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ВВедение

Предлагаемый читателям очередной выпуск «Определи-
теля грибов России» посвящен больбитиевым грибам (семей-
ству Bolbitiaceae), а именно родам Bolbitius Fr., Conocybe Fayod 
и Pholiotina Fayod. В определитель не вошли роды Galerella Ear-
le и Descolea Singer, а также все секотиоидные и гастероидные 
роды, входящие в состав семейства в современном (филогенети-
ческом) понимании его объема.

Рассматриваемые в этом выпуске три рода (Bolbitius, Cono-
cybe и Pholiotina) представляют собой так называемое «ядро» 
семейства Bolbitiaceae. Они формируют единую, хорошо под-
держиваемую и обособленную монофилетическую группу, что 
подтверждается многими молекулярными исследованиями, где 
представители данных родов учитывались в выборке для по-
строения филогении (Gulden et al., 2005; Moncalvo et al. 2002; 
Matheny et al., 2006; Tóth et al., 2013; Walther et al., 2005). Одна-
ко объем этих родов, их филогенетическая концепция и внутри-
родовая классификация остаются спорными в настоящее время, 
о чём будет сказано ниже, и являются предметом еще предстоя-
щих исследований. Поэтому для практического удобства при со-
ставлении определителя автор опирался исключительно на мор-
фологическую концепцию вида и общепринятую систему родов, 
составленную на основе морфологических критериев. В по-
следнее время объем многих таксонов, принятых ранее (Singer, 
1975, 1986; Watling, 1982), был пересмотрен, и в этом отношении 
наиболее полной критической сводкой, содержащей самые со-
временные данные о двух крупнейших родах семейства (Cono-
cybe и Pholiotina), стала монография  Хаускнехта —   результат 
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 30-летнего опыта изучения группы (Hausknecht, 2009), кото-
рая явилась главным пособием при составлении определителя. 
К основным таксономическим работам, использованным авто-
ром, следует также отнести: Watling, 1982; Arnolds, 2005; Hausk-
necht, Krisai-Greilhuber, 2006; Hausknecht et al., 2009.

Род Galerella включает в настоящее время восемь видов са-
протрофных грибов с эфемерными плодовыми телами копри-
ноидного облика, растущих в основном на почве или разло-
жившейся древесине и распространенных главным образом, 
за единственным исключением (G. plicatella), в тропических 
и субтропических регионах планеты (Hausknecht, Contu, 2003; 
Tkalčec et al., 2011). По причине исключительной редкости всех 
видов рода, а также их географического распространения дан-
ный род не включен в настоящий выпуск, поскольку его пред-
ставители не найдены в России. Образцы из Прибайкалья, 
определенные как Galerella plicatella (Peck) Singer и фигуриру-
ющие в некоторых региональных флористических сводках под 
этим названием (Нездойминого, 1973; Петров, 1991), относятся 
к Pholiotina sulcata Arnolds & Hauskn., поскольку до 2003 года, 
до появления таксономической работы Арнольдса и Хаускнехта 
(Arnolds, Hausknecht, 2003), вид G. plicatella понимался многи-
ми авторами неверно, в концепции, отличавшейся от оригиналь-
ного описания североамериканского Agaricus plicatellus Peck. 
Таким образом, единственная находка G. plicatella в Евразии из-
вестна лишь из Италии (Hausknecht, Contu, 2003). В недавней 
работе (Tóth et al., 2013), посвященной изучению филогенети-
ческой концепции семейства Bolbitiaceae, показаны полифиле-
тическая природа рода Galerella и его родство с Pholiotina, од-
нако для окончательного вывода необходимы дополнительные 
исследования с привлечением большего числа образцов.

