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Род Pluteus Fr. — наиболее крупный род в семействе Pluteaceae Kotl. et Pouzar.,
насчитывающий в мире по различным данным от 140 (Singer, 1986) до 300 видов (Kirk
et al., 2001).

Морфологически род Pluteus характеризуется плодовыми телами чаще мелких
или средних размеров без покрывала или у отдельных представителей с покрывалом,
свободными пластинками и розовым споровым порошком (рис. 1). На микроскопиче-
ском уровне представители рода легко узнаваемы по инвертной траме гименофора,
характерному облику плевро- и хейлоцистид, широкоэллипсоидальным (часто яйце-
видным) неамилоидным спорам.

Представители рода распространены по всему земному шару, исключая Антаркти-
ду, и обитают в основном на различных древесных остатках. Они способны развиваться
на крупном и мелком валеже как лиственных, так и хвойных пород, погребенной древе-
сине, опилках, часто растут на почве в лесах и луговых сообществах. Гниль, вызывае-
мая грибами рода, белая, однако в целом динамика процессов гниения изучена недоста-
точно. Все представители рода — сапротрофы, но некоторые могут проявлять биотроф-
ную активность, поселяясь на отмирающих деревьях, микоризу не образуют.

Род Pluteus был описан Фризом в 1835 г. Первоначально ряд видов, относимых
сегодня к данному роду, рассматривался в рамках крупного рода Agaricus L. В 1821 г.
в первой части своей работы «Systema mycologicum» Фриз выделил в роде Agari-
cus серию Hyporhodius, подразделив ее на ряд триб (Fries, 1821). В рамках трибы
Clitopilus для таких видов, как Agaricus pellitus Pers., A. leoninus Schaeff., A. chrysop-
haeus Schaeff., A. pluteus Batsch (=A. cervinus Schaeff.), A. umbrosus Pers., A. nanus
Pers., A. phlebophorus Ditmar и A. hispidulus Fr., он выделил подтрибу Plutei, которую
затем возвел в ранг самостоятельного рода (Fries, 1835). Внутри рода Фриз выде-
лял 3 группы видов, объединенные друг с другом согласно различиям в характе-
ре поверхности шляпки: «волокнистая», «зернистая» и «гладкая». Однако, по
микроморфологическим характеристикам, согласно Ланге (Lange, 1917), эти группы
можно рассматривать лишь в составе двух типов: 1) виды с филаментозной структу-
рой пилеипеллиса; 2) виды, пилеипеллис которых состоит из отдельных вздутых
округлых клеток.

Со времени описания рода Pluteus многие исследователи внесли значительный
вклад в его изучение. Однако таксономия рода до сих пор еще недостаточно ясна. Да-
же в случае распространенных таксонов, при достаточном количестве имеющегося
гербарного материала и многочисленных находках, у различных микологов часто не
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существует единого взгляда как на объем некоторых видов (или внутривидовых так-
сонов), так и на значимость отдельных таксономических признаков. В качестве при-
мера можно привести Pluteus plautus (Weinm.) Gillet, понимаемый одними авторами
(Moser, 1983; Orton, 1986; Вассер, 1992; Малышева, 2004) в узком смысле, а другими
(Vellinga, Schreurs, 1985; Vellinga, 1990) — в достаточно широком. В первом случае
в качестве диагностических признаков, отличающих его от близких самостоятельных
видов P. granulatus Bres., P. semibulbosus (Lasch) Gillet, P. depauperatus Romagn.,
P. boudieri P. D. Orton и P. punctipes P. D. Orton, принимаются главным образом раз-
меры плодовых тел, окраска шляпки, характер ее поверхности, размер спор и цистид,
а также экология (произрастание только на хвойных породах). Другие же авторы
склонны рассматривать данные различия не как константные таксономические при-
знаки, а как количественно варьирующие по степени выраженности. Такой подход
приводит к широкому пониманию данного вида и рассмотрению всех вышеперечис-
ленных таксонов в качестве его синонимов (Vellinga, Schreurs, 1985).
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Рис. 1. Внешний вид плодовых тел некоторых представителей рода Pluteus.

a — Pluteus leoninus, б — P. fenzlii, в — P. podospileus, г — P. granulatus, д — P. cervinus, e — P. umbrosus.



Не существует также единой точки зрения и на объем вида P. podospileus Sacc. et
Cub. Одни авторы (Orton, 1986) отличают его от близкого вида P. minutissimus Maire
только по размеру спор, степени пигментации ножки и экологии (произрастании
в основном на древесине, а не на почве), тогда как другие исследователи (Vellinga,
Schreurs, 1985; Vellinga, 1990) признают данные различия таксономически значимы-
ми лишь для выделения таксонов внутривидового ранга, ограничиваясь выделением
двух форм в пределах P. podospileus (f. podospileus — с бурыми волокнами по всей
поверхности ножки и f. minutissimus — с их отсутствием или наличием только в осно-
вании ножки), либо не придают значения данным признакам вообще, рассматривая
P. minutissimus в качестве синонима P. podospileus (Вассер, 1992).

Можно привести еще множество примеров неоднозначной трактовки вида разны-
ми авторами. Так, к достаточно дискуссионным видам относятся P. cervinus (Schaeff.)
P. Kumm., P. chrysophaeus (Schaeff.) Quйl., P. ephebeus (Fr.: Fr.) Gillet и др.

Таким образом, остается неясным вопрос о таксономическом весе отдельных мор-
фологических признаков рода, используемых в классификации. Применение исклю-
чительно морфологических критериев в изучении систематики рода не вносит
ясности в понимание объема отдельных видов и выяснение отношений между близко-
родственными таксонами ввиду субъективной оценки тех или иных признаков. Важ-
ным препятствием при исследовании рода Pluteus является сложность выделения его
представителей в чистую культуру, что затрудняет использование биохимического
и физиологического критериев разграничения близких видов. Применение молеку-
лярно-генетического подхода к изучению различных таксонов грибов, набирающее
силу в последнее время в микологии, способствует лучшему пониманию родственных
связей между видами, а также разрешает многие таксономические проблемы, сущест-
вующие на данный момент. Однако работы, посвященные молекулярным исследова-
ниям рода Pluteus, в литературе отсутствуют. Имеются отдельные статьи, касающие-
ся решения узких вопросов взаимоотношений между отдельными видами (Minnis
et al., 2006), либо крупные работы, затрагивающие семейство Pluteaceae в целом
(Moncalvo et al., 2000, 2002; Matheny et al., 2006).

