты (класс Agaricomycetes отдела Basidio-
mycota) выявлены на 41 восточноазиатском, 20 се-
вероамериканских, 31 местном, 26 европейских и
восьми “южных” видах древесных растений (Bry-
zgalov, 1995; Ushakova, 2004; Shiryaev et al., 2010,
2021, 2022; Shiryaeva, 2015).

Цель настоящей работы – обзор новых и ред-
ких видов агарикомицетов, собранных на интро-
дуцированных древесных растениях в г. Екате-
ринбурге.

MAТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Екатеринбург расположен на границе Европы
и Азии в подтаежной подзоне таежной зоны. Пло-
щадь города составляет 468 км2 при населении
1.5 млн человек. Среднегодовая температура за
последние двадцать лет колеблется в пределах
2.4–5.3°С, а количество осадков составляет 480–
610 мм в год (RIHMI-WDC, 2022). Климат конти-
нентальный с характерной резкой изменчивостью
погодных условий и четко выраженными сезона-
ми. Среднегодовая температура июля составляет
19.5°С, максимальная – 39.6°С. Среднегодовая
температура января составляет –14.3°С, мини-
мальная – –46.7°С.

Подтаежные и южнотаежные леса в окрестно-
стях г. Екатеринбурга характеризуются преобла-
данием широко распространенных в таежной
Евразии видов древесных растений. Среди хвой-
ных основные площади занимают Pinus sylvestris L.,
Picea obovata Lebed., Abies sibirica Lebed., Larix sibir-
ica Lebed., Juniperus communis L., тогда как лист-
венные представлены такими видами, как Betula
pendula Roth., Populus tremula L., Tilia cordata Mill.,
Prunus padus L., Alnus incana (L.) Moench., Sorbus
aucuparia L., Salix spp. (Mamaev, 2000).

Материалом послужила коллекция грибов му-
зея Института экологии растений и животных
УрО РАН, а также образцы, собранные А.Г. Ши-
ряевым и О.С. Ширяевой в г. Екатеринбурге.
Идентификация и ревизия образцов проводилась
в ИЭРиЖ УрО РАН и Ботаническом институте РАН
с использованием микроскопа Leica DM 2000 и
Axio Imager A1. Процитированные образцы хра-
нятся в коллекциях Института экологии растений
и животных УрО РАН (SVER) и Ботанического
института им. В.Л. Комарова РАН (LE F).

В аннотированном списке виды перечислены в
алфавитном порядке. Названия таксонов приво-
дятся в соответствии с базой данных Index Fungo-
rum (2022).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

В результате проведенной ревизии образцов,
депонированных в музее ИЭРиЖ УрО РАН (SVER),
а также изучения материала, собранного в г. Ека-
теринбурге, выявлено 40 новых и редких в Сверд-
ловской обл. видов агарикомицетов, формирую-
щих плодовые тела на древесных интродуцентах.
Ниже представлен их аннотированный список.
Виды грибов, впервые выявленные в Свердлов-
ской обл. отмечены звездочкой, а новый для Рос-
сии вид – восклицательным знаком.

Antrodiella pallasii Renvall, Johann. et Stenlid – Бота-
нический сад УрО РАН, Дендрарий, гнилой корень Pi-
cea glauca (Moench) Voss, 25.09.2006, собр. Н.В. Ушако-
ва, опр. И.В. Змитрович [SVER(F)96804]. Вторая на-
ходка в Свердловской обл., где ранее собран на
P. obovata (Shiryaev et al., 2010).

!*Botryobasidium rubiginosum (Fr.) Rossman et W.C. Al-
len (рис. 1) – Ботанический сад УрО РАН, Дендрарий,
монодоминантные заросли Acer negundo, на валежном
стволе A. negundo, 05.10.2019, собр. А.Г. Ширяев, опр.
И.В. Змитрович [SVER(F)96817; dupl. LE 287680].

Обнаружен в анаморфной стадии Haplotrichum rubig-
inosum (Fr.) Hol.-Jech. Воздушный мицелий распро-
стертый по субстрату, гипохноидный, 0.9–1.0 мм
толщ., порулезный, в молодых частях цвета какао с мо-
локом, в зрелых – ржавчинно-бурый. Гифальная си-
стема мономитическая, гифы без пряжек, с выражен-
ной стенкой, цианофильные, часто ветвящиеся под
прямым углом, в субикулярной части с сильно пигмен-
тированной стенкой – от золотисто-бурых до темно-
бурых, 5–12 мкм в диам., в поверхностной конидиоген-
ной зоне гиалиновые или желтоватые, почти тонко-
стенные. Конидиеносцы гифовидные, 8–10 мкм в ди-
ам., нерегулярно ветвящиеся и часто анастомозирую-
щие у основания. Конидиогенные клетки дистальные
или латеральные, цилиндрические до булавовидных
или вытянуто-яйцевидных, с рассеянными рубцами от
отделившихся конидий, 5–7 мкм дл. и 2–5 мкм в диам.
гиалиновые или желтоватые. Конидии широкоэллип-
соидальные, 20–25 × 17–20 мкм, гладкие, со слегка
утолщенными стенками и мелкозернистым содержи-
мым, неамилоидные, цианофильные.

Byssocorticium atrovirens (Fr.) Bondartsev et Singer –
Ботанический сад УрО РАН, Ивовая аллея, кора на от-
мершем стволе Salix fragilis, 29.09.2002, собр. Н.В. Уша-
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кова, опр. И.В. Змитрович [SVER(F) 96785]. Третья на-
ходка в Свердловской обл., где ранее собран на Acer и
Quercus (Shiryaev et al., 2010).

Cellulariella warnieri (Durieu et Mont.) Zmitr. et Maly-
sheva – Центральный парк им. В.В. Маяковского, ва-
леж Populus balsamifera, 05.09.2011, собр. Н.П. Салмина,
опр. А.Г. Ширяев [SVER(F)96803]. Третья находка в
Свердловской обл., где ранее собран на Ulmus (Shiryaev
et al., 2010).

*Ceriporia bresadolae (Bourdot et Galzin) Donk – Бота-
нический сад УрО РАН, Дендрарий, валежный ствол
Pinus mugo Turra, 08.10.2003, собр. К.А. Фефелов, опр.
Н.В. Ушакова [SVER(F)96786].

*Coprinopsis romagnesiana (Singer) Redhead, Vilgalys et
Moncalvo – Уральский сад лечебных культур им. про-
фессора Л.И. Вигорова, в основании ствола живой Ma-
lus domestica L., на коре и почве, 24.06.2022, собр. и опр.
О.С. Ширяева (SVER 910202).

*Crepidotus caspari Velen. – Ботанический сад УрО
РАН, ивняк разнотравный, на мертвой ветке Salix fragi-
lis, 23.09.2014, собр. и опр. О.С. Ширяева (SVER 745570);
там же, посадки Acer negundo, Prunus glandulifolia, Popu-
lus balsamifera и др., на ветке и коре P. balsamifera,
15.09.2013, собр. и опр. О.С. Ширяева (SVER 745589);
там же, посадки черемухи, мертвопокровный участок,
на валежной ветке, 13.08.2013, собр. и опр. О.С. Ширя-
ева (SVER 745574); там же, ивняк мертвопокровный, на
валежной ветке, 03.10.2014, собр. и опр. О.С. Ширяева
(SVER 745588); там же, ивняк крапивный, на валежной
ветке, 27.07.2013, собр. и опр. О.С. Ширяева (SVER 745584).

*Cyanosporus populi (Miettinen) B.K. Cui et Shun Liu –
Дендрарий на ул. Первомайская, валежная ветка Popu-
lus balsamifera, 7.09.2003, собр. Н.В. Ушакова, опр.
А.Г. Ширяев [SVER(F)96784].

*Daedalea dickinsii Yasuda – Дендрарий на ул. Перво-
майская, валежный ствол и ветка Betula dahurica Pall.,
17.09.1987, собр. С.В. Криницин, опр. А.Г. Ширяев
[SVER(F)96805]. Ранее был определен как Daedaleopsis sp.

Fomitiporia robusta (P. Karst.) Fiasson et Niemelä –
Центральный парк им. В.В. Маяковского, ствол живо-
го Quercus robur, 21.09.1999, собр. Н.А. Голумбиевская,
опр. А.Г. Ширяев [SVER(F)96787]. Четвертая находка в
Свердловской обл., где ранее собран на Quercus (Shiry-
aev et al., 2010).

Fuscoporia ferruginosa (Schrad.) Murrill – Ботаниче-
ский сад УрО РАН, Дендрарий, мертвая валежная ветка
Corylus avellana, 20.09.2001, собр. и опр. Н.В. Ушакова
[SVER(F)96806]. Девятая находка в Свердловской обл.,
где ранее собран на Alnus, Corylus, Padus, Quercus, Ulmus
и Picea (Shiryaev et al., 2010).

F. torulosa (Pers.) T. Wagner et M. Fisch. – Двор на ул.
Луначарского, 17, на стволе живого Quercus robur,
12.09.1986, собр. С.В. Криницин, опр. Н.В. Ушакова
[SVER(F)96816]. Четвертая находка в Свердловской
обл., где ранее собран на Crataegus, Ulmus, Quercus
(Shiryaev et al., 2010).

*Ganoderma pfeifferi Bres. – Дендрарий на ул. 8 марта,
рядом с церковью, корневая шейка живого Quercus ro-
bur, 30.09.2010, собр. Н.П. Салмина, опр. А.Г. Ширяев
[SVER(F)96783].

*G. resinaceum Boud. – Ботанический сад УрО РАН,
ствол мертвого Populus balsamifera, 06.06.2020, собр. и
опр. А.Г. Ширяев [SVER(F)96808]; Дендрарий на ул.
Первомайская, пень P. balsamifera, 13.06.2022, собр. и
опр. А.Г. Ширяев [SVER(F)96807].

*Geastrum lageniforme Vittad. – Ботанический сад
УрО РАН, дендрарий, мертвопокровные заросли Acer
negundo и Fraxinus pennsylvanica, валеж Acer negundo, по-
крытый мхом, 15.09.1997, собр. Е.В. Брындина, опр.
А.Г. Ширяев [SVER(F) 96788].

Gymnopilus junonius (Fr.) P.D. Orton – Ботанический
сад УрО РАН, кленовник мертвопокровный, на сло-
манной ветке живого Acer negundo, 27.07.2013, собр. и
опр. О.С. Ширяева (SVER 745625); там же, на повален-
ном стволе A. negundo, 13.08.2013, собр. и опр. О.С. Ши-
ряева (SVER 745630); парк “Зеленая роща”, посадки
Acer negundo, на пне A. negundo, 29.07.2017, собр. и опр.
О.С. Ширяева (SVER 910201). Вторая – четвертая на-
ходки в Свердловской обл., где ранее собран на Ulmus
(Stepanova, Sirko, 1977).

Hydnocristella himantia (Schwein.) R.H. Petersen –
Парк Лесоводов Урала, возле Лесотехнической акаде-
мии, валежная крупная ветка Fraxinus pennsylvanica,
27.08.2017, собр. А.Г. Ширяев, опр. И.В. Змитрович
[SVER(F)96802]. 19-я находка в Свердловской обл., где
ранее собран на древесине Quercus, Padus, Picea, Pinus,
Populus (Shiryaev et al., 2010).

*Hymenochaete intricata (Lloyd) S. Ito – Ботанический
сад УрО РАН, Центральная аллея, возле Оранжереи № 1,
валежная ветвь Syringa amurensis, 26.09.2014, собр. и
опр. А.Г. Ширяев [SVER(F)96815].

*Hypochnicium wakefieldiae (Bres.) J. Erikss. – Ботани-
ческий сад УрО РАН, Дендрарий, валежная ветвь Pinus
strobus L., 27.09.2001 собр. и опр. Н.В. Ушакова
[SVER(F)96814].

*Inonotus cuticularis (Bull.) P. Karst. – Ботанический
сад УрО РАН, возле главного корпуса Ботанического
сада, сухостойный ствол Acer tataricum L., 24.08.1985,
собр. С.В. Криницин, опр. А.Г. Ширяев [SVER(F)96809].

Рис. 1. Botryobasidium rubiginosum в стадии Haplotrichum
rubiginosum (LE-F 287680): а – внешний вид кониди-
ального спороношения; б – конидиеносцы и кони-
дии; в – пигментированные базальные гифы. Мас-
штаб – 1 мм (а), 10 мкм (б, в).

(б)

(в)(а)
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*Laetiporus cremeiporus Y. Ota et T. Hatt. – Дендрарии
на ул. Первомайская, основание живого ствола Quercus
mongolica Fisch. ex Ledeb., 20.09.1986, собр. С.В. Крини-
цин, опр. А.Г. Ширяев [SVER(F)96818]. Ранее был
определен как Laetiporus sulphureus (Bull.) Murrill.

Lopharia cinerascens (Schwein.) G. Cunn. [Syn. L. mira-
bilis (Berk. et Broome) Pat.] – Ботанический сад УрО
РАН, возле старого корпуса ИЭРиЖ УрО РАН, валеж-
ный ствол Sambucus racemosa L., 16.10.2000, собр.
А.Г. Ширяев, опр. И.В. Змитрович [SVER(F)96782].
Вторая находка в Свердловской обл., где ранее собран
также на S. racemosa (Stepanova, 1971).