Род Descolea, описанный Зингером в 1952 году (Singer, 1952), 
в настоящее время насчитывает около 15 видов, широко распро-
страненных на многих континентах земного шара. Из всех из-
вестных видов рода только один вид встречается на территории 
России —  Descolea flavoannulata (Lj. N. Vassiljeva) E. Horak, из-
начально описанный как Rozites flavoannulata Lj. N. Vassiljeva 
с территории Приморского края (Vassiljeva, 1950). Ранее род 
рассматривался в семействе Cortinariaceae из-за внешнего вида 
базидиом, лимоновидных и орнаментированных базидиоспор, 
а также эктомикоризного образа жизни всех его представителей 
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(Horak, 1971). Привлечение молекулярных данных не сильно 
проясняет положение рода: согласно одним работам, он относит-
ся к семейству Bolbitiaceae и близок к Pholiotina (Gulden et al., 2005; 
Matheny et al., 2006; Tóth et al., 2013), другие исследования сви-
детельствуют о его родстве с секотиоидным родом Setchelliogaster 
Pouzar и гастероидным родом Descomyces Bougher & Castellano, 
которые относятся к Cortinariaceae (Peintner et al., 2001), либо 
о неясной позиции между «bolbitiaceae» и «panaeoloideae»-кла-
дами (Moncalvo et al., 2002). В связи с его спорным положени-
ем в системе этот род не включен в предлагаемый определитель.

До настоящего времени сведения о больбитиевых грибах, 
распространенных на территории России, были немногочислен-
ны, и специальных исследований, посвященных разнообразию 
и систематике группы, не проводилось, за исключением работ са-
мого автора (Malysheva, 2011a, b; Malysheva 2012a, b; Malysheva 
et al., 2015). Видовой состав родов был выявлен неравномерно 
в разных частях страны, и скудную информацию о представите-
лях семейства Bolbitiaceae можно было найти лишь в разрознен-
ных региональных флористических сводках (Беглянова, 1972; 
Нездойминого, 1973; Азбукина и др., 1984; Петров, 1991; Мари-
на, 2006; Малышева, Малышева, 2008; Сарычева и др., 2009; По-
пов и др., 2013; Булах, 2016; Переведенцева, 2008; Ребриев и др., 
2012 и некоторые др.).

В течение последних десяти лет автором были проведены 
специальные исследования по биоразнообразию и систематике 
Bolbitiaceae на территории России, осуществлены интенсивные 
сборы образцов в различных регионах Европейской части, Си-
бири и Дальнего Востока, проведена работа по инвентаризации 
видового состава на основе собственных коллекций и имеюще-
гося гербарного материала из нескольких гербариев, получены 
сведения о географическом распространении всех выявленных 
видов.

Настоящий выпуск «Определителя грибов России» обоб-
щает всю проделанную автором работу по изучению семейства 
Bolbitiaceae, хотя не претендует быть «последним словом» в ис-
следовании этой сложной и интересной группы на территории 
нашей страны. Книга включает в себя оригинальные описания 
и иллюстрации 6 видов Bolbitius, 75 видов и разновидностей 
Conocybe и 24 видов и разновидностей Pholiotina, отмечаемых 
в настоящее время на территории России, а также некоторых 



провизорных видов, которые могут быть найдены при проведе-
нии дальнейших исследований. Даны также определительные 
ключи для каждого рода, фотографии внешнего вида плодовых 
тел и карты распространения таксонов.

Хочется выразить глубокую благодарность Dr. A. Hausknecht 
(Австрия) за помощь в определении некоторых образцов и цен-
ные консультации, а также всем коллегам и кураторам гербариев, 
оказавшим неоценимую помощь в предоставлении коллекций, 
фотографий, подготовке иллюстративного материала: особен-
но В. Ф. Малышевой и О. В. Морозовой, а также А. Е. Коваленко, 
Е. М. Булах, О. С. Ширяевой, Т. Ю. Светашевой, Ю. А. Ребриеву, 
Л. Ф. Волосновой, Е. Ю. Ворониной, А. А. Кияшко, Н. В. Псур-
цевой, Е. С. Попову, А. Г. Федосовой, Л. Г. Переведенцевой, 
С. Н. Арсланову, И. А. Горбуновой, Д. В. Агееву, H. Knudsen (Да-
ния), K. Pärtel (Эстония). Автор также благодарен Л. А. Карце-
вой за подготовку материала для сканирующего электронного 
микроскопа и получение фотографий спор.