В настоящее время существуют различные системы рода, что связано с проти-
воречивостью критериев, положенных в основу классификации. Поэтому представля-
ется необходимым соотнесение морфологических критериев, на основании которых
выделяются главным образом секции и подсекции, с данными молекулярных иссле-
дований.

Целью настоящей работы является попытка выделения естественных групп видов
в пределах рода Pluteus на основании анализа последовательностей рДНК и соотнесе-
ние выделенных групп с результатами морфолого-таксономического анализа. В каче-
стве объектов исследования мы взяли как широко распространенные в Европе, так
и редкие виды рода Pluteus, так чтобы каждая секция (с учетом основных систем ро-
да) была представлена в исследовании несколькими ключевыми таксонами.

Ниже мы приводим анализ используемых в систематике рода Pluteus макро-
и микроморфологических признаков с критической оценкой их таксономической зна-
чимости, а также обзор основных систем рода (до уровня подсекций).

Обзор морфологии рода Pluteus

Род Pluteus Fr.
Fl. Scan.: 338, 1835. — Hypo[r]rhodius (Fr.) Staude, 1857. — Rhodosporus J. Schrцt., 1889.
Т и п: Agaricus pluteus Batsch: Fr., 1821 [=Pluteus cervinus (Schaeff.) P. Kumm., 1871].

Систематика рода основана главным образом на микроморфологических признаках.
Из макроморфологических признаков для разграничения видов и групп видов исполь-

зуются в первую очередь окраска шляпки и ножки, а также размер базидиом и окраска
края пластинок. Некоторые авторы (Orton, 1986) полагают, что окраска шляпки и нож-
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ки коррелирует с размером и формой гимениальных цистид, тогда как размер базидиом
и экологию признают второстепенными признаками при определении видов.

К дискуссионным относится признак наличия окрашенного края пластинок. Он мо-
жет служить хорошим диагностическим признаком для одних видов [P. atromarginatus
(Singer) Kьhner, P. umbrosus (Pers.: Fr.) P. Kumm.] и спорным для других [в случае раз-
граничения таких близких видов, как P. sororiatus (Karst.) Karst. и P. leoninus, P. fenzlii
(Schulzer) Corriol et P.-A. Moreau и P. mammillatus (Longyear) Minnis, Sundb. et Methven].

Другим неоднозначным признаком является наличие или отсутствие пряжек на
мицелии. Одни авторы склонны придавать ему большое значение, используя в под-
разделении рода на секции (Вассер, 1992), другие же (Vellinga, Schreurs, 1985; Orton,
1986) вовсе не рассматривают его как таксономически важный признак в роде Pluteus.

Онтогенез базидиом изучен у немногих представителей рода (Reijnders, 1963; Го-
ровой, 1990). Зона нарастания зачатков базидиом Pluteus концентрированного типа
и поверхностной локализации. Дифференциация шляпки происходит за счет радиаль-
ного разрастания боковых частей зачатка. Большинство видов развивается гимнокарп-
но, но у отдельных представителей [P. admirabilis Peck, P. chrysophlebius (Berk. et Ra-
venel) Sacc.] край загибается к ножке и развивающийся гименофор оказывается за-
крытым пучком гиф, соединяющих шляпку и ножку (пилеостипитокарпный тип раз-
вития). Недавние работы (Minnis et al., 2006; Corriol, Moreau, 2007; Malysheva et al.,
2007) показали, что часть видов, имеющих покрывало в виде кольца на ножке и отно-
симых ранее к слабоизученному роду Chamaeota (W. G. Sm.) Earle, в настоящее время
следует помещать в род Pluteus. Некоторые авторы (Corriol, Moreau, 2007) выделяют
даже подсекцию Annularia (Schulzer) Corriol et P.-A. Moreau в пределах секции Hispi-
doderma Fayod, представители которой характеризуются наличием покрывала. Таким
образом, отдельные виды рода характеризуются паравелангиокарпным типом разви-
тия базидиом (по: Clйmenзon, 2004). Развитие пластинок начинается с появления
складок на изначально гладкой поверхности гименофора. Трама складок дивергент-
ная, по мере их преобразования в пластинки становится правильной и в конце разви-
тия — инвертной: вследствие неравномерного роста гиф медиостратум пластинки
растягивается в длину быстрее, чем субгимений (и гимений), в результате чего боко-
вые ответвления расходящихся к гимению гиф заворачиваются в противоположном
направлении.

Гифальная система мономитическая, т. е. гифы, формирующие все структуры ба-
зидиомы, имеют функционирующий протопласт и тонкие либо умеренно утолщен-
ные стенки (Малышева, 2004). В ножке гифы расположены параллельно и достаточно
свободно (поверхностный слой может содержать каулоцистиды), в шляпке принима-
ют радиальное расположение и дают нитчатую, волокнистую или триходермоид-
ную структуру поверхности. Развитие внешнего слоя шляпки у видов рода идет
по-разному. У одной группы видов поверхностные гифы не претерпевают особенной
дифференциации и состоят из удлиненных, пигментированных (в основном с внутри-
клеточным пигментом) клеток: они расходятся радиально от центра шляпки, а их от-
ветвления имеют часто восходящую ориентацию. Такая поверхность шляпки называ-
ется нитчатой, или филаментозной, а в других классификациях — кутисом (Vellinga,
1990), или плагиотриходермисом (Clйmenзon, 2004). У других видов поверхностные
гифы состоят из сильно трансформированных клеток шаровидной, грушевидной или
пузырчатой формы, образующих плотный либо рыхлый поверхностный слой, имену-
емый гименодермисом (Clйmenзon, 2004).

Такие признаки, как морфология базидий и форма спор, наряду с характером при-
крепления пластинок и цветом спорового порошка, являясь характерными для рода
в целом, не имеют таксономической значимости во внутриродовой систематике.