*Lyomyces juniperi (Bourdot et Galzin) Riebesehl et
Langer [Syn. Hyphodontia juniperi (Bourdot et Galzin)
J. Erikss. et Hjortstam] – Дендрарий на ул. 8 марта, ос-
нование ствола Juniperus sabina L., 25.09.2020, собр.
А.Г. Ширяев, опр. И.В. Змитрович [SVER(F)96801].

*Melzericium udicola (Bourdot) Hauerslev – Ботаниче-
ский сад УрО РАН, возле Оранжереи № 4, на отмерших
веточках Penthaphyloides fruticosa (L.) O. Schwarz,
09.10.2007, собр. и опр. А.Г. Ширяев [SVER(F)96789].

*Metuloidea fragrans (A. David et Tortič) Miettinen –
Дендрарий на ул. Первомайская, рядом с Малым пру-
дом, мертвый ствол Prunus glandulifolia, 13.06.2022,
собр. и опр. А.Г. Ширяев [SVER(F)96781].

M. murashkinskyi (Burt) Miettinen et Spirin – Дендра-
рий на ул. Первомайская, отмершая ветка Phellodendron
amurense Rupr., 19.07.2019, собр. A.Г. Ширяев, опр.
И.В. Змитрович [SVER(F)96800]. Пятая находка в
Свердловской обл., где ранее собран на Abies, Betula,
Populus (Shiryaev et al., 2010).

*Microporus xanthopus (Fr.) Kuntze – Ботанический
сад УрО РАН, Оранжерея № 1, на стенке деревянного
короба в котором привезли сеянцы деревьев и кустар-
ников с Дальнего Востока. В этом коробе, в 1950-х гг.
росла Magnolia obovata Thunb., 02.1954, собр. Н.Т. Сте-
панова, опр. А.Г. Ширяев [SVER(F)96819]. Ранее был
определен как Polyporus sp.

Oxyporus philadelphi (Parmasto) Ryvarden – Ботаниче-
ский сад УрО РАН, Центральная аллея, мертвая ветка
Philadelphus coronarius L., 04.09.1999, собр. К.А. Фефе-
лов, опр. И.В. Змитрович [SVER(F)96793]. Для Сверд-
ловской обл. уже значится Rigidoporus philadelphi (Par-
masto) Pouzar (Shiryaev et al., 2010), но как вид, развива-
ющийся на можжевельниках – Botryodontia millavensis
(Bourdot et Galzin) Duhem et H. Michel [Syn. Oxyporus
millavensis (Bourdot et Galzin) Ryvarden et Melo]. Соглас-
но современной систематике O. philadelphi и O. mil-
lavensis – два отдельных вида. Первый из них развива-
ется на Philadelphus coronarius, второй – на Juniperus spp.

Pappia fissilis (Berk. et M.A. Curtis) Zmitr. – Централь-
ный парк им. В.В. Маяковского, на стволе Populus bal-
samifera, 04.09.2003, собр. и опр. Н.В. Ушакова
[SVER(F)96790]; Ботанический сад УрО РАН, Дендра-
рий, на стволе Acer platanoides, 28.09.2005, собр. и опр.
А.Г. Ширяев [SVER(F)96792]; Юго-Западный лесо-
парк, на стволе Betula pendula, 31.08.2007, собр. К.А. Фе-
фелов, опр. Н.В. Ушакова [SVER(F)96791]. Шестая –
восьмая находки в Свердловской обл., где ранее собран
на Acer, Populus, Tilia, Ulmus (Shiryaev et al., 2010).

*Phellinus rhamni (Bondartseva) H. Jahn – Уральский
сад лечебных культур им. профессора Л.И. Вигорова,
на стволе живого Rhamnus cathartica, 19.05.2022, собр. и
опр. A.Г. Ширяев [SVERF(F)96799].

*Pholiota lucifera (Lasch) Quél. – Ботанический сад
УрО РАН, Ивовая аллея, пень и мелкие ветки Salix fra-

gilis, 29.09.2014, собр. и опр. О.С. Ширяева (SVER 910034);
там же, линейные посадки Larix sp., Acer negundo, в за-
рослях крапивы, на древесине и ветках A. negundo,
02.10.2014, собр. и опр. О.С. Ширяева (SVER 910033).

Pleurotus dryinus (Pers.) P. Kumm. – парк “Зеленая
роща”, посадки Acer negundo, на живом Acer negundo,
29.07.2017, собр. и опр. О.С. Ширяева (SVER 910200).
Третья находка в Свердловской обл., где ранее собран в
естественных сообществах на сухостое и валеже Alnus,
Populus, Tilia (Stepanova, Sirko, 1977).

Polyporus tuberaster (Jacq. ex Pers.) Fr. – Центральный
парк им. В.В. Маяковского, на валеже Quercus robur,
02.10.2000, собр. Н.В. Ушакова, опр. А.Г. Ширяев
[SVER(F)96810]; Ботанический сад УрО РАН, возле
старого здания ИЭРиЖ, валежная ветка Acer negundo,
20.06.2022, собр. А.Г. Ширяев, опр. И.В. Змитрович
[SVER(F)96794]. Седьмая – восьмая находки в Сверд-
ловской обл., где ранее собран на Betula, Sorbus, Tilia и
Ulmus (Shiryaev et al., 2010).

*Radulomyces copelandii (Pat.) Hjortstam et Spooner –
Дендрарий на ул. Первомайская, валежная ветка Quer-
cus mongolica, 25.08.2017, собр. А.Г. Ширяев, опр.
И.В. Змитрович [SVER(F)96813].

R. rickii (Bres.) M.P. Christ. – Ботанический сад УрО
РАН, дендрарий, кора живого Taxus baccata L.,
24.08.2021, собр. А.Г. Ширяев, опр. И.В. Змитрович
[SVER(F)96820]; там же, валежный ствол Acer negundo,
05.10.2019, собр. А.Г. Ширяев, опр. И.В. Змитрович
[SVER(F)96821]. Девятая – десятая находки в Сверд-
ловской обл., где ранее собран только в г. Екатеринбур-
ге на лианах Actinidia, Vitis, Schizandra (Shiryaev et al.,
2021).

*Sanghuangporus lonicerinus (Bondartsev) Sheng H. Wu,
L.W. Zhou et Y.C. Dai – Ботанический сад УрО РАН,
возле старого здания ИЭРиЖ, ствол живого Lonicera ta-
tarica, 27.09.2002, собр. А.Г. Ширяев, опр. Х. Котиранта
[SVER(F)96812].

Steccherinum bourdotii Saliba et A. David – Ботаниче-
ский сад УрО РАН, Центральная аллея, валеж Acer ne-
gundo, 17.09.2020, собр. А.Г. Ширяев, опр. И.В. Змитро-
вич [SVER(F)96796]; там же, стена Оранжереи № 1,
мертвый ствол Parthenocissus quinquefolia (L.) Michx.,
21.04.2021, собр. А.Г. Ширяев, опр. И.В. Змитрович
[SVER(F)96797]; там же, дендрарий, валежные ветки
Fraxinus pennsylvanica, 21.08.2006, собр. А.Г. Ширяев,
опр. И.В. Змитрович [SVER(F)96795]. Шестая – вось-
мая находки в Свердловской обл., где ранее собран
только в городе Екатеринбурге на лианах Actinidia, Cel-
astrus, Lonicera, Vitis, Tripterygium (Shiryaev et al., 2021).

*S. fimbriatellum (Peck) Miettinen – Заброшенный сад
возле Южного автовокзала, мусорка из веток Malus bac-
cata (L.) Borkh., Rubus idaeus L., Ribes nigrum L.,
02.10.2014, собр. и опр. А.Г. Ширяев [SVER(F)96811].

Suillosporium cystidiatum (D.P. Rogers) Pouzar – Бота-
нический сад УрО РАН, валежная ветка и гнилой ко-
рень Pinus peuce Gris, 25.09.2003, собр. A.Г. Ширяев,
опр. И.В. Змитрович [SVER(F)96798]. Вторая находка в
Свердловской обл., где ранее был собран на древесине
Pinus sylvestris (Shiryaev et al., 2010).

Terana coerulea (Lam.) Kuntze – Дендрарий на ул. 8 мар-
та, валежная ветка и кора Quercus robur, 19.09.1998, собр.
Н.В. Ушакова, опр. А.Г. Ширяев [SVER(F)96780].
Восьмая находка в Свердловской обл., где ранее собран
на древесине Corylus, Populus, Quercus (Shiryaev et al.,
2010).
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Большая часть видов грибов, выявленных на
древесных интродуцентах в г. Екатеринбурге, ха-
рактеризуются широким распространением в
Евразии и мире. Cyanosporus populi – недавно опи-
санный вид с голарктическим распространением,
встречается от лесотундры до смешанных и широ-
колиственных лесов, формируя плодовые тела
преимущественно на Populus, реже на Acer, Alnus,
Betula, Salix (Miettinen et al., 2018). Другой вид,
Ganoderma resinaceum, в России встречается в ев-
ропейской части и на Дальнем Востоке, тогда как
на Урале известен только в широколиственных
лесах Оренбургской обл. (Bolshakov et al., 2018).
Вид Metuloidea fragrans известен в Европе, евро-
пейской части России и на Дальнем Востоке. Бли-
жайшие к Екатеринбургу места находок – Самар-
ская обл., Жигулевский заповедник (Malysheva,
Malysheva, 2008) и Башкирия, Национальный
Парк “Башкирия” (Котиранта, Ширяев, не
опубл.). Также к этой группе можно отнести сле-
дующие виды: Fomitiporia robusta, Fuscoporia ferrugi-
nosa, Geastrum lageniforme, Hydnocristella himantia,
Inonotus cuticularis, Melzericium udicola, Pappia fissi-
lis, Polyporus tuberaster, Radulomyces copelandii,
R. rickii, Steccherinum fimbriatellum, Suillosporium
cystidiatum. Грибы этой группы, собранные в Ека-
теринбурге, выявлены на восточноазиатских, ев-
ропейских, североамериканских и “южных” дре-
весных породах.

К группе западных, или европейских могут
быть отнесены следующие виды. Ganoderma
pfeifferi – вид преимущественно европейского рас-
пространения, выявленный от Северной Швеции
(66° с.ш.) до Сицилии и юга Испании, единичные
образцы известны из Восточной Австралии. Бли-
жайшие находки к Екатеринбургу известны в
Краснодарском крае и в Крыму (GBIF, 2022a). В
Европе основным хозяином являются деревья ро-
да Fagus, реже встречается на Acer, Aesculus, Fraxi-
nus, Prunus, Quercus, Ulmus (Ryvarden, Melo, 2014).
Единичные находки Lyomyces juniperi в европей-
ской части России известны от Архангельской до
Орловской обл. (GBIF, 2022b). Также к этой груп-
пе относятся Byssocorticium atrovirens, Ceriporia bre-
sadolae, Hypochnicium wakefieldiae, Oxyporus phila-
delphi, Steccherinum bourdotii. Грибы этой группы
выявлены в Екатеринбурге на европейских (Quer-
cus robur, Pinus mugo, Philadelphus coronarius), ши-
роко распространенных (Pinus sylvestris, Juniperus
communis, Salix fragilis), но также и на североамери-
канских (Acer negundo, Fraxinus pennsylvanica, Par-
thenocissus quinquefolia, Pinus strobus) видах древес-
ных растений.

К группе температно-тропических, или “юж-
ных” может быть отнесен Botryobasidium rubigino-
sum – новый для России вид, характеризующийся
биполярным (возможно, космополитным) рас-
пространением в глобальном масштабе (GBIF,
2022c). В зональном отношении находки принад-

лежат умеренному и субтропическому поясу Се-
верного полушария: в Европе встречается в Ита-
лии, Франции, Австрии, Великобритании, Герма-
нии; в Азии – в Армении; в Сев. Америке – в
США, а также в тропическом и субтропическом
поясах Южного полушария (Бразилия, ЮАР).
Другой вид – Lopharia cinerascens – в России изве-
стен в Приморском крае и Сахалинской обл. Рас-
пространен в тропических странах Восточной и
Южной Азии (Япония, Таиланд, Индонезия, Ин-
дия), Америке (США, Бразилия, Венесуэла, Ка-
нада, Перу, Гваделупа, Ямайка), Африке (ЮАР,
Уганда, Эфиопия, Кения, Камерун, Танзания,
Конго), Европе (Испания, Франция), Австралии,
Новой Зеландии, о-ве Реюньон (GBIF, 2022d).
Также к этой группе относятся Cellulariella warni-
eri, Phellinus rhamni, Sanghuangporus lonicerinus, Ter-
ana coerulea, развивающиеся на “южных” (Rham-
nus cathartica, Lonicera tatarica), европейских (Quer-
cus robur) и североамериканских видах древесных
растений (Acer negundo, Populus balsamifera).