Исследования были выполнены при финансовой поддерж-
ке Российского фонда фундаментальных исследований (проекты 
№№ 10-04-01189, 12-04-31315, 13-04-00838), а также в рамках госу-
дарственного задания БИН РАН (№ АААА-А18-118031290108-6).
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Материал и Методы

Изученный материал

Материалом для составления диагнозов и описаний таксо-
нов, представленных в определителе, послужили собственные 
сборы автора из различных регионов России, образцы, любез-
но предоставленные коллегами, а также гербарные коллекции, 
главным образом гербариев Ботанического института им 
В. Л. Комарова РАН (LE), Биолого-почвенного института ДВО 
РАН (VLA), Института экологии растений и животных УрО 
РАН (SVER), University of Copenhagen (C), Institute of Agricul-
tural and Environmental Sciences of the Estonian University of Life 
Sciences (TAAM). Все имеющиеся гербарные коллекции были 
критически пересмотрены и, при необходимости, переопреде-
лены. В общей сложности было изучено 40 образцов Bolbitius, 
более 600 образцов Conocybe и более 300 образцов Pholiotina. 
В тексте для каждого вида (особенно широкораспространенно-
го) указаны лишь те коллекции, на основании которых состав-
лялось описание и были сделаны иллюстрации. При указании 
распространения учитывались все изученные материалы. Рас-
пространение большинства видов на территории России всё еще 
остается неизученным, поэтому в тексте под распространением 
подразумеваются лишь регионы достоверного местонахожде-
ния образцов тех или иных видов. Собранные автором образцы 
хранятся в гербарии LE под соответствующими номерами.

При составлении определительных ключей для Conocybe 
и Pholiotina за основу были приняты ключи из работы A. Hausk-
necht (2009).

Описание макроскопических признаков

Описание макроскопических характеристик плодовых тел 
составлялось на основании свежего материала, фотографий, 
сделанных в природе, и только в исключительных случаях —  
на основании этикеточных или литературных данных (для тех 
видов, которые представлены лишь гербарным материалом).

Характеристика базидиом содержит детальные описания 
размера, цвета, степени гигрофанности, характера поверхности 
шляпки и ножки, признаков покрывала.
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Описание микроскопических признаков

Изучение микроскопических признаков проводилось ис-
ключительно на сухом материале, с использованием микро-
скопов Axio Scope.A1 (Carl Zeiss) и Micmed-2 (LOMO). Для 
приготовления микропрепаратов различных частей плодовых 
тел использовались 5% раствор КОН и 10% раствор аммиака. 
Приводимые значения количественных показателей основаны 
на измерении не менее 30 спор для каждого вида и 10 структур 
одного типа (базидий, цистид) из различных коллекций. Для 
описания спор использованы сокращения: Q —  диапазон значе-
ний отношения длины споры к ее ширине, Q* —  среднее значе-
ние отношение длины споры к ее ширине по результатам изме-
рения 30 спор.

Для некоторых видов были получены фотографии спор под 
сканирующим электронным микроскопом. Материал подготав-
ливался в соответствии с рекомендациями, описанными у Пе-
глера и Янга (Pegler, Young, 1972). Фотографии были сделаны 
с использованием СЭМ марки “JEOL” JSM-6390LA.

Вся использованная в описаниях терминология структур под-
робно описана ниже в разделах определителя, посвященных мор-
фологии родов. Часть описательных понятий является переводом 
на русский с англоязычных или латинских терминов (из основ-
ных монографий по группе: Watling, 1982; Hausknecht, 2009).

Карты распространения видов

Для каждого таксона составлены карты его распростране-
ния на территории России. Точки распространения фиксиро-
вались преимущественно на основании изученных гербарных 
коллекций и некоторых литературных данных. Однако инфор-
мация в литературе, опубликованная до основополагающей ра-
боты А. Хаускнехта (Hausknecht, 2009), не учитывалась, по-
скольку из-за существенного пересмотра таксономических 
концепций невозможно с уверенностью говорить о правиль-
ности применения того или иного названия в старых работах, 
не видя образцы.

Все карты схематичны и фиксируют только наличие нахо-
док в той или иной области, но не отражают число этих находок 
и конкретное их местоположение.
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Молекулярные данные

Для некоторых видов, включая новые таксоны, было про-
ведено секвенирование нуклеотидных последовательностей 
информативного ITS-региона яДНК. В задачи предлагаемого 
определителя не входили филогенетические построения, одна-
ко информация о номерах в международной базе данных Gen-
Bank (GenBank accession numbers) приводится в тексте для тех 
видов, из образцов которых была выделена ДНК.