Хейлоцистиды всегда присутствуют в гимении, различной формы — от цилинд-
рических и бутылковидных до вздуто-веретеновидных. Плевроцистиды присутству-
ют или отсутствуют (что реже), схожие по морфологии с хейлоцистидами либо очень
характерного облика — с утолщенными стенками и шиловидными или крючковидны-
ми отростками на вершине.
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В целом наиболее значимыми таксономическими признаками для видов рода при-
знаются характер пилеипеллиса и строение цистид. Большинство авторов (Lange,
1917; Homola, 1972; Orton, 1986; Singer, 1986, и др.) в качестве дифференцирующих
признаков рассматривают лишь форму элементов, слагающих пилеипеллис, тогда как
другие авторы (Vellinga, Schreurs, 1985; Vellinga, 1990) большое значение придают не
только морфологии элементов, но и характеру их расположения, т. е. типу пилеипел-
лиса в целом. Из гимениальных цистид большее значение в таксономии отводится
плевроцистидам, имеющим характерную и достаточно константную форму у многих
видов (Orton, 1986). Однако хейлоцистиды могут также иметь таксономическое зна-
чение в некоторых случаях — при отсутствии плевроцистид, либо когда они облада-
ют выраженным, характерным обликом [например, у P. thomsonii (Berk. et Broome)
Dennis].

С и с т е м ы р о д а P L U T E U S

1. С и с т е м а Л а н г е (Lange, 1917, 1936). В своей системе автор выделяет в пре-
делах рода 2 крупные группы видов неясного таксономического ранга, подразделяя од-
ну из них еще на 2 группировки. Основой классификации является характер поверхно-
сти шляпки и микроскопическое строение пилеипеллиса, а также морфология цистид.

A. Tricholomatae (Trichodermei, 1937) — шляпка гладкая или чешуйчатая, пилеипеллис со-

стоит из гифальных элементов:

a. Coronatae (Coronati, 1937) — цистиды с отростками на вершине, споры широкоэллипсо-

идальные [P. cervinus, P. salicinus, P. petasatus, P. pellitus (Pers.) P. Kumm.];

b. Depauperatae (Depauperati, 1937) — цистиды без отростков, споры почти шаровидные

[P. robertii (Fr.) P. Karst., P. hispidulus (Fr.: Fr.) Gillet, P. plautus, P. umbrosus, P. cinereus Quйl.,

P. leoninus].

B. Micaceae (Micacei, 1937) — шляпка гладкая или с мучнистым налетом, пилеипеллис

сформирован шаровидными клетками, споры почти шаровидные [P. semibulbosus, P. godeyi

Gillet, P. cinereofuscus J. E. Lange, P. nanus (Pers.: Fr.) P. Kumm., P. chrysophaeus, P. phlebopho-

rus (Ditm.: Fr.) P. Kumm., P. coccineus (Massee) J. E. Lange].

2. С и с т е м а И м а и (Imai, 1938). Род подразделяется на 3 секции в соответствии
со строением пилеипеллиса и плевроцистид.

Sect. Fibrillosi Imai — пилеипеллис гименовидный, плевроцистиды толстостенные (P. cer-

vinus, P. salicinus, P. macrosporus Imai, P. pellitus);

Sect. Pruinosi Imai — пилеипеллис состоит из булавовидных и округлых элементов, плевро-

цистиды тонкостенные (P. nanus, P. bulbosus Imai);

Sect. Nudi Imai — пилеипеллис состоит из удлиненных цилиндрических элементов, плевро-

цистиды тонкостенные (P. leoninus, P. phlebophorus).

3. С и с т е м а К ю н е р а и Р о м а н ь е з и (Kьhner, Romagnesi, 1953). В данной сис-
теме род Pluteus имеет 3 подразделения (соответствующие уровню секций в системах
других авторов), в пределах которых в свою очередь выделяются группы. Классифи-
кация построена главным образом на основании строения плевроцистид и пилеипел-
лиса, а в случае подразделения на группы — особенностей макроморфологии плодо-
вых тел (характера поверхности шляпки, ножки и др.).

A. Trichodermi Fayod — плевроцистиды с толстыми стенками и отростками на вершине; пи-

леипеллис гименовидный [P. cervinus, P. patricius (Schulzer) Boudier, P. pellitus, P. salicinus];

B. Hispidodermi Fayod — плевроцистиды тонкостенные, без отростков; пилеипеллис состо-

ит из фибриллярных элементов:
1 group [P. villosus (Bull.: Fr.) Quйl., P. murinus Bres., P. roseipes Hцhn., P. luteomargi-

natus Roll., P. leoninus];
2 group [P. hiatulus Romagn., P. hispidulus, P. pusillulus Romagn., P. exiguous (Pat.)

Sacc.];
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3 group (P. umbrosus, P. plautus, P. minutissimus, P. granulatus, P. depauperatus, P. se-
mibulbosus).

C. Cellulodermi Fayod — плевроцистиды тонкостенные, без отростков; пилеипел-
лис гимениформный:

1 group (P. rimulosus Kьhner et Romagn., P. poliocnemis Kьhner, P. thomsonii, P. go-
deyi);

2 group [P. alborugosus Kьhner, P. coccineus (Cooke) Mass., P. romellii (Britz.) Sacc.,
P. chrysophaeus, P. satur Kьhner et Romagn., P. cinereofuscus, P. marginatus (Quйl.) Kьhner
et Romagn., P. cyanopus Quйl.].

4. С и с т е м а З и н г е р а (Singer, 1986). Род включает 3 секции и 2 подсекции,
выделение которых также основано на признаках строения пилеипеллиса и плевро-
цистид.

Sect. Pluteus (соответствующая Trichoderma Fayod, Tricholomatae J. E. Lange и Fibrilosi

Imai), характеризуется дифференцированным кутисом и толстостенными плевроцистидами,

несущими на вершине крючковидные отростки [P. pellitus, P. brunneidiscus Murrill, P. subcervi-

nus (Berk. et Broome) Sacc., P. nigropallescens Singer, P. mesosporus Singer, P. glaucus Singer,

P. salicinus, P. atromarginatus, P. spegazzinianus Singer, P. aporpus Singer, P. cervinus и др.];

Sect. Hispidoderma (=Trichadermei J. E. Lange), представители которой имеют пилеипеллис,

состоящий из удлиненных элементов, а также тонкостенные плевроцистиды [P. leoninus, P. um-

brosus, P. roseipes, P. longipes Murrill, P. semibulbosus, P. niveus Murrill, P. hispidulus, P. granu-

latus, P. microsporus (Dennis) Singer и др.];

Sect. Celluloderma Fayod (=Micaceae J. E. Lange, Pruinosi Imai) с округлыми элементами

в пилеипеллисе и тонкостенными плевроцистидами, подразделяемая на 2 подсекции:
Subsect. Mixtini Singer (P. longistriatus Peck, P. variipes Singer, P. minutissimus,

P. thomsonii, P. laetus Singer и др.);
Subsect. Eucellulodermini Singer [P. nanus, P. aurantiorugosus (Trog) Sacc., P. chrysop-

hlebius, P. melleus Murrill, P. chrysophaeus, P. romellii, P. cinereofuscus и др.].