К группе восточноазиатских можно отнести
четыре вида. Daedalea dickinsii – встречается на
юге российского Дальнего Востока, в Китае и
Японии, где развивается на древесине различных
лиственных пород, включая Betula, Quercus (Bon-
dartseva, 1998). Другой вид – Hymenochaete intri-
cata – известен на юге Дальнего Востока и в За-
байкалье, в Японии и Китае, где развивается на
Acer, Alnus, Chosenia, Corylus, Fraxinus, Lonicera,
Padus, Quercus, Salix, Syringa (GBIF, 2022e). К этой
группе также относим Laetiporus cremeiporus и
Microporus xanthopus. Все виды этой группы разви-
ваются в Екатеринбурге исключительно на во-
сточноазиатских видах древесных растений: Betula
dahurica, Quercus mongolica, Syringa amurensis.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Интродуцированные древесные растения
представляют субстрат для развития новых для
Свердловской обл. видов грибов. Большая часть
выявленных на деревьях-интродуцентах новых и
редких для региона видов грибов характеризуются
широким распространением в Евразии, при этом
они развиваются на древесных растениях, ареалы
которых расположены в Европе, Восточной и
Средней Азии, Сев. Америке. Виды грибов евро-
пейского распространения собраны на европей-
ских, мультирегиональных, а также североамери-
канских древесных растениях. “Южные” виды
грибов в г. Екатеринбурге осваивают “южные”,
европейские и североамериканские древесные
породы. Наиболее специфичны восточноазиат-
ские виды грибов, которые собраны исключи-
тельно на восточноазиатских видах деревьев и ку-
старников.

Работа выполнена при поддержке РНФ (про-
ект № 22-26-00228).
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In Ekaterinburg City (Russia, the Urals), a total of 40 new and rare for Sverdlovsk Region species of Agaricomy-
cetes were collected on alien woody plants. One of them, Botryobasidium rubiginosum, is first reported in Russia.
For the first time, 22 species of Agaricomycetes were identified for Sverdlovsk Region (Ceriporia bresadolae,
Coprinopsis romagnesiana, Crepidotus caspari, Cyanosporus populi, Daedalea dickinsii, Ganoderma pfeifferi,
G. resinaceum, Geastrum lageniforme, Hymenochaete intricata, Hypochnicium wakefieldiae, Inonotus cuticularis,
Laetiporus cremeiporus, Lyomyces juniperi, Melzericium udicola, Metuloidea fragrans, Microporus xanthopus,
Phellinus rhamni, Pholiota lucifera, Radulomyces copelandii, Sanghuangporus lonicerinus, Steccherinum fimbriatellum).

Keywords: agaricoid fungi, aphyllophoroid fungi, biodiversity, gasteroid fungi, tree pathogens, Urals, xylotrophs
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Lecanicillium gracile – недавно описанный вид микромицетов, изолированный из строительных матери-
алов на минеральной основе (штукатурки и белого камня) внутри помещений памятников культурного
наследия на территории России. В данной работе охарактеризован состав метаболитов L. gracile, а так-
же выполнен анализ культуральной жидкости гриба. Полученные результаты показали, что L. gracile
является перспективным объектом для поиска новых соединений, обладающих биологической актив-
ностью. В экспоненциальной фазе роста разнообразие метаболитов в мицелии было низким, метабо-
ломный профиль характеризовался преимущественным накоплением в мицелии моносахаридов и по-
лиолов. В стационарной фазе разнообразие метаболитов в мицелии L. gracile было высоким; по-види-
мому, в этой фазе биосинтетические процессы преобладали над энергетическими. L. gracile
синтезировал экстраклеточные полимерные соединения и изменял рН среды в щелочную область.
В случае развития гриба на каменистых субстратах экстраклеточный полимерный матрикс не только
способствует формированию биопленок с другими микроорганизмами литобионтных сообществ, но и
при щелочных значениях рН он способствует образованию вторичного кальцита на кальцийсодержа-
щих субстратах, таких как известняк и мрамор. Таким образом, L. gracile обладает рядом биохимиче-
ских особенностей, которые способствуют его длительному развитию на каменистых субстратах и от-
ражают специфику воздействия гриба на материалы.

Ключевые слова: биоповреждения, метаболомный профайлинг, минеральный субстрат, экстраклеточ-
ный полимерный матрикс
DOI: 10.31857/S0026364822050099

ВВЕДЕНИЕ
Микроскопические грибы, населяющие каме-

нистые субстраты, являются одними из основных
компонентов сложных и самоподдерживающихся
литобионтных сообществ, развивающихся в виде
субаэральных биопленок (Villa et al., 2016; Villa,
Cappitelli, 2019). Многие авторы рассматривают
деятельность микроскопических грибов как один
из главных факторов выветривания горных пород
и минералов (Kurakov et al., 1999; Warscheid,
Braams, 2000; Gorbushina, 2007; De Leo, Urzi, 2015;
Salvadori, Municchia, 2015), а также строительных
материалов на минеральной основе, что представ-
ляет существенную угрозу сохранности объектов
культурного наследия и несет значительный эко-
номический ущерб (Warscheid, Braams, 2000;
Gadd, 2017).

Микромицеты, заселяющие каменистые суб-
страты, могут подвергаться воздействию множе-

ства стрессорных факторов, в том числе недостатка
питательных веществ, высокого уровня инсоля-
ции, резких колебаний влажности и температуры.
Перечисленные условия окружающей среды спо-
собствуют развитию у грибов специализированных
метаболических адаптивных реакций. Исследова-
ние механизмов адаптации грибов к специфиче-
ским экологическим условиям, взаимодействия
микромицетов в литобионтных сообществах друг
с другом, с другими организмами и с самим суб-
стратом являются приоритетными направления-
ми для комплексного понимания функциониро-
вания субаэральных биопленок (Villa et al., 2016;
Villa, Cappitelli, 2019; Prieto et al., 2020). Это, в свою
очередь, является важным шагом к пониманию
процессов биоповреждения и разработке мер за-
щиты памятников культурного наследия. Постав-
ленные задачи требуют глубокого понимания осо-
бенностей метаболизма конкретных видов гри-

УДК 582.28 : 573.7

ФИЗИОЛОГИЯ, БИОХИМИЯ, 
БИОТЕХНОЛОГИЯ

EDN: HXODKO
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бов, формирующих литобионтное сообщество.
В настоящее время перспективным инструментом
для такого рода исследований является метабо-
ломный профайлинг (Fiehn, 2002; Smedsgaard,
Nielsen, 2005; Guy et al., 2008; Okazaki et al., 2012).
В отличие от целевого анализа конкретных соеди-
нений, результаты метаболомного профайлинга
позволяют получить информацию о совокупности
малых органических молекул в организмах, что
представляет особый интерес для литобионтных
грибов, учитывая широкий спектр их адаптивных
реакций.

В отношении взаимодействия микромицетов с
субстратом показано, что их геохимическая дея-
тельность происходит во многом благодаря экс-
траклеточно выделяемым продуктам метаболиз-
ма, изменению кислотности субстрата и накопле-
нию в нем полимерных соединений (Warscheid,
Braams, 2000; Gadd, 2010; Rousk, Bengtson, 2014;
Boniek et al., 2017; Sazanova et al., 2020). В связи с
этим изучение перечисленных параметров необ-
ходимо для понимания роли конкретных видов
грибов в качестве агентов биоповреждения.

Одним из представителей литобионтных сооб-
ществ является недавно описанный вид Lecanicil-
lium gracile V.B. Ponizovskaya, A.A. Grum-Grzhim.,
Georgieva et Bilanenko (Ponizovskaya et al., 2020).
Штаммы этого вида были выделены из минераль-
ных строительных материалов (штукатурки и бе-
лого камня известняка) внутри помещений объек-
тов культурного наследия на территории России
(Ponizovskaya et al., 2019; Ponizovskaya et al., 2020).
При этом численность пропагул этого гриба в ма-
териалах была высокой, достигая 105 КОЕ/г, что
свидетельствовало об активном развитии L. gracile
на штукатурке и белом камне, а, следовательно,
его участии в биоповреждении этих материалов

(Ponizovskaya et al., 2019). Исходя из вышесказан-
ного, знания о биохимических особенностях
L. gracile могут не только внести ясность в вопрос
о его воздействии на субстрат, но и в целом попол-
нить представление о закономерностях функцио-
нирования литобионтных грибов.

Цель работы – охарактеризовать метаболом-
ный профиль и состав культуральной жидкости
трех штаммов L. gracile.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Объекты исследования. Для исследования ис-
пользованы штаммы микромицета L. gracile (Asco-
mycota, Sordariomycetes), которые были выделены
из деструктированных минеральных строитель-
ных материалов (штукатурки и белого камня из-
вестняка) внутри помещений объектов культур-
ного наследия на территории России (Ponizovska-
ya et al., 2019, 2020). Для выделения гриба из
строительных материалов использовали среды
Чапека (pH 5.5) и Чапека с крахмалом (pH 7.2–
7.4). Методика выделения L. gracile подробно опи-
сана в работе Ponizovskaya et al. (2019). Характери-
стика штаммов приведена в табл. 1.

Культивирование. Штаммы L. gracile культиви-
ровали поверхностным способом на жидкой пита-
тельной среде Чапека (г/л: глюкоза – 30; NaNO3 –
2.0; KH2PO4 – 1.0; MgSO4 × 7 H2O – 0.5; KCl – 0.5;
FeSO4 × 7 H2O – 0.01) при температуре 25°С в те-
чение 45 суток. Выполняли метаболомный анализ
органических соединений в культуральной жид-
кости и мицелии гриба, определяли количествен-
ное содержание экстраклеточных полимерных со-
единений (ЭПС) в культуральной жидкости и из-
меряли ее значение рН. Для метаболомного

Таблица 1. Характеристика штаммов Lecanicillium gracile

Номер 
штамма

Номер штамма 
в международных 

коллекциях

Номер
в Генбанке

Объект культурного 
наследия Места отбора проб Тип материала

57-9-2 CBS 142816 LT598647; 
MN602797

Государственная Третья-
ковская галерея, глав-
ное здание (XX в.), 
экспозиционные залы, 
г. Москва

откосы окон, участки с 
шелушением и отслое-
нием красочного слоя

штукатурка

G4-5 VKPM F-1421 MF682449; 
MN602799

Бывший путевой дворец 
Елизаветы Петровны 
(XVIII – XIX вв.), под-
вальное помещение, 
г. Москва

участки стен с осыпа-
нием красочного слоя 
и штукатурки

штукатурка

Kd1 CBS 142821, 
ex-type

MF682448; 
MN602801

Церковь Бориса и Глеба 
(XII в.), село Кидекша, 
Владимирская область

участок стены с размяг-
ченным материалом и 
обильным выходом 
солей

белый камень 
известняк
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анализа мицелия и культуральной жидкости ис-
пользовали культуры в период их экспоненциаль-
ного (10 сут) и стационарного роста (45 сут). Со-
держание ЭПС и рН среды измеряли на 7, 14, 21,
28 и 35-е сутки роста. Данные о скорости роста
были получены на основании предварительного
исследования динамики накопления биомассы в
культурах грибов. Опыты выполняли в трех по-
вторностях.

Метаболомный анализ. Мицелий растирали в
жидком азоте, экстрагировали холодным метанолом
(–20°С) и центрифугировали при 4000 об./мин в те-
чение 10 мин, полученный̆ экстракт выпаривали
при 40°С на роторном испарителе IKA. Для анали-
за метаболитов культуральную жидкость (15 мл)
отделяли от мицелия, фильтровали и выпаривали
на роторном испарителе при 40°С. Сухие остатки
растворяли в пиридине. Далее с использованием
N,O-бис-(триметилсилил) трифторацетамида (BSTFA)
(Supelco, США) получали TМС (триметилcилил)-
производные. Cилилирование выполняли в тече-
ние 15 мин при 100°С.

Анализ содержания метаболитов в мицелии и
культуральной жидкости проводили методом га-
зовой хромато-масс-спектрометрии (ГХ-МС) на
приборе Маэстро (Интерлаб, Россия) с масс-се-
лективным детектором 5975С, колонкой HP-5MS,
30 м × 0.25 мм × 0.25 мкм, Agilent (США). Хрома-
тографирование проводили при линейном про-
граммировании температуры от 70°C до 320°C, в
режиме постоянства потока газа-носителя (гелия)
через колонку (1 мл/мин). Сканирование масс-
спектров проводилось в диапазоне 50–800 m/z с
частотой 2 скана/сек. Хроматограммы образцов
регистрировали по полному ионному току. Сбор
данных осуществляли с помощью программного
обеспечения Agilent Chem-Station.

Обработку и интерпретацию масс-спектромет-
рической информации проводили с использова-
нием программы AMDIS (http://www.amdis.net),
базы данных NIST 2011 и базы данных масс-спек-
трометрической информации, созданной в Бота-
ническом институте им. В.Л. Комарова РАН.
Определение индексов удерживания (RI) прово-
дили методом калибровки по стандартным пре-
дельным углеводородам. Полуколичественную
интерпретацию метаболитного профиля осу-
ществляли по площадям пиков полного ионного
тока методом внутреннего стандарта с помощью
программы UniChrom (www.unichrom.com). В ка-
честве внутреннего стандарта использовался три-
козан, добавляемый в пробу на стадии растворе-
ния ее в пиридине. Следует особо отметить, что
данные о количественном содержании отдельных
соединений являются не более чем оценочной ха-
рактеристикой содержания метаболитов в экс-
трактах, и могут использоваться только для по-
строения метаболитной матрицы, которая и явля-
ется формальным результатом профайлингового

анализа и используется для статистического моде-
лирования изучаемого явления. Статистическая
обработка результатов проведена с использовани-
ем программ Microsoft Excel и MetaboAnalist.