Методика выделения ДНК, амплификации и секвенирова-
ния подробно описана в других работах автора (Malysheva et al., 
2013, 2015).

Все работы по микроскопированию, с использованием све-
тового и сканирующего электронного микроскопов, а также 
по секвенированию фрагментов яДНК были проведены на обо-
рудовании ЦКП «Клеточные и молекулярные технологии изу-
чения растений и грибов» БИН РАН.



12

сеМейство BolBitiaceae

В 1948 г. Зингер (Singer, 1948) описал семейство Bolbitiaceae, 
характеризующееся наличием у его представителей «гимено-
видного пилеипеллиса» с толстостенными клетками (гимено-
дермис), а также бурых базидиоспор с крупной центральной 
порой. Помимо представителей современных родов Conocy-
be, Agrocybe Fayod и Bolbitius, Зингер включал в него также не-
которых представителей Naucoria (Fr.) P. Kumm., Pholiota (Fr.) 
P. Kumm. и Galerina Earle. Некоторые таксономисты не приня-
ли выделение данного семейства и предлагали, в свою очередь, 
рассматривать всех его представителей в семействе Coprinace-
ae Roze (цит. по: Watling, Gregory, 1981) либо редуцировать его 
до подразделения семейства Strophariaceae Singer et A. H. Sm. 
(Kühner, 1978). Тем не менее в основных системах агарикоид-
ных грибов (Kreisel, 1969, 1975; Singer, 1975; Kalamees, 1978; 
Moser, 1978; Jülich, 1981) семейство Bolbitiaceae сохранялось. 
Правомерность выделения семейства подтвердилась и совре-
менными исследованиями, в том числе молекулярными, что от-
ражено в многопорядковых системах 8-го, 9-го и 10-го изданий 
«Словаря грибов Айнсворта и Бисби» (Hawksworth et al., 1995; 
Kirk et al., 2001, 2008), но объем его существенно и неоднократ-
но изменялся.

В первую очередь, начиная с работ Уотлинга (Watling, 1968), 
границы семейства расширялись за счет включения в него так-
сонов гастероидных и секотиоидных грибов (Gastrocybe Watling 
(= Galeropsis Velen.), Tubariopsis R. Heim, Agrogaster D. A. Reid, 
Gymnoglossum Massee, Cyttarophyllopsis R. Heim), имеющих ука-
занные Зингером для Bolbitiaceae морфологические признаки 
(Smith, 1966; Watling, 1968). Выделение Galeropsidaceae Sing-
er как отдельного семейства, содержащего гастероидные формы 
Bolbitiaceae и Strophariaceae (Hawksworth et al., 1995), в даль-
нейшем не было признано. В новейших системах (Kirk et al., 
2001, 2008) в результате накопления многочисленных данных 
(в том числе молекулярных), свидетельствующих о тесном род-
стве агарикоидных таксонов и гастероидных форм (Thiers, 1984; 
Baura et al., 1992; Hibbett et al., 1997), последние помещаются 
в соответствующие семейства агарикоидных грибов. В некото-
рых недавних работах высказывалось предположение, что, воз-
можно, некоторые представители семейства Bolbitiaceae с эндо-
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генно созревающими спорами представляют собой аберрантные 
формы видов рода Conocybe, морфологический облик которых 
определяется не геномными, а внешними факторами (напри-
мер, бактериальным поражением) (Hallen et al., 2003). Это пред-
положение недавно подтвердилось с помощью молекулярных 
данных (на основании трех генетических маркеров —  ITS, LSU, 
TEF1-alpha) на примере одного вида Gastrocybe, а именно G. lat-
eritia Watling, который сейчас рассматривается как член секции 
Candidae Singer в роде Conocybe —  Conocybe deliquescens Hauskn. 
et Krisai (Hallen et al. 2003; Hausknecht, Krisai-Greilhuber, 2006; 
Tóth et al., 2013). Велика также вероятность того, что некоторые 
секотиоидные роды объединяют в себе филогенетически нерод-
ственные виды, на основании лишь морфологического сходства 
плодовых тел, обусловленного экологическими факторами. По-
казано, что гастероидный облик базидиом мог возникать неодно-
кратно в процессе эволюции разных групп агарикоидных грибов 
(Tóth et al., 2013). Примером может служить род Galeropsis, чья 
полифилетическая природа была недавно показана на основа-
нии анализа ДНК —  часть видов, включая типовой вид G. deser-
torum Velen. & Dvořák, попали в одну кладу с Panaeolus, тогда как 
другие представители оказались родственны Agrocybe (Tóth et 
al., 2013; G. Moreno —  устн. сообщение). Однако другие секоти-
оидные и гастероидные роды в семействе Bolbitiaceae (такие как 
Agrogaster, Cyttarophyllopsis, Gymnoglossum, Tympanella E. Horak) 
пока сохраняют свою таксономическую независимость.