5. С и с т е м а О р т о н а (Orton, 1986). Род подразделяется на 3 секции, совпадаю-
щие с классификацией Зингера и выделяемые также на основании строения пилеи-
пеллиса и плевроцистид. Отличием от последней системы является выделение много-
численных рядов (stirps) в пределах секций.

Sect. Pluteus (P. cervinus, P. atromarginatus, P. salicinus, P. pellitus, P. patricius, P. pseudoro-

bertii M. M. Moser et Stangl., P. petasatus);

Sect. Hispidoderma [P. umbrosus, P. punctipes P. D. Orton, P. plautus, P. murinus, P. pearsonii

P. D. Orton, P. villosus, P. robertii, P. lepiotoides A. Pearson, P. gracilis (Bres.) J. E. Lange, P. gra-

nulatus, P. dryophiloides P. D. Orton, P. depauperatus, P. boudieri P. D. Orton, P. leoninus, P. hispi-

dulus, P. exiguous];

Sect. Celluloderma [P. nanus, P. griseoluridus P. D. Orton, P. luctuosus Boud., P. olivaceus

P. D. Orton, P. cinereofuscus, P. godeyi, P. phlebophorus, P. galeroides P. D. Orton, P. xanthophae-

us P. D. Orton, P. luteovirens Rea, P. aurantiorugosus (Trog) Sacc., P. romellii, P. splendidus Pear-

son, P. griseopus P. D. Orton, P. satur, P. semibulbosus, P. rimulosus Kьhner et Romagn., P. thomso-

nii, P. podospileus, P. minutissimus].

6. С и с т е м а С. П. В а с с е р а (Wasser, 1989; Вассер, 1992). В пределах рода выде-
лено 2 подрода и 4 секции. В основу классификации положен комплекс признаков,
которые автор считает константными для рода: строение пилеипеллиса, морфология
слагающих его элементов, характер поверхности шляпки, строение плевроцистид,
а также признак наличия или отсутствия пряжек на мицелии.

Subgen. Pluteus — пилеипеллис состоит из удлиненных клеток; поверхность шляпки во-

локнистая, шелковистая; плевроцистиды толстостенные, с отростками; пряжки имеются или нет:
Sect. Pluteus — пряжки на мицелии отсутствуют (P. petasatus, P. cervinus, P. pouzari-

anus Singer);
Sect. Fibulatus S. Wasser — пряжки имеются (P. atromarginatus, P. salicinus, P. pelli-

tus, P. pseudorobertii);

221



Subgen. Hispidocelluloderma S. Wasser — пилеипеллис может состоять из удлиненных, ги-

меновидных элементов, а также из округлых, веретеновидных и грушевидных элементов; по-

верхность шляпки морщинистая, чешуйчатая; плевроцистиды тонкостенные, без выростов на

вершине:
Sect. Hispidoderma — пилеипеллис состоит из удлиненных элементов; пряжки в

основном отсутствуют (P. exiguus, P. hispidulus, P. robertii, P. lepiotoides, P. umbrosus,
P. plautus, P. ephebeus, P. leoninus, P. granulatus, P. sororiatus);

Sect. Celluloderma — пилеипеллис состоит из округлых, грушевидных или веретено-
видных элементов (P. cinereofuscus, P. godeyi, P. semibulbosus, P. aurantiorugosus, P. ro-
mellii, P. chrysophaeus, P. phlebophorus, P. cyanopus, P. podospileus, P. nanus, P. thom-
sonii).

7. С и с т е м а В е л л и н г и (Vellinga, 1990). В своей системе рода автор выделяет
3 секции на основании характера пилеипеллиса и строении плевроцистид. Особенно-
стью данной системы и ее отличием от предыдущих систем является акцент не только
на морфологию элементов, слагающих пилеипеллис, но также на тип пилеипеллиса
в целом. На основании морфологии элементов пилеипеллиса в секции Celluloderma
выделены 3 подсекции.

Sect. Pluteus — ножка выполненная; плевроцистиды многочисленные, толстостенные,

с крючковидными выростами на вершине; хейлоцистиды возникают в субгимении; пилеипел-

лис — кутис; пряжки присутствуют или отсутствуют (P. salicinus, P. atromarginatus, P. pouzari-

anus, P. cervinus, P. pellitus, P. petasatus);

Sect. Villosi Schreurs et Vellinga — ножка выполненная; плевроцистиды тонкостенные, без

выростов или отсутствуют; хейлоцистиды укореняются в траме гименофора; пилеипеллис —

кутис; пряжки на гифах отсутствуют (P. ephebeus, P. hispidulus);

Sect. Celluloderma — ножка выполненная или полая; плевроцистиды тонкостенные, без вы-

ростов или отсутствуют; пилеипеллис — гименодермис или триходермис; пряжки на гифах от-

сутствуют:
Subsect. Hispidodermini (Fayod) Vellinga et Schreurs — хейлоцистиды возникают в

субгимении; пилеипеллис состоит из цилиндрических элементов, формирующих гиме-
нодермис или триходермис (P. exiguus, P. pusillulus Romagn., P. leoninus, P. roseipes,
P. umbrosus, P. plautus);

Subsect. Mixtini — хейлоцистиды возникают в субгимении; пилеипеллис — гимено-
дермис, сформированный двумя типами элементов: булавовидными и веретеновидными
либо цилиндрическими клетками (P. podospileus, P. thomsonii);

Subsect. Eucellulodermini — хейлоцистиды укореняются в траме гименофора; пилеи-
пеллис — гименодермис, состоящий из булавовидных или округлых элементов (P. na-
nus, P. romellii, P. diettrichii Bres., P. poliocnemis Kьhner, P. insidiosus Vellinga et Schreurs,
P. chrysophaeus, P. phlebophorus, P. cinereofuscus, P. pallescens, P. cyanopus, P. luctuosus,
P. inquilinus Romagn., P. aurantiorugosus).