Определение содержания ЭПС. Анализ содер-
жания ЭПС в культуральной жидкости проводили
по методике, описанной Savadogo et al. (2004).
Предварительно отфильтрованную культуральную
жидкость центрифугировали при 4000 об./мин в те-
чение 10 мин. Супернатант смешивали с равным
объемом охлажденного до –20°С этанола и инку-
бировали при 4°С в течение 24 ч. Охлажденный
раствор центрифугировали при 2500 об./мин в те-
чение 20 мин. Полученный осадок ресуспендиро-
вали в дистиллированной воде вместе с равным
объемом холодного этанола. Затем раствор снова
центрифугировали при 2500 об./мин в течение
20 мин. Полученный конечный осадок сушили
при 60°С и взвешивали.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Метаболомный профайлинг мицелия L. gracile.
Результаты метаболомного анализа для иденти-
фицированных в мицелии соединений визуализи-
рованы в виде тепловой карты (рис. 1). Получен-
ные данные показали, что состав метаболомного
профиля L. gracile существенно зависит от стадии
роста, а также от штамма гриба. Так, в экспонен-
циальной фазе роста доминирующими соедине-
ниями были моносахара (в основном глюкоза и
фруктоза) и полиолы (главным образом, маннит).
В значительно меньшей концентрации присут-
ствовали дисахариды (целлобиоза, трегалоза и
мальтоза), жирные кислоты и эргостерин. Орга-
нические кислоты (янтарная, яблочная, фумаро-
вая, глицериновая) были обнаружены в следовых
количествах.

В стационарной фазе роста разнообразие со-
единений значительно увеличивалось. В составе
экстрактов было обнаружено более 150 метаболи-
тов, около 60 из которых были идентифицирова-
ны. Наиболее распространенными были дисахара
(трегалоза, целлобиоза, мальтоза, а также неиден-
тифицированные дисахара), полиолы (эритрит,
маннит, рибит, мио-инозит), сахарокислоты
(глюконовая, треоновая, арабиновая), карбоно-
вые кислоты – промежуточные продукты энерге-
тического обмена (пировиноградная, яблочная,
янтарная, глицериновая, фумаровая, лимонная),
жирные кислоты (линолевая, олеиновая, стеари-
новая, бегеновая, лигноцериновая), стерины (эр-
гостенин, ланостерин). Фенольные соединения
были обнаружены только в стационарной стадии
роста. Концентрация моносахаридов и полиолов в
метаболомном профиле стационарной фазы роста
существенно снижалась по сравнению с экспо-
ненциальной, в то время как дисахаридов (в ос-
новном трегалозы), напротив, увеличивалась. Из-
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Рис. 1. Тепловая карта идентифицированных метаболитов мицелия Lecanicillium gracile. Красный цвет характеризует вы-
сокую относительную концентрацию соединений, синий – низкую. *Содержание дисахаридов посчитано суммарно.

Класс
Молочная кислота
Пировиноградная кислота

3-гидрокси-пропионовая кислота
Метил-глицериновая кислота
Янтарная кислота

Глицериновая кислота
Лимонная кислота

Фумаровая кислота

Яблочная кислота
Треоновая кислота
Арабиновая кислота

Глюконовая кислота
Рибоновая кислота

Глутаровая кислота

Галловая кислота
Бензойная кислота

Пирогаллол
a-Галактоза

b-Галактоза
Манноза
Глюкоза
Дисахариды*
Валериановая кислота

Пеларгоновая кислота
Пальмитиновая кислота

Элаидиновая кислота
Линоленовая кислота
Линолевая кислота
Олеиновая кислота

Стеариновая кислота
Бегеновая кислота

Лигноцериновая кислота
Дегидроэргостерин

Эргостерин
Ланостерин

57-9-2 10 суток

G
4-5 10 суток

K
d1 10 суток

K
d1 45 суток

G
4-5 45 суток

57-9-2 45 суток

2-гидрокси-метил-валериат

Фруктоза
Рибоза

3-метил-глутарат

Глицеральдегид
Оксопролин
Глицерол

Глицерол-2-фосфат
Глицерол-3-фосфат
Арабит

Маннит
Глюцит

Хиро-инозит
Мио-инозит
Эритро-рибит
Рибит

Эритрит

2-кето-глюконовая кислота

Лактон ксилоновой кислоты

Лактон глюконовой кислоты
Лактон мевалоновой кислоты
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вестно, что трегалоза является не только запасным
дисахаридом у грибов, но также участвует в их
адаптации к различным стрессорным воздействи-
ям, включая перепады температуры и влажности
(Perfect et al., 2017), характерные для каменистых
поверхностей. Таким образом, с увеличением воз-
раста культур гриба, возможно, уже в условиях ис-
тощенной питательной среды, метаболомный
профиль L. gracile становится богаче, по-видимо-
му, биосинтетические процессы гриба начинают
преобладать над энергетическими.

Начальная стадия роста гриба в условиях высо-
кого содержания сахаров в среде характеризова-
лась активным накоплением сахаров в мицелии.
Одним из возможных механизмов, обуславливаю-
щим значительно большее разнообразие метабо-
ломного профиля L. gracile в стационарной фазе
роста по сравнению с экспоненциальной, по-ви-
димому, может быть так называемая катаболитная
репрессия. В условиях высокого содержания саха-
ров на ранних сроках культивирования может
происходить подавление экспрессии генов ряда
ферментов, что обеспечивает максимальную ас-
симиляцию глюкозы (Portnoy et al., 2011). В стаци-
онарной фазе роста при снижении концентрации
сахаров в питательной среде ферментативная ак-
тивность восстанавливается. Тем не менее, не ис-
ключены другие физиологические механизмы,
определяющие различия метаболомного профиля
на разных стадиях роста.

Преимущественное накопление моносахари-
дов в экспоненциальной, а дисахаридов в стацио-
нарной фазе роста соответственно было описано
также для ксилотрофных базидиомицетов
(Sazanova et al., 2018, 2021). Однако если у базиди-
альных грибов кислоты цикла Кребса накаплива-
лись в мицелии в основном на ранних стадиях ро-
ста колонии, а далее их концентрация снижалась,
то у L. gracile органические кислоты, напротив,
накапливались с возрастом культур.

Что касается штаммовых различий, L. gracile
Kd-1 характеризовался наибольшим накоплением
низкомолекулярных органических кислот – про-
межуточных продуктов энергетического обмена,
но при этом меньшим содержанием жирных кис-
лот, стеринов и фенольных соединений. В то же
время L. gracile 57-9-2 отличался наибольшим раз-
нообразием и количественным содержанием фе-
нольных соединений, а штамм G4-5 накапливал
наибольшие количества жирных кислот.

Кроме того, характерной особенностью штам-
мов L. gracile 57-9-2 и G4-5 явилось накопление в
мицелии соединения, предварительно идентифици-
рованного с использованием стандартной библио-
теки NIST 2011 как производное бензоксантиола.
Некоторые соединения бензоксантиола обладают
противовоспалительным, антибактериальным, ан-
тифунгальным, а также противоопухолевым дей-
ствием (Ja et al., 2008; Kim et al., 2008; Parizi et al.,

2019). Уточнение структуры данного вещества,
также как и некоторых других неидентифициро-
ванных соединений, требует дополнительного
анализа в дальнейшем.

Состав культуральной жидкости L. gracile. Среди
низкомолекулярных метаболитов культуральной
жидкости L. gracile были идентифицированы,
главным образом, сахара и полиолы, доминирую-
щими соединениями были эритрит и арабит. Кро-
ме того, обнаружены пропионовая и гидрокси-
пропионовая кислоты, аминокислота оксопро-
лин. При переходе к стационарной фазе роста,
также как и в метаболомном профиле мицелия
гриба, в культуральной жидкости наблюдалось
преобладание дисахаров и снижение концентра-
ции моносахаров.

Анализ содержания ЭПС в культуральной жид-
кости был выполнен для двух штаммов: L. gracile
57-9-2 и Kd-1. Обнаружено, что оба штамма выде-
ляют ЭПС начиная с 14-х суток роста, причем
концентрация ЭПС в питательной среде увеличи-
валась с возрастом культур (табл. 2).

Культуральная жидкость имела тенденцию к
защелачиванию с самого начала развития на ней
культур. На 35-е сутки роста штамма L. gracile
57-9-2 pH питательной среды достигал 9, а штамма
Kd-1 – 7.5. Интенсивное защелачивание среды
при развитии L. gracile 57-9-2 коррелировало с
максимумом накопления в ней ЭПС на 35-е сутки
наблюдения.

Роль L. gracile в биоповреждении строительных
материалов на минеральной основе. L. gracile явля-
ется представителем комплексов грибов, активно
развивающихся на минеральных строительных
материалах (штукатурке и белом камне известня-
ке) внутри архитектурных объектов культурного
наследия (Ponizovskaya et al., 2019, 2020). Гриб об-
ладает Acremonium-подобной морфологией, что
характерно для грибов этих комплексов (Karpo-
vich-Tate, Rebrikova, 1990; Ponizovskaya et al., 2019).
Основные морфологические признаки L. gracile

Таблица 2. Содержание ЭПС и значения рН в культу-
ральной жидкости Lecanicillium gracile

Примечание. *Среднее значение ± стандартное отклонение.

Сутки 
роста

Штамм L. gracile Штамм L. gracile

57-9-2 Kd-1 57-9-2 Kd-1

Значение рН Содержание ЭПС*, 
мг/мл

7 6.8 6.8 – –
14 7.5 7.0 1.1 ± 0.3 0.8 ± 0.2
21 8.1 7.2 2.4 ± 0.5 1.3 ± 0.3
28 8.6 7.4 9.1 ± 2.0 5.0 ± 0.8
35 9.0 7.8 18.8 ± 3.4 10.0 ± 2.3
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представлены на рис. 2. Колонии гриба белого
цвета, ватообразные. Микромицет формирует ди-
морфные конидии в головках на кончиках фиа-
лид, расположенных одиночно, реже пучками на
простратных конидиеносцах (Ponizovskaya et al.,
2020).

Исходя из биохимических особенностей L. gra-
cile, можно предположить механизмы взаимодей-
ствия гриба с минеральными строительными ма-
териалами и с другими представителями комплек-
са микроорганизмов, обитающих на этих субстра-
тах. Так, богатый метаболомный профиль L.
gracile в стационарной фазе его роста свидетель-
ствует о том, что этот гриб обладает высокой фер-
ментативной активностью. В целом, высокая фер-
ментативная активность характерна для предста-
вителей рода Lecanicillium: среди них обычны
микофилы и энтомопатогены (Zare, Gams, 2001).
Исходя из высокой численности гриба в пробах
штукатурки и белого камня, было высказано
предположение, что микромицет способен дли-
тельное время развиваться на этих субстратах,
бедных легкодоступными сахарами, и, следова-
тельно, способен разлагать широкий спектр пита-
тельных веществ (Ponizovskaya et al., 2020). Это
могут быть частички членистоногих и продукты
их жизнедеятельности, растительные остатки,
бактерии и другие грибы (Gorbushina, Petersen, 2000).

Более того, ранее нами было показано (Pon-
izovskaya et al., 2019), что L. gracile способен разви-
ваться в широком диапазоне значений рН (4–10).
Это также может давать преимущество при коло-
низации штукатурки и белого камня, поскольку
рН этих субстратов может варьироваться в зависи-
мости от степени их повреждения, увлажнения и
других факторов от слабокислых значений до ще-

лочных (pH 6–9) (Verdier et al., 2014; Ponizovskaya
et al., 2019). При развитии на каменистых субстра-
тах мицелий микромицетов оказывает на них ме-
ханическое давление, что ведет к ослаблению и
разрушению структуры материала. Более того,
рост мицелия провоцирует транспорт воды и хи-
мических соединений вглубь субстратов, что об-
легчает развитие в них бактерий и одновременно
вызывает биохимическое разрушение (Warscheid,
Braams, 2000; Gorbushina, Krumbein, 2004; Fer-
nandes, 2006).

Далее, в настоящей работе выявлена способ-
ность L. gracile к образованию экстраклеточных
полисахаридов, входящих в состав матрикса
биопленок. По данным литературы (Zhu et al.,
2016), в состав матрикса биопленок входят также
протеины, гликопротеины, липиды, гликолипи-
ды, жирные кислоты и ферменты. В целом, обра-
зование экстраклеточного полимерного матрикса
характерно для многих микроорганизмов, вклю-
чая грибы и бактерии (Martino, 2016). Известно,
что этот матрикс обеспечивает “сцепление” мик-
роорганизмов с поверхностью субстрата, а также
участвует во взаимодействии микроорганизмов
друг с другом, обеспечивая ионный обмен между
ними, что приводит к формированию биопленок
(Morton, Surman, 1994; Warscheid, Braams, 2000;
Martino, 2016; Villa et al., 2016; Zhu et al., 2016). Та-
ким образом, путем образования ЭПС L. gracile
предположительно может участвовать в процессе
формирования биопленок на каменистых суб-
стратах. Стоит подчеркнуть, что, объединяясь в
виде биопленки, микроорганизмы, и грибы в
частности, повышают устойчивость к факторам
стресса, таким как высокий осмотический потен-
циал субстрата и недостаток воды (Morton, Sur-

Рис. 2. Lecanicillium gracile (Kd-1, CBS 142821, ex-type): а – 14-суточная колония на среде КГА; б – простратные конидие-
носцы с фиалидами; в – конидии (СЭМ); г – простратные конидиеносцы, несущие пучки фиалид; д, е – схема прострат-
ных конидиеносцев с фиалидами и конидиями. Масштаб – 10 мкм (по: Ponizovskaya, 2020).