Традиционно в пределах семейства Bolbitiaceae, помимо 
Bolbitius, Conocybe, Pholiotina и Agrocybe, рассматривались так-
же роды Galerella, Descolea, Panaeolus (Fr.) Quél. и Panaeolina 
Maire (Watling, Gregory, 1981; Singer, 1986). Положение о при-
надлежности рода Agrocybe к семейству Bolbitiaceae и его близ-
ком родстве с Conocybe и Pholiotina, долгое время бытовавшее 
во взглядах на систему агариковых грибов, только совсем не-
давно было отвергнуто (Tóth et al., 2013). Это было обусловлено 
главным образом успехами молекулярной филогенетики и по-
лучением первых генетических данных о больбитиевых грибах. 
Несмотря на то, что предпринятые филогенетические исследо-
вания включали в себя лишь некоторых представителей больби-
тиевых, стало очевидным предположение о полифилетической 
природе семейства Bolbitiaceae в традиционном его понимании, 
с филогенетически далеким положением Agrocybe  относительно 
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 других родов (Moncalvo et al., 2002; Rees et al., 2003; Matheny 
et al., 2006). Такой вывод подтвердился также в ходе изучения 
моделей конидиогенеза (Walther, Weiss, 2006). В результате 
род Agrocybe был отнесен к семейству Strophariaceae Singer & 
A. H. Sm.

Panaeolus, Panaeolopsis Singer и Panaeolina во всех совре-
менных филогенетических построениях, так же как и Agrocybe, 
формируют довольно изолированную от других представите-
лей больбитиевых группу. Морфологически эти роды доволь-
но близки к «монофилетическому ядру» Bolbitiaceae (Bolbitius, 
Conocybe, Pholiotina) и обладают таксономически значимыми 
признаками семейства, такими как структура пилеипеллиса, 
структура поверхности базидиоспор, а также сходными эколо-
гическими особенностями, что было причиной их исторической 
позиции в пределах Bolbitiaceae (Kühner, Romagnesi, 1953; Wat-
ling, 1965; Watling, Largent, 1977; Singer, 1986). Вместе с тем 
у представителей панеолоидной клады значимым морфологи-
ческим отличием от больбитиевых грибов можно считать цвет 
спорового порошка —  красно-бурый или черно-бурый, в проти-
воположность желто-коричневому или оранжево-бурому. Ис-
тинные филогенетические взаимоотношения рассматриваемых 
родов с другими группами темноспоровых агариковых остают-
ся неясны из-за недостатка накопленных к настоящему време-
ни данных. Исследования, основанные на использовании толь-
ко nrLSU (Moncalvo et al., 2002; Walther et al., 2005), показали 
близкое родство между Panaeolus/Panaeolina и Conocybe/Bolbi-
tius, хотя мультигенные филогении демонстрируют более близ-
кое родство панеолоидных родов с Tubaria (W. G. Sm.) Gillet, чем 
с «ядром» Bolbitiaceae (Bodensteiner et al., 2004; Matheny et al., 
2006).

Bolbitius, Conocybe и Pholiotina составляют основу семейства 
Bolbitiaceae (Moncalvo et al., 2002; Gulden et al., 2005; Matheny 
et al., 2006). Однако вопрос о независимом статусе Conocybe 
и Pholiotina как отдельных родов остается открытым. Несмотря 
на многолетние дебаты по этому поводу, никаких специальных 
молекулярных исследований проведено не было. В последней 
работе (Tóth et al., 2013), в которой авторы вовлекли в анализ 
наибольшее число представителей Conocybe и Pholiotina, на ос-
нове трех генетических маркеров (nrITS, nrLSU, TEF1-alpha) 
было показано, что виды Conocybe формируют единую монофи-
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летическую группу, тогда как Pholiotina, вероятно, представля-
ет собой филогенетически гетерогенный конгломерат. Всё же 
для окончательного решения этих вопросов необходимы до-
полнительные исследования с привлечением большего числа 
таксонов.