По мнению некоторых авторов (Homola, 1975; Kьhner, 1980; Vellinga, Schreurs,
1985), секция Pluteus объединяет наиболее примитивных представителей рода, тогда
как виды, входящие в состав других секций (Hispidoderma и Celluloderma по системе
Зингера), являются более продвинутыми в эволюционном отношении. Этот вывод
был основан исключительно на анализе морфологических признаков рода, таких как
пилеипеллис, плевроцистиды, пряжки, цвет и размер базидиом.

Присутствие филаментозного пилеипеллиса, тонкостенных плевроцистид, пря-
жек, темноокрашенных и крупных базидиом принято рассматривать в качестве плези-
оморфных признаков в роде Pluteus, тогда как гименодермный пилеипеллис, толсто-
стенные плевроцистиды с отростками на вершине, отсутствие пряжек на мицелии,
светлая окраска базидиом и их мелкий размер свидетельствуют об эволюционном
развитии и являются апоморфными признаками.

Однако мы согласны с мнением Веллинги, что, принимая во внимание только
лишь вышеперечисленные признаки, представляется достаточно сложным выведение
группы видов, например sect. Celluloderma subsect. Eucellulodermini, непосредственно
из примитивных видов секции Pluteus (Vellinga, Schreurs, 1985), несмотря на то что
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некоторые авторы (Homola, 1975) логично прослеживали линию эволюции от видов
sect. Pluteus через виды sect. Hispidoderma, обладающие промежуточными признака-
ми и характеристиками, к высокоразвитым представителям sect. Celluloderma.

Материал и методы

М о р ф о л о г и ч е с к и й а н а л и з . Исследование было основано главным образом
на гербарном материале. Также изучались свежесобранные образцы. Все образцы,
включенные в морфологический анализ, приведены в табл. 1.

Сбор и обработка гербарного материала осуществлялись стандартными методами.
Определение видовой принадлежности образцов проводилось в Лаборатории систе-
матики и географии грибов Ботанического института им. В. Л. Комарова РАН с исполь-
зованием микроскопов марок БИМАМ и МИКМЕД 2—2. При изучении микроскопи-
ческих характеристик базидиом были использованы следующие реактивы: 5%-й рас-
твор щелочи (KОН) и 1%-й аммиачный раствор конго красного для окрашивания сте-
нок гиф. Все микроскопические измерения, а также морфологические наблюдения
основывались на изучении по крайней мере 20 идентичных структур каждого образ-
ца. Средний размер спор оценивался по измерению 30 спор.

Математическая обработка таксономически значимых морфологических приз-
наков и построение кладограммы осуществлялись с помощью компьютерной про-
граммы WinClada version 1.00.08 (Nixon, 1999—2002) по методу максимальной пар-
симонии.

М о л е к у л я р н ы й а н а л и з . Изоляция ДНК осуществлялась из сухого гербарно-
го материала, видовая идентификация которого проводилась классическими морфо-
лого-таксономическими методами. Список использованных нами гербарных образ-
цов, а также образцов, готовые нуклеотидные последовательности которых взяты для
анализа из Генбанка, приводится в табл. 2.

Экстракция ДНК проводилась по стандартным методикам, используемым для вы-
деления грибной ДНК (Юрченко, Синявская, 2007). Для амплификации ITS-фрагмен-
тов рДНК использовались универсальные праймеры ITS1f и ITS4b и стандартизиро-
ванный протокол (табл. 3).

Полученные ПЦР-продукты были очищены с помощью QIAquick Gel Extraction
Kit от QIAGEN.

Для работы с полученными нуклеотидными последовательностями и построения
молекулярно-генетической кладограммы использовалась компьютерная программа
MEGA version 4 (Tamura et al., 2007). Филогенетический анализ проводился по методу
«Neighbor Joining» с 1000 бутстреп-повторностей.

Результаты и обсуждение

Р е з у л ь т а т ы м о р ф о л о г и ч е с к о г о и с с л е д о в а н и я . Опираясь на резуль-
таты таксономического изучения рода рядом авторов, на различные системы ро-
да и принципы их построения, а также на результаты собственных морфологиче-
ских исследований и наблюдений, мы выделили основные макро- и микроморфоло-
гические признаки (придав числовые значения их выражениям), имеющие (либо могу-
щие иметь) наиболее важное таксономическое значение в систематике рода Pluteus.

Шляпка:
1. Размер: 0 — меньше 3 см в диам.; 1 — больше 3 см в диам.
2. Цвет: 0 — белая, беловато-серая или розоватая; 1 — темно-серая, коричневатая,

бурая; 2 — яркая, яично-желтая, янтарная или оранжево-желтая.
3. Характер поверхности: 0 — гладкая или слегка чешуйчатая только в центре;

1 — волокнистая или чешуйчатая по всей поверхности; 2 — с мучнистым налетом;
3 — морщинистая.
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Т а б л и ц а 1

Образцы видов рода Pluteus, использованные в морфологическом анализе

Название вида
Гербарный но-

мер (LE)
Место сбора образца

Pluteus cervinus 217575 Псковская обл., Себежский район

213033 Самарская обл., Жигулевский заповедник

215353 Ленинградская обл., Кингисеппский район

P. petasatus 234784 Тульская обл., Ефремовский район

P. atromarginatus 246081 Самарская обл., Жигулевский заповедник

212998 Самарская обл.