(a) (б) (д)

(е)(г)(в)
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man, 1994; Harding et al., 2009; Grum-Grzhimaylo
et al., 2016; Kozlova et al., 2019), а также к воздей-
ствию биоцидов (Sand, 1997). Слизистые вещества
ЭПС закупоривают поры в материале, препят-
ствуя испарению воды, и аккумулируют пылевые
частицы из воздуха, способствуя обогащению суб-
страта органическими веществами. Все это благо-
приятствует дальнейшему развитию на нем мик-
роорганизмов (Morton, Surman, 1994; Sand, 1997;
Gaylarde, Morton, 1999). Циклы набухания и усы-
хания слизистых веществ расшатывают структуру
минеральных материалов (Gadd, 2007).

Еще одной особенностью L. gracile является его
способность менять рН субстрата в щелочную об-
ласть. Это, во-первых, дает преимущество разви-
тию щелочеустойчивым микроорганизмам на ма-
териале, а во-вторых, влияет на химические про-
цессы, происходящие на каменистом субстрате.
Так, при щелочных значениях рН среды за счет
электрического взаимодействия отрицательно за-
ряженных функциональных карбоксильных, фос-
фатных и аминогрупп, входящих в состав ЭПС, с
ионами кальция, присутствующими в материале,
создаются высокие локальные концентрации
ионов кальция (Anbu et al., 2016; Zhu et al., 2016).
Это приводит к кристаллизации вторичного каль-
цита на поверхности материала (Anbu et al., 2016;
Zhu et al., 2016; Sazanova et al., 2020). Следователь-
но, способность L. gracile образовывать ЭПС и за-
щелачивать среду может привести к вторичной
кристаллизации кальцита в условиях развития
гриба на минеральных субстратах, богатых каль-
цием.

Таким образом, данное исследование показы-
вает, что L. gracile может оказывать многоплано-
вое воздействие на каменистые субстраты, а также
отражает специфику функционирования грибов в
литобионтных сообществах.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Проведенные исследования показали вариа-
бельность штаммов L. gracile по особенностям их
метаболизма и, в частности, по биосинтезу специ-
фичных вторичных метаболитов. В целом богатое
разнообразие метаболомного профиля L. gracile
характерно для стационарной фазы роста, что
свидетельствует о высокой ферментативной ак-
тивности гриба в этой фазе. Штаммы L. gracile 57–
9–2 и G4-5 характеризуются бóльшим разнообра-
зием низкомолекулярных органических соедине-
ний, в том числе вторичных фенольных соедине-
ний, чем штамм Kd-1. L. gracile образует экзополи-
сахариды и изменяет рН среды в щелочную
область, что может способствовать образованию
вторичного кальцита в случае развития гриба на
кальцийсодержащем субстрате. Формирование
кальцитовой корки имеет значение для устойчи-
вости биопленок, а также изменяет структуру по-

верхности минералов. Полученные данные пока-
зывают, что L. gracile может оказывать поврежда-
ющее воздействие на каменистые субстраты, а
также является интересным объектом для поиска
новых соединений, обладающих биологической
активностью.

Работа выполнена при поддержке Российского
научного фонда (проект № 21-74-00031 “Грибы и
бактерии в биогеохимических циклах: трофиче-
ские и аллелопатические взаимодействия, роль в
детоксикации металлов”).
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Lecanicillium gracile is the recently described species of micromycetes that was obtained from deteriorated
mineral materials, i.e., limestone and plaster, inside the cultural heritage sites in Russia. Composition of
metabolites in the mycelium and in the culture f luid of L. gracile was characterized and a quantitative analysis
of the extracellular polymer matrix excreted by the fungus was performed. The results of metabolomic analysis of
the mycelium revealed that L. gracile is a promising object for the search for new compounds with biological
activity. In the exponential growth phase of L. gracile, the diversity of metabolites in the mycelium was low with
the predominant accumulation of monosaccharides and polyols. In the stationary growth phase, the diversity of
metabolites in the mycelium was high; apparently, biosynthetic processes prevailed over catabolism. L. gracile ex-
creted extracellular polymer substances and changed pH of the medium to an alkaline. Extracellular polymer
substances excretion not only can contribute to biofilm formation on mineral surfaces but also under alkaline
conditions to secondary calcite precipitation in the case of fungal development on Ca-containing materials (i.e.,
limestone and marble). Obtained results reflect specific biochemical characters of L. gracile and its possible
mechanisms of mineral materials deterioration.
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В декоративных насаждениях в Московской обл. при исследовании филлотрофных грибов на деревьях
туи западной с симптомами усыхания и отмирания трофических побегов выделен преобладающий в
сообществе микромицет. На основании морфологических характеристик репродуктивных структур и
сравнительного анализа последовательности ITS-региона рРНК была подтверждена его тождествен-
ность Pestalotiopsis funerea – возбудителю некроза туи (песталоциоз). Для экспресс диагностики
песталотиоидных грибов в растительном материале были разработаны праймеры, которые позволили
получить хорошо выявляемое количество целевого продукта ПЦР размером 443 п.н.
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ВВЕДЕНИЕ
Туя – род голосеменных хвойных растений се-

мейства кипарисовые (Cupressaceae). Виды этого
рода, особенно туя западная (Thuja occidentalis),
активно используются в садоводстве в качестве
декоративно-лиственного растения. В древесине
туи содержатся аромодендрин, токсифоллин,
эфирные масла, обладающие противогрибковыми
и антибактериальными свойствами. Листья ис-
пользуются в медицине из-за их антибактериаль-
ного, жаропонижающего, противокашлевого, вя-
жущего, мочегонного, гемостатического и охла-
ждающего действия (Raghavendra et al., 2007). При
надлежащем уходе и принятии профилактических
мер деревья и кустарники туи обладают высокой
устойчивостью к болезням. Все это делает ее чрез-
вычайно популярной и востребованной в город-
ских насаждениях. Однако в связи с наблюдаемы-
ми в последние десятилетия климатическими из-
менениями, увеличением объемов интродукции
декоративных сортов, генетической пластичности
патогенных микроорганизмов, усилением антро-
погенного воздействия на природу и пр., возросла
степень ее поражения различными заболевания-
ми. Сведения о возбудителях этих заболеваний в
отечественной литературе пока весьма скудны.
Очевидно, интерес к изучению микробиоты ин-

тродуцируемых растений будет повышаться в свя-
зи с распространением болезней, снижающих их
декоративность и долговечность. Тем не менее,
фитопатологические исследования Cupressaceae в
средней полосе России проводились и ранее.

Так, в 2009 г. в озеленительных посадках Моск-
вы и Московской обл. на туе западной были опи-
саны грибы Неndersonia notha Sacc., Phoma thujana
Thm, Phomopsis juniperovora Hahn., Kabatina thujae
Schneider ex von Arx. и Pestalotiopsis funerea (Desm.)
Steyaert. Правда, в этих исследованиях последний
вид особенно часто встречался на можжевельнике
(Sokolova, Kolganikhina, 2009). В 2010 г. видовой
состав патогенных грибов Thuja occidentalis допол-
нен Coryneum thujinum Dearn., Steganosporium piri-
forme (Hoffm.) Corda, Acanthostigma parasitica (Hart.)
Sacc. (Zhukov at al., 2010).

Объектом настоящего исследования стали 12-лет-
ние деревья туи западной сорта Колумна, выса-
женные на приусадебном участке в д. Таганьково
Одинцовского р-на Московской обл. (55°68′44″ с.ш.,
37°06′66″ в.д.). Во время обследования растений
были отмечены верхушечные ожоги, повреждение
и отмирание ветвей. Процесс начинался на кон-
чиках молодых платикладиев, которые сначала
желтели, затем становились коричневыми и в ко-
нечном итоге преждевременно опадали. На по-
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верхности этих трофических побегов обнаружива-
лись крошечные черные пятнышки, представля-
ющие собой спороношения грибов. Описанная
симптоматика свидетельствовала об инфекцион-
ном характере повреждений.

Целью данной работы стала идентификация
патогена, несущего ответственность за перечис-
ленные выше симптомы, на основе морфологиче-
ских признаков его репродуктивных структур и
путем генетической характеристики ITS-региона
его ДНК.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Образцы веток туи с признаками хлороза, увя-

дания и усыхания были отобраны с нескольких
деревьев, предназначенных для озеленения при-
усадебного участка и прилегающих к нему улиц, в
июле 2021 г. (рис. 1). При первичном визуальном
осмотре на них были обнаружены следы жизнеде-
ятельности минирующей туевой моли-пестрянки
(Argyresthia thuiella), гусеницы которой прогрыза-
ют ходы в толще листовых пластинок и питаются
их столбчатой паренхимой. Они перезимовывают
внутри веток туи, весной там же окукливаются.
Имаго вылупляются с середины мая до начала июля.
Ежегодно развивают одно поколение A. thuiella.
Встречается повсеместно (Konečná, Šefrová, 2014).
На момент исследования бабочки уже покинули
листья туи, практически не нанеся эстетического
ущерба растениям.

На пораженных деревьях также были отмечены
хлоротические и красновато-коричневые участки,
распределенные случайным образом среди здоро-
вой хвои. Концы пораженных побегов теряли зе-

леную окраску. На них наблюдалось пожелтение,
верхушечный некроз и коричневые некротиче-
ские пятна неправильной формы, которые со вре-
менем распространялись на весь платикладий,
окрашивая его сначала в красновато-бурый, затем
в бурый цвет. Со временем на поверхности трофи-
ческих побегов образовывались единичные олив-
ково-черные скопления в виде коростинок, пред-
ставляющие собой спороношение гриба. Побу-
ревшая хвоя преждевременно осыпалась.

С целью идентификации возбудителей болезни
фрагмент платикладия осторожно промывали во-
дой, поверхностно стерилизовали 96%-м этано-
лом и инкубировали на влажной фильтровальной
бумаге в течение 8 сут. Колонии грибов пересева-
ли на картофельно-сахарозный агар (КСA), где
через 7–10 сут развивался мицелий. Для получе-
ния моноспоровых изолятов инкубацию продол-
жали до появления спороношения. После чего
стерильной иглой снимали одну или несколько
конидий с конидиеносца и переносили на агари-
зованную среду для морфологической идентифи-
кации, которую проводили согласно методиче-
ским указаниям ВНИИЛМ (Zhukov et al., 2013).
Все грибные структуры были исследованы под
микроскопом стерео МС-5-ZOOM LED и сфото-
графированы c использованием цифрового ви-
деоокуляра ToupCam UCMOS14000KPA.

Молекулярно-генетическая характеристика куль-
туры получена путем секвенирования внутреннего
транскрибируемого спейсерного региона рибо-
сомальной РНК (ITS-региона). ITS-регионы, на-
ходясь между малой (18S рДНК) и большой
(28S рДНК) субъединицами рибосомной РНК,
традиционно являются основной мишенью при
определении таксономического положения мик-
роорганизма. Они присутствуют во всех извест-
ных организмах, более вариабельны среди близ-
кородственных видов, чем регионы, кодирующие
гены рРНК и, наконец, широко представлены в
базах данных нуклеотидных последовательностей
(в том числе GenBank NCBI). Для генетического
анализа спородохии моноспорового изолята со-
бирали стерильной иглой и переносили в карто-
фельно-сахарозный бульон. Через 8 сут инкуба-
ции из выросшего мицелия экстрагировали ДНК
по модифицированному протоколу CTAB-PVPP
(Neuhauser et al., 2009). ITS-регион был амплифи-
цирован с использованием пары праймеров ITS1
(5'- TCCGTAGGTGAACCTGCGG -3') и ITS4 (5'-
TCCTCCGCTTATTGATATGC-3') (White et al.,
1990). Полимеразную цепную реакцию (ПЦР)
проводили в общем объеме 25 мкл и она состояла
из следующих стадий: 5-минутная денатурация
при 94°С, за которой следовали 35 температурных
циклов: 35 с при 95°С, 55 с при 56°С и 45 с при
72°С. Реакция завершалась этапом элонгации в
течение 10 мин при 72°C. Продукты амплифика-
ции разделяли с помощью электрофореза в геле,

Рис. 1. Симптомы песталоциозного увядания хвои туи
западной.
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КАРАКОТОВ и др.

содержащем 1.0% агарозы. Фрагменты ДНК визу-
ализировали с помощью окрашивания броми-
стым этидием в УФ-свете. Секвенирование ам-
пликонов проводилось в ООО “Синтол”, г. Москва
с использованием тех же праймеров, что и для ре-
акции амплификации.