Наиболее типичными морфологическими признаками ба-
зидиом больбитиевых грибов являются их обычно небольшой 
размер, тонкомясистая и хрупкая структура, гигрофанность, 
колокольчатая форма шляпки, коричневый или ржаво-бурый 
споровый порошок, а также гименовидный пилеипеллис, со-
стоящий из округлых или широкобулавовидных элементов. 
Некоторые виды семейства содержат токсины и галлюцино-
генные вещества (Hallen et al., 2004), однако большого практи-
ческого значения не имеют. В последнее время появляется всё 
больше данных об анаморфах Bolbitiaceae. Многие виды рода, 
за немногими исключениями, демонстрируют в моноспоровой 
культуре конидиальное спороношение (таллический конидео-
генез) (Walther, Weiss, 2006). Ранее имеющиеся отдельные све-
дения (Watling, 1976; Clémençon, 2004 и нек. др.) констатиро-
вали лишь факт присутствия конидиального спороношения 
в культурах некоторых представителей Bolbitiaceae. Недавние 
исследования, посвященные этому вопросу (Walther et al., 2005; 
Walther, Weiss, 2006), выявили морфологические особенности 
конидиогенеза и его специфику для представителей отдельных 
родов. Показано, что виды родов Bolbitius, Conocybe и Pholioti-
na характеризуются сходными анаморфами, тогда как Agrocybe 
сильно отличается от них морфологией конидиогенных струк-
тур. Конидиогенные структуры, например, у рода Conocybe до-
статочно видоспецифичны и, вероятно, могут иметь таксономи-
ческое значение.

Все представители семейства Bolbitiaceae ведут сапротроф-
ный образ жизни. Обычными для них питательными субстрата-
ми являются почва, подстилка, разложившаяся древесина и по-
мет животных.
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Род BolBitius

Общие данные. История систематики

Род Bolbitius был описан Фризом в 1838 г. (Fries, 1838) с ти-
повым видом Bolbitius vitellinus (Pers.) Fr., который в настоящее 
время рассматривается как синоним Bolbitius titubans (Bull.) Fr.

Некоторую путаницу в традиционное понимание рода внес 
Жилле (Gillet, 1876), возведя в ранг рода фризовский подрод 
рода Agaricus —  Pluteolus Fr., с типовым видом Pluteolus reticulatus 
(Pers.) Gillet. Некоторое время два рода (Bolbitius и Pluteolus (Fr.) 
Gillet) рассматривались как отдельные. Высокая степень сход-
ства морфологических признаков у их основных представителей 
в конце концов привела к рассмотрению Pluteolus в качестве си-
нонима Bolbitius (Arnolds, 2005). Однако в XIX и начале XX века 
было описано довольно много видов в роде Pluteolus, таксономи-
ческие концепции которых всё еще ждут своего уточнения. Как 
писал еще Зингер (Singer, 1975), род Bolbitius довольно слабо и не-
равномерно изучен в различных частях планеты, и по сей день 
не существует мировой монографии или сколько-нибудь обобща-
ющей сводки, аккумулирующей наши знания о роде. Следует за-
метить, что новые молекулярные данные (Malysheva et al., 2015) 
еще более подчеркивают сложность в разграничении близких ви-
дов и таксонов в крупных видовых комплексах, особенно тех, ко-
торые характеризуются космополитным распространением.

На данный момент в роде Bolbitius описано около 80 видов 
(по данным Index Fungorum database, www.indexfungorum.org 
на 20 сентября 2016 г.), обитающих практически на всех конти-
нентах земного шара. Вместе с тем принципы разграничения ви-
дов в пределах рода до сих пор не стабильны, и многие авторы 
еще раньше указывали на необходимость уточнения границ не-
которых таксонов и изучения вариабельности морфологических 
критериев (Watling, 1982; Enderle et al., 1985; Arnolds, 2005).