P. salicinus 215427 Ленинградская обл., Бокситогорский район

213064 Самарская обл., Жигулевский заповедник

P. pellitus 217548 Псковская обл., Себежский район, национальный парк

«Себежский»

213034 Самарская обл., Жигулевский заповедник

P. ephebeus 227554 То же

213045 » »

P. leoninus 212090 Самарская обл., Ставропольский район

217942 Новгородская обл., Валдайский район

P. lepiotoides 213005 Самарская обл., Жигулевский заповедник

P. hispidulus 226544 То же

P. exiguus 226543 Ленинградская обл., Гатчинский район

P. umbrosus 215515 Ленинградская обл., Тоснинский район

234773 Тульская обл., Заокский район

P. plautus 213024 Самарская обл., Жигулевский заповедник

213004 То же

215470 Ленинградская обл., Бокситогорский район

P. granulatus 212990 Самарская обл., Жигулевский заповедник

P. podospileus 213015 То же

235290 Вологодская обл., национальный парк «Русский Север»

235383 Ленинградская обл., заказник «Березовые острова»

P. thomsonii 234787 Тульская обл., Ефремовский район

213053 Самарская обл., Жигулевский заповедник

P. nanus 217568 Псковская обл., Себежский район, национальный парк

«Себежский»

213093 Самарская обл., Жигулевский заповедник

P. romellii 217944 Новгородская обл., Валдайский район

213013 Самарская обл., Жигулевский заповедник

213003 То же

P. aurantiorugosus 216873 Московская обл., Приокско-Террасный заповедник

P. semibulbosus 227534 Самарская обл., Жигулевский заповедник

213043 То же

234782 Тульская обл., Ефремовский район

P. fenzlii 246083 Самарская обл., Жигулевский заповедник

246082 То же

246084 Тюменская обл., Юганский заповедник

Amanita pantherina 215578 Ленинградская обл., Выборгский район

216851 Московская обл., Приокско-Террасный заповедник
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Т а б л и ц а 2

Образцы видов рода Pluteus, использованные в молекулярном анализе

Название вида Гербарный номер Номер в Генбанке

Pluteus cervinus LE 217575 FJ 774088

P. cervinus var. cervinus (UBC F 16293) EU 486448

P. petasatus (CBS 441.85) AF 085495

P. atromarginatus LE 246081 FJ 774075

EF 530926

(AFTOL-ID 1340) DQ 494687

P. salicinus LE 215427 FJ 774087

P. pellitus LE 217548 FJ 774078

P. ephebeus LE 227554 FJ 774074

P. leoninus LE 212090 FJ 774079

P. exiguus LE 226543 FJ 774083

P. plautus LE 213024 FJ 774076

P. granulatus LE 212990 FJ 774086

P. podospileus LE 213015 FJ 774085

P. thomsonii LE 234787 FJ 774084

P. nanus LE 213093 FJ 774081

P. romellii LE 217944 FJ 774073

(AFTOL-ID 625) AY 854065

P. aurantiorugosus LE 216873 FJ 774077

P. semibulbosus LE 227534 FJ 774080

P. fenzlii LE 246083 FJ 774082

Amanita muscaria (LG 882) EU 071960

Cortinarius violaceus (OSC 1064077) EU 525958

Tremella mesenterica (CBS 6973) AF 444433

П р и м е ч а н и е. В скобках указаны гербарные номера образцов, нуклеотидные последовательно-
сти которых взяты из Генбанка.

Т а б л и ц а 3

ПЦР-протокол для амплификации ITS-фрагментов рДНК
с использованием праймеров ITS1f, ITS4b

Этапы Температура, °С Время

Первичная денатурация 94 5 мин

7 циклов

Денатурация 94 50 с

Отжиг 55 1 мин 12 с

Элонгация 72 50 с

35 циклов

Денатурация 94 40 с

Отжиг 50 35 с

Элонгация 72 50 с

Заключительная элонгация 72 7 мин

Остановка реакции 4 �



4. Характер края: 0 — край полосатый; 1 — край не полосатый.
Ножка:
5. Высота: 0 — до 4 см; 1 — более 4 см.
6. Характер поверхности: 0 — голая по всей длине или чешуйчатая / волокнистая

только в основании; 1 — чешуйчатая по всей длине.
7. Цвет: 0 — белая, сероватая; 1 — коричневатая или буроватая; 2 — с желтыми

или лимонными оттенками.
8. Наличие покрывала: 0 — с покрывалом; 1 — без покрывала.
Пластинки:
9. Цвет края: 0 — край одноцветный со стороной; 1 — беловатый; 2 — желтова-

тый; 3 — бурый.
Экология:
10. Субстрат: 0 — на древесине хвойных пород; 1 — на древесине лиственных по-

род; 2 — на древесине и почве.
Пилеипеллис:
11. Тип: 0 — кутис; 1 — плагиотриходермис; 2 — гименодермис.
12. Структура: 0 — состоит только из удлиненных, цилиндрических клеток; 1 —

состоит только из округлых или булавовидных клеток; 2 — состоит из округлых и ве-
ретеновидных или удлиненных элементов.

Пряжки:
13. Наличие/отсутствие: 0 — присутствуют; 1 — отсутствуют.
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Т а б л и ц а 4