Для определения сходства полученных после-
довательностей с депонированными в GenBank
NCBI (http://blast.ncbi.nlm.nih.gov/Blast.cgi) ис-
пользовалась поисковая компьютерная програм-
ма BLAST. Таксоны грибов были отнесены к виду
и роду, демонстрирующим гомологию, равную
или превышающую 99%.

Патогенность обнаруженных изолятов под-
тверждалась путем инокуляции здоровых трофи-
ческих побегов туи суспензией описываемого гри-
ба. Всего 15 платикладиев были осторожно повре-
ждены легкими уколами игл для инсулиновых
шприцев. Пять из них были оставлены в качестве
контроля. Грибную культуру выращивали на КСА в
пластиковых чашках Петри в темноте при 25°С.
Интенсивное спороношение наблюдалось уже на
15-е сутки. Собранную споровую массу суспендиро-
вали в стерильной воде до концентрации 107 спор/мл
и наносили на образцы мягкой кистью. Контроль-
ные варианты обрабатывали стерильной водой.

После инокуляции образцы оставляли на влаж-
ной фильтровальной бумаге в чашке Петри в тече-
ние 14 сут при температуре 17–22°С. Поливали по
мере необходимости. Опыт повторяли дважды.

Дизайн праймеров для экспресс-диагностики
возбудителей заболеваний растений разрабатыва-
ли с помощью программного обеспечения Prim-
erQuest™Tool. Вероятность формирования вто-
ричных структур (димеры и шпильки) оценивали в
той же программе. Проверку специфичности прай-
меров проводили с помощью алгоритма primer-
BLAST (NCBI) in silico и конвенционной ПЦР на
амплификаторе ДТ-96 (Москва, ООО “ДНК-Тех-
нология”) с использованием ДНК фитопатогенных
микромицетов.

РЕЗУЛЬТАТЫ
В проведенных экспериментах 10-дневная ин-

кубация пораженных фрагментов платикладиев
во влажной камере спровоцировала развитие спо-
роношения гриба, которое в природных условиях
наблюдается осенью, с наступлением влажной и
прохладной погоды. Визуально наблюдалось
большое количество хаотично рассеянных черных
округлых бугорков, выступающих из трещин по-
кровных тканей и представляющих собой группи-
ровки конидиеносцев (ацервулы) с обильным ко-
нидиальным спороношением (рис. 2).

Колонии моноспоровых изолятов, предназна-
ченные для морфологической идентификации,
обладали выраженными индивидуальными осо-
бенностями. На КСА они сначала были белыми с

обильным воздушным мицелием, позднее темне-
ли и становились серо-белыми, серыми или блед-
но-коричневыми. Росли быстро. Агар на чашке
Петри диаметром 90 мм при температуре 25°С за-
растал мицелием за 10 сут. Спустя еще 5–7 cут на-
чиналось обильное конидиальное спороношение.
Конидии образовывались в плоских черных или
коричневых ацервулах, частично погруженных в
мицелий и неравномерно в нем распределенных
(рис. 2, a, б).

Первичная идентификация культур была вы-
полнена на основе морфологических признаков
репродуктивных структур. Конидии анализируе-
мого микромицета представляли собой прямые
или слегка изогнутые пятиклеточные объекты ве-
ретеновидной и эллипсоидной формы с четырьмя
поперечными перегородками. Три центральные
клетки пигментированы, апикальные и базальные –
прозрачные. Базальная клетка обычно заканчива-
лась шиповидным придатком. На апикальной на-
считывалось от двух до шести нитевидных или
ресничковидных придатков. Длина ресничек от 5
до 30 мкм, некоторые из них были разветвленные,
большинство простые.

С этими данными хорошо согласуются описан-
ные ранее морфологические характеристики
Pestalotiopsis funerea (Ascomycota, Sordariomycetes),
изолированного из сосны желтой, или орегонской
(Pinus ponderosa), сосны Культера (P. coulteri) и сос-
ны черной (P. nigra). Фитоэкспертизе подвергались
деревья с симптомами болезни хвои, фитофтороза
и серой гнили в Словакии (Ivanova, 2016).

Генетическая характеристика культуры, выде-
ленной из подмосковной туи, была получена пу-
тем секвенирования внутреннего транскрибируе-
мого спейсерного региона рибосомальной РНК
(ITS-региона). Полученную в результате последо-
вательность Pestalotiopsis funerea X-001 депониро-
вали в GenBank NCBI под номером ON160928.1
(https://www.ncbi.nlm.nih.gov/nuccore/ON160928).
По результатам BLAST при равном проценте иден-
тичности с Pestalotiopsis hollandica (MH855436.1,
NR_147555.1, MH107906.1 и MT374678.1) и
Pestalotiopsis monochaeta (KM199329.1, NR_147554.1)
наивысшая оценка выравнивания получена меж-
ду последовательностью изучаемого микромицета
и Pestalotiopsis funerea (EF055197.1). На лучшее со-
ответствие между ними указывает и Query Cover-
age – 100% последовательности запроса покрыва-
ется эталонной последовательностью P. funerea.

В тестах на инокуляцию через 30 сут инкубации
на всех побегах, обработанных суспензией кони-
дий P.  funerea, наблюдались некротические участ-
ки, выходящие за пределы точек инокуляции, ча-
стично выраженный хлороз или обесцвечивание.
Контрольные образцы оставались либо бессимп-
томными, либо некроз наблюдался только в точке
инокуляции, без дальнейшего распространения.
Это говорит о том, что P.  funerea способен колони-
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зировать платикладии туи, вызывая их патологи-
ческие изменения.

ОБСУЖДЕНИЕ
P. funerea вызывает некроз побегов хвойных

пород, или песталоциоз. В странах Азии заболева-
ние приобрело широкое распространение. Так, в
Китае при исследовании эндофитов, ассоцииро-
ванных с корой и хвоей Pinus armandii, 132 изолята
были идентифицированы как виды Pestalotiopsis.
Филогенетический анализ проводился на основа-
нии сходства ITS-регионов рибосомной ДНК и
последовательностей гена β-тубулина (Hongli et al.,
2006). В Алжире на 40-летних деревьях кипариса
крупноплодного и можжевельника колючего на-
блюдались язвы на стволах и ветвях с обесцвечи-
ванием коры, трещинами, выделением смолы, ве-
дущими к отмиранию, увяданию кроны и гибели
деревьев. При дальнейшем обследовании было
выявлено, что данные симптомы вызывал гриб
Botryosphaeria iberica совместно с Pestalotiopsis fune-
rea (Azouaoui-Idjer et al., 2012).

В Европе и некоторых штатах США заболева-
ние систематически обнаруживается местными
исследователями. Первое сообщение о P. funerea
на кипарисе Лейланда в Италии опубликовано в
2001 г. Гриб был выделен из некротизированных
веточек и язв с ацервулиями на деревьях с симпто-

мами пожелтения листьев и отмирания ветвей
(Gonthier, Nicolotti, 2002). На севере Португалии в
2004 г. было впервые зафиксировано заражение
P. funerea хакеи игловидной (Hakea sericea). По-
скольку инвазия этого растения становится про-
блемой для сохранения местного биоразнообразия,
Pestalotiopsis в перспективе планируется использо-
вать для биологической борьбы с захватчиком
(Sousa et al., 2004). В Словакии гриб поражал сос-
ны Pinus ponderosa и P. nigra (Ivanová, 2016), во
Франции – шишечки кипариса (Bouaziz, 2003).
При описании тиса ягодного (Taxus baccata), рас-
пространенного на меловых склонах Саут-Даунс в
Великобритании авторы включили Pestalotiopsis
funerea в список сордариомицетов, паразитирую-
щих на его листьях и побегах (Thomas, Polwart,
2003). В США с 2019 по 2022 г. гриб был зафикси-
рован в штатах Нью-Йорк, Массачусетс, Нью-
Джерси и др. (GBIF, 2022).

В Республике Беларусь с P. funerea впервые
столкнулись в 2008 г. (Belomesyatseva et al., 2018).
Постепенно осваивая территории и новые виды
растений, в 2013 г. P. funerea появился в виде еди-
ничных очагов на растениях тисса и туи (Belo-
mesyatseva et al., 2013), в 2016 г. на растениях туи
западной и можжевельника чешуйчатого (Junipe-
rus squamata) (Golovchenko et al., 2017), и в 2017 г. –
на побегах лиственницы европейской (Larix de-
cidua Mill) (Belomesyatseva, Shabashova, 2017). Но

Рис. 2. Pestalotiopsis funerea: а – через 10 сут инкубации на среде КСA; б – реверс; в – побег туи с множеством черных спо-
рообразующих тел, ацервул гриба на увеличени 14×; г – септированные конидии гриба с апикальными и базальными при-
датками на увеличении 200×.

(в) (г)

(a) (б)



370

МИКОЛОГИЯ И ФИТОПАТОЛОГИЯ  том 56  № 5  2022

КАРАКОТОВ и др.

уже в 2018 г. в питомнике Минского лесхоза на-
блюдалось усыхание более чем 50% побегов на од-
ном растении можжевельника, вызванное Pestalo-
tiopsis funerea (Dishuk, Golovchenko, 2018).

Российскими исследователями это заболева-
ние отнесено к опасным малоизученным болез-
ням хвойных пород в лесах России (Zhukov et al.,
2013). В экспозициях Переславского дендросада
Ярославской обл. и в парках южных пригородов
Санкт-Петербурга P.  funerea был обнаружен на от-
дельных побегах туи западной (Kolganikhina et al.,
2011; Vlasov, Sidelnikova, 2014). В Московской обл.
оно было впервые зарегистрировано на хвое мож-
жевельника (Juniperus sp.) в 2001 г. (Zhukov et al.,
2013).

В процессе проведения лесопатологического
мониторинга исследователи повсеместно отмеча-
ют расширение видового состава грибов-патоге-
нов хвойных деревьев, в том числе принадлежа-
щих роду Pestalotiopsis. Таксономия этого рода на
сегодняшний день не вполне отчетлива, т.к. боль-
шинство видов не подтверждено чистыми культу-
рами. Например, до сих пор нет уверенности, что
Pestalotia и Pestalotiopsis являются разными родами
(Surina, Kopina, 2019). Сам род Pestalotiopsis, опи-
санный впервые в 1949 г., в последнее время был
разделен на три рода: Pestalotiopsis, Neopestalotiopsis
и Pseudopestalotiopsis (Judith-Hertz, 2017; Gilvana et al.,
2021). Более того, на основе собранных данных

предлагаются дальнейшие таксономические из-
менения в пределах этих родов. Может быть, по-
этому некоторые исследователи предпочитают
термин “песталоциоидные виды” (Gilvana et al., 2021).

Основой для дифференциации “песталоцио-
идных видов” служат незначительные морфоло-
гические различия в описании конидиальных пе-
регородок и количестве придатков на конидиях.
В этой связи становятся очевидными преимуще-
ства методов, лишенных субъективного подхода и
основанных на сравнении структуры грибных ге-
номов. При выполнении настоящей работы, мы
попробовали решить задачу идентификации ком-
плекса песталотиоидных видов посредством ам-
плификации фрагмента их геномов в полимеразной
цепной реакции (ПЦР). С этой целью нами были
сконструированы праймеры, специфичные ITS ре-
гиону P. funerea: PestF1 5'-GCGGAGGGATCAT-
TATAGAGTTT-3' и 5'-PestR1 CAGATCCGCCGTTG-
TATTTCA-3'. Выбранный целевой участок обладал
большим количеством эквивалентных характери-
стик среди песталоциоидных видов, поэтому про-
дукт ожидаемого размера (390–440 п.н.) ампли-
фицировался in silico на других песталоциоидных
грибах из родов Pestalotiopsis и Neopestalotiopsis. В
процессе скрининга небольшого количества об-
разцов хвойных деревьев из разных регионов СНГ,
хорошо детектируемые продукты ПЦР получены
только на туе из Подмосковья. На рис. 3 представ-

Рис. 3. Подбор и оценка качества праймеров для видовой диагностики Pestalotiopsis funerea: А – положение специфических
олигонуклеотидных праймеров в ITS-регионе гриба P. funerea штамм ML4DY; Б – результаты амплификации ITS-регио-
на. Условные обозначения треков: 1–2 – ДНК из хвои сосны черной из Волгоградской обл.; 3 – сосна обыкновенная из
Московской обл.; 4 – можжевельник из г. Самарканда; 5 – туя из Московской обл. без видимых симптомов некроза;
6–9 – туя из Московской обл. с симптомами некроза; 10 – положительный контроль (ДНК P.  funerea из чистой культуры);
11 – отрицательный контроль (вода); М – ДНК маркер молекулярного веса (M100bp).

(а)

(б)

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 М
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лена электрофореграмма продуктов ПЦР с прай-
мерами PestR1 и PestF1. Размер полученных
ампликонов соответствовал расчетному, неспеци-
фические продукты отсутствовали. Метод чув-
ствителен к присутствию гриба в ткани растения
даже без видимых симптомов поражения (см. рис. 3,
дорожка 5). Контаминация препаратов раститель-
ной ДНК не ухудшает специфичность и чувстви-
тельность реакции. В ходе дальнейшего исследо-
вания было показано, что на остальных образцах к
инфекционному усыханию листового аппарата
привела инвазия других фитопатогенов. Изоляты
этих грибов были выделены в чистую культуру и
охарактеризованы морфологическими и генети-
ческими методами (табл. 1).

В результате коллекция грибов биологической
лаборатории АО “Щелково Агрохим” пополни-
лась следующими патогенами хвойных: Micros-
phaeropsis olivacea (можжевельник, Самарканд),
Neosetophoma iranianum (ель, г. Самарканд), Sydo-
wia рolyspora (сосна черная, Волгоград), Lophoder-
mium sp. (сосна обыкновенная, г. Москва), Fusari-
um acuminatum (сосна обыкновенная, г. Щелково)
и Dothistroma septosporum (кедр, Республика Ал-
тай). Таким образом, отсутствие репрезентатив-
ной выборки изолятов Neopestalotiopsis sp., Pestalo-
tiopsis sp. и Pseudopestalotiopsis sp. пока не позволяет
предлагать метод для объемного скрининга соот-
ветствующих микромицетов. Поэтому формиро-
вание коллекции чистых культур песталоциоид-
ных видов грибов, патогенных для растений, оста-
ется нашей приоритетной задачей.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Естественные леса и искусственные древесные
насаждения в силу своих средообразующей и сре-
дозащитной функций имеют огромное значение
для жизни человека. Эффективность лесозащит-
ных и лесовосстановительных мероприятий,
рентабельность лесозаготовок и состоятельность
программ по озеленению населенных пунктов не-
возможны без знаний о грибном сообществе дре-
весных растений. В том числе без идентификации
потенциально вредных патогенов для предотвраще-
ния их интродукции в новые зоны обитания. Но по-
ка соответствующие исследования значительно
отстают от исследований сельскохозяйственных
культур. Представленная работа посвящена иден-
тификации одного из потенциальных патогенов
хвойных деревьев – Pestalotiopsis funerea. Возмож-

но, это первое обнаружение гриба на туе, расту-
щей в Подмосковье.

Изучение структуры биоценозов древесных по-
род в целом можно облегчить внедрением ПЦР-
тестов, рассчитанных на идентификацию той или
иной таксономической группы в рамках соответ-
ствующего биоценоза. В настоящем исследовании
были разработаны праймеры для первичного
скрининга песталоциоидных видов грибов в рас-
тительной ткани. Но для реализации замысла по
их мониторингу необходимо формирование кол-
лекции песталоциоидных грибов для тестирова-
ния праймеров и отработки методики ПЦР-иден-
тификации их изолятов.
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Identification of Pestalotiopsis funerea on Affected Trees of Thuja occidentalis 
in Ornamental Plantations of the Moscow Region (Russia)

S. D. Karakotova,#, N. V. Arshavaa,##, M. B. Bashkatovaa,###, and T. A. Andreevaa,####

a“Schelkovo Agrokhim” Concern, Schelkovo, Russia
#e-mail: ksd@betaren.ru

##e-mail: arshava@betaren.ru
###e-mail: bashkatova.m@betaren.ru
####e-mail: dementyeva.t@betaren.ru

When examining ornamental plantations of Thuja occidentalis in the Moscow region, several trees showed signs
of drying and dying off of trophic shoots. They were randomly distributed among healthy branches. Over time,
olive-black acervuli were formed on the surface of the affected platycladia, representing the sporulation of the
fungus. The brown needles were shed prematurely. In the course of a laboratory study of the complex of phyl-
lotrophic fungi, a micromycete prevailing in the community was isolated. A characteristic feature of its growth
on PSA was the presence of unevenly distributed and partially immersed in the mycelium acervuli filled with co-
nidia. Conidia were straight or slightly curved five-cell structures of fusiform and ellipsoid shape, with four trans-
verse septa. The basal cell was usually terminated by a spiny appendage. On the apical cell, there were from two
to six filiform appendages. The genetic characterization of the culture was obtained by DNA sequencing the in-
ternal transcribed spacer region of its ribosomal RNA (ITS). The ITS region was amplified using the primer pair
ITS1 and ITS4. The resulting sequence was deposited with GenBank NCBI as ON160928.1. Based on the mor-
phological characteristics of the reproductive structures and a comparative analysis of the sequence of the rRNA
ITS region, the identity of the analyzed isolate and Pestalotiopsis funerea was confirmed. In a laboratory experi-
ment, P.  funerea has been shown to cause needle necrosis, i.e. is an opportunistic pathogen. For express diag-
nostics of pestalothioid fungi in plant material, primers PestF1 and PestR1 were developed that are specific to
the ITS regions of these fungi. The primers made it possible to obtain a well detectable amount of the target PCR
product with a size of 443 bp.

Keywords: conidia, PCR, phyllotrophic micromycetes, primers, rRNA ITS region, sequencing
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Эффективность контроля парши яблони на восприимчивых сортах во многом зависит от кратности
применения системных фунгицидов: частое их использование приводит к отбору устойчивых штам-
мов. Бензимидазолы были одними из первых фунгицидов, к которым была зафиксирована резистент-
ность у Venturia inaequalis. Начиная с 2015 г. эта группа фунгицидов не разрешена для использования на
яблоне на территории России по причине их низкой эффективности. В работе представлены данные
оценки чувствительности местной популяции патогена, включая исходную популяцию, к карбендази-
му. Образцы листьев с поражениями возбудителя парши яблони отбирали в 2020–2021 гг. в различных
садовых насаждениях, а также в природных произрастаниях яблони. В чашечных экспериментах “до-
за–эффект” была выявлена высокая степень резистентности патогена из садовых популяций: моно-
споровые изоляты были способны расти на среде с концентрацией фунгицида в 10000 мг/л. При этом
исходная популяция была высокочувствительной к карбендазиму, ее ЭК50 составил 0.0102 мг/л. Впер-
вые для региона показана долговременная – спустя шесть лет после отмены применения – устойчи-
вость возбудителя парши яблони к карбендазиму.

Ключевые слова: бензимидазолы, исходная чувствительность, парша яблони, резистентность к фунги-
цидам, ЭК50

DOI: 10.31857/S0026364822050087

Парша яблони [возбудитель – Venturia inaequa-
lis (Cooke) G. Winter], является заболеванием,
имеющим большое экономическое значение, осо-
бенно в таких регионах России, как Краснодар-
ский край, где высокая влажность воздуха – обыч-
ное явление весной и в начале лета. Эффектив-
ность контроля болезни на восприимчивых сортах
яблони во многом зависит от кратности примене-
ния системных фунгицидов: частое их использо-
вание приводит к высокому селективному давле-
нию в направлении накопления устойчивых
штаммов. Устойчивость патогена к бензимидазо-
лам, в том числе и карбендазиму, в мире была за-
фиксирована уже в конце 70-х годов XX столетия
(Kiebacher, Hoffmann, 1976; 1980; Schwabe, 1979;
Cox, 2015). В России о случаях резистентности к
этой группе фунгицидов сообщалось в 80–90-х го-
дах прошлого века (Tyuterev, 2001). Однако в 2002–
2004 гг. в Краснодарском крае на мелкоделяноч-
ном опыте была показана стабильная эффектив-
ность в течение трех лет нескольких вариантов си-
стем защиты против парши яблони, включавших,
в ряду фунгицидов с другими действующими ве-

ществами, одно- и двукратное применение бензи-
мидазолов с действующими веществами карбен-
дазим и беномил (Yakuba, 2013). В некоторых стра-
нах Европы, а также в США и Японии,
метилбензимидазолкарбаматы (МБК) запрещены
для контроля парши яблони, однако тиофанатме-
тил применяется для борьбы с болезнями яблони,
развивающимися во второй половине вегетации,
такими, как мухосед, сажистая пятнистость, горь-
кая, белая и черная гнили плодов (Tanaka et al.,
2000; Cox, 2015; Weber, Børve, 2021). В России все
бензимидазолы исключены из ежегодно издавае-
мого “Государственного каталога пестицидов и
агрохимикатов”, разрешенных к использованию
на яблоне, с 2015 г. (State Catalogue.., 2015–2022) в
связи со значительным снижением их эффектив-
ности.

Согласно классификации FRAC, по механизму
действия бензимидазолы относятся к группе B:
вещества, воздействующие на цитоскелет и мо-
торные белки клеток грибов (сytoskeleton and mo-
tor proteins), по единому цифровому коду – 1 и ха-
рактеризуются высоким риском развития рези-
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стентности (FRAC Code List, 2019). Устойчивость
к МБК обусловлена точечными мутациями в ко-
дирующей области гена-мишени β-тубулина в ме-
сте связывания фунгицида. Тубулин – белок-ос-
нова микротрубочек, а нарушение их сборки при-
водит к перебоям в синтезе ДНК, делении ядра и
диспропорциям внутренней организации клеток.
На других патогенных грибах было зарегистриро-
вано несколько точечных мутаций (Ma, Michail-
ides, 2005), но у V. inaequalis только три из них – в
кодонах 198, 200, 240 – были связаны с умерен-
ным, высоким и низким или умеренным уровнем
устойчивости соответственно (Koenraadt et al.,
1992; Quello et al., 2010).

Как отмечает K.D. Cox (2015), в некоторых слу-
чаях отмена применения фунгицида в течение
длительного времени может привести к восста-
новлению чувствительности вредного организма
к нему, однако использование бензимидазолов
против других болезней на яблоне сохраняет се-
лективное давление на резистентную популяцию
V. inaequalis.

В связи с тем, что разрешенный на территории
России для защиты от парши яблони набор фун-
гицидов достаточно ограничен, а в садах Красно-
дарского края бензимидазолы не применялись в
течение 6 лет, актуальной является оценка уровня
чувствительности к карбендазиму популяции па-
тогена после длительного перерыва в его исполь-
зовании.

Листья с симптомами парши отбирали в четы-
рех различных садоводческих хозяйствах Красно-
дарского края с промышленными насаждениями
интенсивного типа яблони домашней (Malus × do-
mestica Borkh.) сортов Reinette Simirenko, Gala,
Jeromine, а также в природных произрастаниях яб-
лони восточной – M. orientalis Uglitzk в 2021–2022 гг.
(табл. 1). Популяция патогена с дикой яблони
(M. orientalis) – природный резервуар болезни –
никогда не подвергалась воздействию фунгици-
дов, являясь исходной по чувствительности к ним
в сравнении с сельскохозяйственными популяци-
ями. Моноспоровые изоляты парши выделяли из
листового опада яблони с использованием споро-
ловушки (Nasonov, 2019) или путем смыва на
1.5%-й водный агар конидий со свежих заражен-

ных Venturia inaequalis листьев. После инкубации в
течение ночи при 20°С отдельные проросшие спо-
ры переносили на питательный агар (КГА – кар-
тофельно-глюкозный агар). 230 изолятов были
охарактеризованы по уровням чувствительности к
карбендазиму путем измерения роста мицелия на
той же среде через четыре-пять недель после ин-
кубации при 20°C с использованием методик,
описанных в работах Köller W. et al. (2004) и
Quello K.L. et al. (2010). В КГА добавляли карбен-
дазим в виде коммерческого препарата Зимошанс,
КС (500 мг/л действующего вещества, производи-
тель – ООО “Шанс”, Россия) в концентрациях:
0.01, 0.1, 1.0, 5.0 и 10.0 мг/л – для исходной попу-
ляции и 10, 50, 100, 500, 1000, 10000 мг/л – для “са-
довой” популяции. Перед этим фунгицид раство-
ряли в воде. В чашки Петри контрольного вариан-
та вместо фунгицида вносили стерильную воду.
Мицелиальные пробки диаметром 6 мм, получен-
ные из активно растущих колоний, помещали в
отдельные чашки Петри (9 см диам.) для каждой
концентрации фунгицида. Опытные и контроль-
ные посевы инкубировали в течение месяца в тем-
ноте при 20°C с дальнейшим замером диаметра
изолятов линейкой. Влияние токсического веще-
ства выражали в значениях относительного роста
мицелия как отношение размера изолята, вырос-
шего на фунгициде, к размеру изолята в контроль-
ном варианте. Анализ повторяли трижды. Значе-
ния ЭК50 (эффективная 50%-я концентрация)
изолятов были рассчитаны с помощью пробит-
анализа. Для расчетов использовали программу
Excel.

Оценка роста изолятов аборигенной исходной
популяции V. inaequalis на различных концентра-
циях карбендазима показала ее высокую чувстви-
тельность к токсиканту. Для распределения этих
изолятов была характерна логонормальная зави-
симость – большинство изолятов были чувстви-
тельны к низким концентрациям фунгицида (рис. 1).
Среднее значение ЭК50 составило 0.0102 мг/л дей-
ствующего вещества (табл. 1), при этом разница
между крайними значениями этого показателя со-
ставила 30.8. Значение ЭК50 карбендазима для ис-
ходной популяции парши яблони из Краснодар-
ского края было получено впервые в этом иссле-

Таблица 1. Характеристика исследованных популяций Venturia inaequalis

Примечание. *Популяция патогена никогда не подвергалась воздействию фунгицидов; **популяция ежегодно контролируется
фунгицидами, однако бензимидазолы не применялись в программах защиты шесть предшествовавших исследованию лет.