Матрица морфологических признаков 20 видов рода Pluteus и Amanita pantherina

Виды
Номер признака

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20

1 1 1 0 0 1 0 0 1 0, 1, 2 0, 1 0 0 1 0, 2 0 0 1 1 1 1

2 1 0 1 1 1 0 0 1 0,, 1 1 0, 1 0 0 0 0, 1 0 0 1 1 1 0

3 1 1 0 0 1 0 0 1 3, 1, 1 1, 1 0 0 0 0, 1 0 0 1 1 1 1

4 1 1 0 0 1 0 0 1 0, 1 ,1 1, 1 0 0 0 0, 1 0 0 1 1 1 1

5 1 0 0 1 1 0 0 1 0, 1, 1 1, 1 0 0 1 0, 1 0 0 1 1 1 1

6 1 1 1 1 1 1 0 1 0, 1, 1 1, 2 1 0 1 1, 1 1 1 1 0 1 0

7 1 2 0 0 1 0 2 1 0, 1, 2 1, 1 1 0 1 0, 1 1 0 1 1 1 0

8 1 1 1 1 1 0 0 1 0, 1, 1 1, 1 1 0 1 1, 1 1 1 1 0 1 0

9 0 1 1 0 0 0 0 1 0, 1, 1 1, 2 1 0 1 1, 2 1 1 1 0 1 0

10 0 1 1 0 0 0 0 1 0, 1, 1 1, 2 1 0 1 1, 2 1 1 1 1 1 0

11 1 1 1 1 1 1 1 1 3, 3, 1 1, 1 1 0 1 0, 1 1 1 1 1 0 0

12 1 1 1 0 1 1 1 1 1, 1, 1 0, 1 1 0 1 0, 1 1 1 1 1 0 1

13 1 1 0 0 1 1 0 1 1, 1, 1 0, 1 1 0 1 0, 1 1 1 1 1 0 1

14 0 1 0 0 1 0 0 1 0, 1, 1 1, 2 2 2 1 0, 1 1 1 1 1 0 0

15 0 1 3 0 1 0 0 1 0, 1, 1 1, 2 2 2 1 1, 1 1 1 0 1 0 1

16 1 1 2 0 1 0 0 1 0, 1, 1 1, 2 2 1 1 1, 1 1 1 1 0 1 0

17 1 1 3 0 1 0 2 1 0, 1, 1 1, 1 2 1 1 0, 1 1 1 1 0 1 0

18 1 2 0 1 1 0 2 1 0, 1, 1 1, 1 2 1 1 0, 1 1 1 1 0 1 0

19 0 0 0 0 0 1 0 1 0, 1, 1 1, 1 2 1 1 0, 1 1 1 1 1 0 0

20 1 2 1 1 1 0 2 0 0, 1, 2 1, 1 1 0 1 0, 1 1 1 1 0 1 0

21 1 9 9 0 1 0 0 0 0, 1, 1 2, 1 0 0 0 2, 1 9 9 1 9 1 1

П р и м е ч а н и е. Виды: 1 — Pluteus cervinus, 2 — P. petasatus, 3 — P. atromarginatus, 4 — P. salici-
nus, 5 — P. pellitus, 6 — P. ephebeus, 7 — P. leoninus, 8 — P. lepiotoides, 9 — P. hispidulus, 10 — P. exigu-
us, 11 — P. umbrosus, 12 — P. plautus, 13 — P. granulatus, 14 — P. podospileus, 15 — P. thomsonii, 16 —
P. nanus, 17 — P. romellii, 18 — P. aurantiorugosus, 19 — P. semibulbosus, 20 — P. fenzlii, 21 — Amanita
pantherina. Цифрой 9 обозначены не учитываемые в анализе выражения признака.



Плевроцистиды:
14. Частота встречаемости: 0 — многочисленные; 1 — редкие; 2 — отсутствуют.
15. Толщина стенки: 0 — толстостенные; 1 — тонкостенные.
16. Морфология: 0 — с несколькими отростками на вершине; 1 — без отростков.
Хейлоцистиды:
17. Морфология: 0 — с шиловидным отростком на вершине; 1 — без шиловидного

отростка на вершине.
18. Происхождение: 0 — хейлоцистиды укореняются в траме гименофора; 1 —

хейлоцистиды возникают в субгимении.
Каулоцистиды:
19. Наличие: 0 — присутствуют; 1 — отсутствуют.
Споры:
20. Размер: 0 — до 8 мкм дл.; 1 — более 8 мкм дл.
Данные признаки в виде присвоенных им числовых значений (табл. 4) легли

в основу построения кладограммы (рис. 2). В качестве внешней группы выбран вид
Amanita pantherina (DC.: Fr.) Secr.

На полученной морфологической кладограмме можно выделить по крайней мере
3 крупные группы видов, объединенные на основании сочетаний указанных морфоло-
гических признаков: 1) Cervinus-группа (P. cervinus, P. petasatus, P. pellitus, P. atro-
marginatus; P. salicinus), 2) Leoninus-группа (P. umbrosus, P. plautus, P. granulatus,
P. leoninus, P. fenzlii, P. aurantiorugosus); 3) Nanus-группа (P. nanus, P. romellii, P. po-
dospileus, P. semibulbosus, P. thomsoii).

Положение на кладограмме и филогенетические взаимоотношения P. ephebeus,
P. lepiotoides, P. hispidulus, P. exiguuus остаются неясными. Данные виды не входят
в состав выше указанных крупных клад, а образуют самостоятельные группировки.
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Рис. 2. Кладограмма, отражающая сходства и различия видов рода Pluteus, построенная на основании
морфологических данных (см. табл. 4)



Р е з у л ь т а т ы м о л е к у л я р н о г о и с с л е д о в а н и я . В результате проведенного
филогенетического анализа на основании сходства ITS-областей рДНК была построе-
на кладограмма (рис. 3). В качестве внешней группы выбраны Amanita muscaria (L.:
Fr.) Lam., Cortinarius violaceus (L.: Fr.) Gray и Tremella mesenterica Retz.: Fr.

На полученной молекулярной кладограмме видно, что в роде Pluteus выделяются
несколько групп близкородственных видов:

1) Nanus-группа; включает 7 видов: P. romellii, P. podospileus, P. ephebeus, P. fenz-
lii, P. exiguus, P. nanus, P. thomsonii (с бутстреп-поддержкой 100 %). В малоразрешен-
ной части данного кластера оказалось 3 вида (P. ephebeus, P. fenzlii, P. exiguus);

2) Leoninus-группа; состоит из 5 видов, однако имеет невысокую бутстреп-
поддержку (62 %): P. leoninus, P. aurantiorugosus, P. granulatus, P. plautus, P. semibul-
bosus);

3) Cervinus-группа; содержит 5 видов (P. cervinus, P. pellitus, P. petasatus, P. salici-
nus, P. atromarginatus) и выделяется с максимальным индексом бутстрепа (100 %).

О б о б щ е н и е м о р ф о л о г и ч е с к и х и м о л е к у л я р н ы х д а н н ы х. Таксо-
номические схемы рода Pluteus, основанные на молекулярно-генетических характери-
стиках, в определенной степени подтверждают морфолого-таксономические построения.

1. Cervinus-группа, соответствующая секции Pluteus в системах большинства ав-
торов, характеризуется достаточно крупными плодовыми телами, не имеющими яр-
кой окраски, отсутствием покрывала, пилеипеллисом в виде кутиса, толстостенными
плевроцистидами с отростками на вершине. Эта группа получила высокую бутст-
реп-поддержку на молекулярной кладограмме.

Проведенные исследования показали, что признак наличия/отсутствия пряжек на
гифах не имеет решающего значения во внутриродовой таксономии Pluteus. Поэтому
выделение отдельной секции Fibulatus в некоторых системах (Вассер, 1992), отлича-
ющейся от секции Pluteus лишь отсутствием пряжек, нами не принимается.