Популяция Район отбора Вид или сорт хозяина Количество изолятов

Исходная* Северский Malus orientalis 52
Садовая** г. Краснодар Reinette Simirenko 49

” ” Динской Jeromine 50
” ” Красноармейский Gala 44
” ” Выселковский Reinette Simirenko 32

Всего 227
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довании (рис. 2). Все исследованные садовые
популяции, каждая из которых содержала около
40 изолятов, были резистентными в отношении
карбендазима. Значения ЭК50 для большей части

изолятов точно рассчитать было невозможно, так
как даже самые большие используемые концен-
трации препарата в 10000 мг/л не приводили к
значимому ингибированию роста:

На рис. 3, где представлено распределение изо-
лятов исходной и садовой краснодарской популя-
ций по значениям ЭК50, можно видеть, что между
чувствительными и устойчивыми изолятами
практически нет переходных по чувствительности
форм гриба. Известно, что к таким системным
фунгицидам, как бензимидазолы и стробилури-
ны, устойчивость развивается по качественному
типу, когда субпопуляции патогенных микроорга-
низмов либо чувствительны, либо полностью
устойчивы к пестициду. Резистентность в этом
случае рассматривается как полная потеря кон-

троля над заболеванием, которую невозможно
восстановить с помощью более высоких доз или бо-
лее частых применений фунгицидов (Vincelli, 2014).

Долговременная устойчивость популяций па-
тогена к бензимидазолам (беномилу, карбендази-
му и тиофанат-метилу) была ранее показана не-
мецкими учеными. Исследование чувствительно-
сти изолятов V. inaequalis из садов в районе
Гамбурга (Германия), где бензимидазольные со-
единения не применялись в течение четырех веге-
тационных периодов, показало высокую устойчи-
вость популяции к этим фунгицидам (Kiebacher,

Всего изолятов ЭК50 среднее Диапазон ЭК50

Исходная популяция 52 0.0102 0.0012–0.0355
Садовая популяция 175 <10000 –

Рис. 1. Встречаемость в исходной популяции парши яблони моноспоровых изолятов с разными значениями ЭК50 кар-
бендазима, мг/л.
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Рис. 2. Особенности роста моноспоровых изолятов Venturia inaequalis садовых популяций при различных концентрациях
карбендазима.
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Hoffmann, 1976, 1980). С другой стороны, сообща-
лись противоречивые данные о стабильности
устойчивости некоторых популяций V. inaequalis к
карбендазиму, среди которых одни демонстриро-
вали довольно существенное снижение рези-
стентности после прекращения применения бен-
зимидазольных фунгицидов, тогда как у других
резистентность оставалась на том же уровне
(Schwabe, 1979). Причина этих различий неясна,
возможно, приспособленность популяций грибов
в полевых условиях сильно варьирует в зависимо-
сти от факторов окружающей среды. Так, Cox K.D.
et al. (2007), отмечали, что “затраты на вегетатив-
ную и репродуктивную приспособленность, свя-
занные с устойчивостью к фунгицидам у аскоми-
цетов, очень специфичны для вида гриба, пара-
метров приспособленности и рассматриваемого
фунгицида, поскольку исследования не показыва-
ют последовательных тенденций в отношении
устойчивости к фунгицидам и приспособленно-
сти”. При обследовании яблоневых садов в штате
Индиана, США, Quello et al. (2010) наблюдали две
различающихся по чувствительности к фунгици-
дам МБК популяции V. inaequalis: чувствительную –
на декоративных яблонях и относительно устой-
чивую – в промышленных насаждениях. Хотя
бензимидазолы не применяются в США против воз-
будителя парши, один из них (тиофантметил) ис-
пользуют против других заболеваний яблони, что
может способствовать поддержанию селективного
давления на популяцию V. inaequalis (Cox, 2015).

Полученные данные показывают, что даже
спустя шесть лет перерыва в использовании бен-
зимидазолов на яблоне в садовой популяции воз-
будителя парши в Краснодарском крае сохраняет-
ся высокий уровень резистентности к этим фунги-
цидам. Этот факт впервые зафиксирован для
местной агроценотической популяции. Предпо-
ложительной причиной такого длительного со-
хранения высокого уровня устойчивости к фунги-
циду у патогена после отказа от препарата может
быть очень слабый эффект, так называемой, “пла-
ты за приспособленность”. С экологической и

эволюционной точек зрения любое приспособле-
ние, как, например, устойчивость к фунгицидам в
обрабатываемых садах, может иметь определен-
ные энергетические издержки для организма, ни-
велирующиеся теми преимуществами, которое
оно дает в конкретных условиях. Однако при из-
менении условий, в которых приспособление да-
вало преимущество, существующие издержки на
его поддержание, если они достаточно значимы,
могут приводить к снижению приспособленности
таких генотипов и постепенному вытеснению их
из популяции. Можно предположить, что точеч-
ная мутация в гене β-тубулина, обуславливающая
устойчивость к бензимидазолам, не снижает при-
способленности V. inaequalis в отсутствие давления
на популяцию со стороны этих фунгицидов.

Исследование выполнено при финансовой
поддержке Кубанского научного фонда в рамках
научного проекта № МФИ-20.1/109.
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The Long-Term Resistance to Carbendazim in Venturia inaquealis
in the Krasnodar Region (Russia)

A. I. Nasonovа,#, G. V. Yakubaа,##, and E. V. Lobodinaа,###

аNorth Caucasian Federal Scientific Center of Horticulture, Viticulture, Wine-making, Krasnodar, Russia
#e-mail: nasoan@mail.ru

##e-mail: galyayaku@gmail.com
###e-mail: alyona2255@yandex.ru

Regular application of systemic fungicides to control apple scab in vulnerable types results in the selection of re-
sistant strains. Benzimidazoles were one of the first fungicides to which Venturia inaequalis developed resistance.
This class of fungicides has been prohibited for use on apple trees in the Russian Federation since 2015. This is
due to their low efficacy. It seems relevant to assess the sensitivity of the pathogen to benzimidazoles after a long
break in use. The sensitivity to carbendazim of four populations of the causative agent of apple scab, V. inaequalis,
from Krasnodar Territory, Russia, was studied. The baseline population had never been exposed to the effects of
a fungicide. It was collected in natural growths of the eastern apple tree (Malus orientalis) in the Western Cauca-
sus foothills. The other populations of pathogen were collected from commercial orchards of M. × domestica cul-
tivars “Rienette Simirenko”, “Gala”, and “Jeromine”, where it was once used fungicidal treatments with car-
bendazim. Sampling was carried out in 2020–2021. In total, the sensitivity of 227 monospore isolates was stud-
ied. In experiments in vitro, we determined an effective 50% dose (ED50 or EC50) of monospore cultures of the
pathogen, a dose at which there is a double decrease in mycelium growth when using five to six concentrations
of carbendazim (Zimoshans 500 CE, manufacturer: OOO “Chance”, Russia). For the baseline population, the
concentrations of carbendazim were 0.01, 0.1, 1.0, 5.0, and 10.0 mg/l; for the garden population, they were 10,
50, 100, 500, 1000, and 10000 mg/l of the active substance. ED50 was determined using probit regression analysis.
The original population of Venturia inaequalis showed its high sensitivity to carbendazim. The distribution of
these isolates was characterized by a logonormal dependence; most of the isolates were sensitive to low concen-
trations of the fungicide. The mean EC50 value was 0.0102 mg/l active ingredient, with a difference between the
extreme values of this indicator of 30.8. The EC50 value of carbendazim for the initial population of apple scab
from the Krasnodar region was obtained for the first time in this study. All studied horticultural populations
(more than 170 isolates) were resistant to carbendazim. EC50 values for most of the isolates could not be accu-
rately calculated, as even the highest drug concentrations of 10 000 mg/l used did not result in significant growth
inhibition. For the first time in the region, long-term resistance (for six years) of the apple scab pathogen to car-
bendazim was shown.

Keywords: apple scab, benzimidazoles, EC50, fungicide resistance, initial sensitivity
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22 августа 2022 г. исполняется 80 лет известно-
му фитопатологу, доктору сельскохозяйственных
наук, профессору Мурату Койшыбаеву.

В 1964 г. он окончил факультет защиты расте-
ний Казахского сельскохозяйственного института
и поступил на должность агронома Кегенского
территориального управления сельского хозяй-
ства Алматинской обл. В 1966 г. он был приглашен
на работу в Казахский научно-исследовательский
институт защиты растений на должность младше-
го научного сотрудника и в том же году поступил
заочно в аспирантуру при этом НИИ. В 1971 г. на
заседании ученого совета Казахского сельхозин-
ститута М. Койшыбаев защитил диссертацию на
соискание ученой степени кандидата сельскохо-
зяйственных наук, работал в Отделе фитопатоло-
гии Казахского НИИ защиты растений – в 1973–
1985 гг. старшим научным сотрудником, в 1986–
2009 гг. – завотделом, в 2010–2014 гг. – главным

научным сотрудником. В 1993 г. на заседании дис-
сертационного совета Всероссийского НИИ за-
щиты растений Мурат Койшыбаев успешно защи-
тил диссертацию на соискание ученой степени
доктора сельскохозяйственных наук по теме
“Биологические основы защиты проса от основных
болезней в Казахстане”. В 2001 г. ВАК МОН РК
М. Койшыбаеву было присвоено ученое звание
профессора агрономии.

М. Койшыбаевым опубликовано более 300 на-
учных работ, среди них монографии “Болезни
проса” (1998), “Болезни зерновых культур” (2002)
и “Болезни пшеницы” (2017). В последней обоб-
щены результаты многолетних исследований ав-
тора (1981–2015 гг.), выполненных в разных реги-
онах возделывания этой культуры в Казахстане, а
также достижения ученых ближнего и дальнего
зарубежья.

В 2012–2014 гг. М. Койшыбаев работал в каче-
стве консультанта ФАО по Казахстану и проводил
мониторинг фитосанитарного состояния посевов
зерновых культур в республике. Для специалистов
Центральной Азии и Кавказа им подготовлены
“Методические указания по мониторингу болез-
ней, вредителей и сорных растений на посевах
зерновых культур” (2013), а совместно с селекцио-
нерами А.И. Моргуновым (СИММИТ) и профес-
сором ОмГАУ В.П. Шаманиным – монография
“Скрининг пшеницы на устойчивость к основ-
ным болезням” (2014). Сегодня этими методиче-
скими работами пользуются специалисты по за-
щите растений и селекционеры республик Цен-
тральной Азии, Западной Сибири, Алтайского
края и Южного Урала.

М. Койшыбаевым получены два авторских
свидетельства СССР и пять инновационных па-
тентов Республики Казахстан. Впервые для аграр-
ных вузов республики им подготовлены на казах-
ском языке два учебника: “Общая фитопатоло-
гия” (2015) и “Болезни сельскохозяйственных
культур” (2016). Под руководством М. Койшыбае-
ва защитили кандидатские диссертации 12 аспи-
рантов и соискателей.

На протяжении более 20 лет М. Койшыбаев
сотрудничал с международными центрами
СИММИТ и ИКАРДА, участвовал в экспедици-
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ях, организованных по Центральной Азии, Казах-
стану для мониторинга фитосанитарного состоя-
ния посевов зерновых культур, а также в програм-
ме КАСИБ (Казахстано-Сибирская сеть) по
селекции яровой пшеницы. Совместно с Караба-
лыкской опытной станцией им выведены два сор-
та этой культуры и один из них допущен к исполь-
зованию. С использованием изогенных линий
пшеницы с генами Lr, Sr и Yr М. Койшыбаевым в
различных регионах республики проводился мони-
торинг патотипного состава популяций возбудите-
лей бурой, стеблевой и желтой ржавчины пшени-
цы. Результаты этих многолетних исследований
опубликованы им в журнале “Микология и фито-
патология” (2015), а в соавторстве с отечественны-
ми и зарубежными учеными – также в журналах
“Canadian Journal of Plant Pathology” (2005) и
“Australian Journal of Agricultural Research” (2007).

Результаты многолетних исследований М. Кой-
шыбаева по интегрированной защите зерновых
культур от болезней в Казахстане докладывались

на международных конференциях, проходивших
в Алматы (2003, 2012, 2014), Астане (2008, 2010,
2014), Санкт-Петербурге (2002, 2005), Больших
Вяземах (2012), Новосибирске и Омске (2008,
2014). Постерные презентации представлялись им
на международных конференциях по ржавчине
пшеницы для региона CWANA в Тегеране (2001),
Ташкенте (2006), Анкаре (2008, 2014) и Сиднее (2015).

М. Койшыбаев награжден медалью “За разви-
тие науки Республики Казахстан” (2001), почет-
ными грамотами МОН (2008) и МСХ РК (2012).
В 2005 г. с коллективом ученых КазНИИЗиКР он
был удостоен государственной премии имени
А.И. Бараева в области сельского хозяйства.
В 2009 г. Указом Президента Республики Казах-
стан ему присвоено почетное звание “Заслужен-
ный деятель Казахстана”. С 2017 г. он находится в
заслуженном отдыхе. В связи со славным юбилеем
М. Койшыбаева хочется пожелать ему крепкого
здоровья, творческого долголетия, новых моно-
графий и последователей.

Towards the Jubilee of Murat Koyshybaev
Zh. D. Ismukhambetova,#

aNational Academy of Sciences of the Republic of Kazakhstan, Almaty, Republic of Kazakhstan
#e-mail: nanrk.mzh@mail.ru