2. Leoninus-группа характеризуется плодовыми телами различного размера и окрас-
ки, наличием или отсутствием покрывала, пилеипеллисом в виде плагиотриходермиса
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Рис. 3. Филогенетическая позиция видов рода Pluteus на основании сходства ITS-области рДНК. Кладо-
грамма построена с использованием метода «Neighbor Joining» c 1000 бутстреп-повторностей (показаны

значения бутстрепа > 55 %).



и гименодермиса, тонкостенными плевроцистидами. Морфологическая кладограмма
в целом совпадает с молекулярной в оценке объема данной группы, за исключением по-
ложения P. semibulbosus, который по совокупности морфологических признаков оказы-
вается в Nanus-группе. Вместе с тем молекулярные исследования указывают на право-
мерность широкой трактовки вида P. plautus (Vellinga, Schreurs, 1985; Vellinga, 1990) с
рассмотрением P. semibulbosus в качестве его синонима, демонстрируя близкое распо-
ложение обоих видов относительно друг друга на кладограмме.

Все виды выделенной Leoninus-группы входят в состав одной секции (sect. Cellu-
loderma) только в системе Веллинги (Vellinga, 1990). В остальных системах (Kьhner,
Romagnesi, 1953; Singer, 1986; Orton, 1986; Вассер, 1992) они распределяются по двум
разным секциям на основании строения пилеипеллиса.

Впервые показана близость видов P. leoninus и P. aurantiorugosus, которая под-
тверждается молекулярными данными. Морфологически оба вида характеризуются
яркоокрашенными в желтые и оранжевые тона плодовыми телами, сходной эколо-
гией, морфологией хейлоцистид, размерами спор. Отличия сводятся к строению пи-
леипеллиса и морфологии плевроцистид.

3. Спорной в морфологических и молекулярных оценках оказалась Nanus-группа.
Близость друг к другу таких видов, как P. romellii, P. podospileus, P. thomsonii
и P. nanus, подтверждается молекулярным анализом. Во всех основных системах рода
они рассматриваются в пределах одной секции (Celluloderma) и характеризуются сред-
ним или мелким размером плодовых тел, различной их окраской, отсутствием покры-
вала, пилеипеллисом в виде гименодермиса, тонкостенными плевроцистидами. Одна-
ко, что касается видов P. ehpebeus, P. fenzlii и P. exiguus, то их положение в малоразре-
шенной части данного кластера молекулярного древа не позволяет с высокой степенью
уверенности говорить об их принадлежности к рассматриваемой группе. Показательно,
что на морфологическом древе P. ephebeus вместе с P. lepiotoides и P. exiguus с P. hispi-
dulus также оказываются не в составе всех выше рассматриваемых групп, но образуют
собственные малые группировки. Веллинга (Vellinga, Schreurs, 1985; Vellinga, 1990)
в своей системе выделяет отдельную секцию (Villosi), куда помещает только два ви-
да — P. ephebeus и P. hispidulus — на основании строения пилеипеллиса, морфологии
и происхождении хейло- и плевроцистид, отсутствия пряжек на гифах.

На наш взгляд, в данном случае необходим критический пересмотр всех таксономи-
чески значимых морфологических признаков, применяемых при выделении большой
секции Celluloderma, содержащей как близкородственные, так и филогенетически дале-
кие виды, а также группы видов, относимых в большинстве систем к секции Hispidoder-
ma. Вовлечение в молекулярный анализ, сопровождающий морфологические исследова-
ния, большего числа таксонов будет способствовать выяснению реальных взаимоотно-
шений между видами и объемом выделяемых групп различного таксономического ранга.

Заключение

Использование молекулярных данных в комбинации с морфологическими являет-
ся основой более глубокого понимания филогенетических взаимосвязей между вида-
ми, а также адекватной оценки объема и границ того или иного таксона.

Проведенные исследования показали, что с большой долей уверенности можно
говорить о целостности группы видов, относимых к секции Pluteus (Singer, 1986; Or-
ton, 1986; Vellinga, 1990). Обособленность Cervinus-группы от остальных видов рода
связана с признаком наличия только в этой группе толстостенных плевроцистид с от-
ростками на вершине.

Тип строения пилеипеллиса и морфология его элементов, по-видимому, являются
также важными признаками, по которым возможно проводить таксономические по-
строения на внутриродовом уровне, однако лишь в комплексе с другими дополнитель-
ными морфологическими критериями. В связи с вновь полученными молекулярными
данными важной задачей представляется оценка комплекса таксономически значи-
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мых признаков в секциях Hispidoderma и Celluloderma, а также родственных связей
ранее относимых к ним видов.
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Р Е З Ю М Е

Работа посвящена выявлению естественных групп видов (на уровне секций) в пре-
делах 20 видов рода Pluteus на основании анализа последовательностей рДНК (ITS-ре-
гион и ген 5.8S-субъединицы) и соотнесению выделенных групп с результатами мор-
фолого-таксономического анализа. Проведен обзор основных макро- и микроморфоло-
гических признаков, используемых в систематике рода Pluteus с критической оценкой
их таксономической значимости, а также обзор основных систем рода. Получены но-
вые данные о последовательностях рДНК для 17 видов. Построены кладограммы сход-
ства, основанные на морфологических и молекулярных данных, на которых выявлены
3 группы близкородственных видов: Cervinus-группа, Leoninus-группа и Nanus-группа.

Ключевые слова: Pluteaceae, Pluteus, морфологический анализ, молекулярный
анализ, ITS-регион, 5.8S-область рДНК.

S U M M A R Y

In the present work 20 species of the genus Pluteus Fr. were studied. The main taxono-
mic arrangements of the genus were considered. The investigation includes the analysis of
key morphological features and molecular datasets. The new molecular data from ITS-regi-
on rDNA of 17 species were obtained. Species relationships inferred from ribosomal DNA
sequences were compared to those based on morphological features. It was found that three
groups of closely related species (i. e. Cervinus-group, Leoninus-group, Nanus-group) have
similar morphological and molecular characteristics.

Key words: Pluteaceae, Pluteus, morphology datasets, molecular datasets, ITS-region,
5.8S-region of rDNA.
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