Род Bolbitius является типовым родом семейства Bolbitiaceae 
Singer. От других близких родов его отличают такие признаки, 
как ломкие, часто подверженные автолизу базидиомы обычно 
светлой окраски, клейкие или слизистые шляпки с ребристым 
краем, свободные ржаво-охряные пластинки, наличие крупных 
бутылковидных или мешковидных цистид, присутствие псевдо-
парафиз в гимении, а также гименовидный пилеипеллис.
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Внутриродовая систематика к настоящему времени не усто-
ялась. По экологии, окраске плодовых тел и цвету спорово-
го порошка Зингер (Singer, 1975) объединял виды в пределах 
рода в два подразделения: stirps Reticulatus и Vitellinus. Уотлинг 
в своих классификациях (Watling, 1982, 1993) выделял два 
подрода: Bolbitius и Pluteolus (Fr) Watling. Однако другие авто-
ры не склонны выделять внутриродовые категории в Bolbitius 
(Arnolds, 2005; Hausknecht, Vesterholt, 2012). В предлагае-
мом определителе я также избегаю выделения внутриродовых 
таксонов.

Как было показано выше, молекулярный анализ подтвердил 
монофилию рода Bolbitius и его обособленность от других родов 
«ядра» семейства Bolbitiaceae —  Conocybe и Pholiotina (Moncalvo 
et al., 2002; Matheny et al., 2006; Tóth et al., 2013).

Морфология

Макроскопические признаки базидиом  
и их таксономическое значение

Базидиомы обычно мелких или средних размеров, редко до-
вольно крупные, четко дифференцированные на ножку и шляп-
ку, хрупкие, миценоидного или коприноидного облика.

Шляпка в молодом возрасте яйцевидная, наперстковид-
ная или цилиндрическая, затем раскрывающаяся до коло-
кольчатой, выпукло-распростертой и распростертой, тон-
комясистая, гигрофанная, обычно клейкая или слизистая, 
с возрастом подверженная автолизу. Окраска обычно светлая, 
разно образная —  от беловатой, коричневатой, розовой до серо- 
коричневой, желто-коричневой, оливково-коричневой, оран-
жевой, желтой или оливково-желтой. По мнению Кюнера (цит. 
по: Singer, 1975), у представителей Bolbitius пигмент, обуслов-
ливающий цвет шляпки, имеет внутриклеточное расположе-
ние, в отличие от Conocybe и Pholiotina, у которых отсутствуют 
вакуолярные пигменты. Важной морфологической особен-
ностью, свойственной видам рода, является также радиаль-
но-ребристая складчатость края либо всей поверхности шляп-
ки, центр которой у некоторых видов может иметь к тому же 
венозную сеточку. Разграничение видов в пределах рода ос-
новано в большей степени на окраске шляпки и характере ее 
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 поверхности, наряду с микроскопическими и эколого-трофи-
ческими  характеристиками таксонов (Watling, 1982; Arnolds, 
2005; Hausknecht, Vesterholt, 2012).

пластинки обычно узкоприросшие или свободные, частые 
или очень частые, оранжево-охряные или ржаво-бурые, при со-
зревании спор частично или полностью расплывающиеся (deli-
quescent) вследствие автолиза. Край пластинок ровный либо 
мелкозубчатый. Цвет спорового порошка ржаво-бурый или 
красновато-бурый.

Ножка обычно прямая и центральная, цилиндрическая, 
полая, ломкая. Практически у всех видов поверхность ножки 
покрыта тонким белом налетом (pruinose), по крайней мере, 
в верхней ее части, и мелкими чешуйками в нижней полови-
не, что является характерным признаком рода. Окраска обыч-
но бледных тонов, светлее окраски шляпки.

Частное покрывало отсутствует.
Мякоть, как правило, тонкая, хрупкая, одноцветная со шляп-

кой или светлее, с возрастом разрушающаяся (collapsing).
Запах и вкус не имеют таксономического значения и у боль-

шинства видов не выражены.
Развитие базидиом гемиангиокарпное, паравелангиокарп-

ное или гименокарпное (Reijnders, 1963; Singer, 1975).

Микроскопические признаки базидиом  
и их таксономическое значение

споры различны по размеру, но в среднем довольно 
крупные, эллипсоидальные, овальные, яйцевидные, зерно-
видные, миндалевидные, часто слегка бобовидные. Обычно 
слегка или значительно толстостенные, с выраженной порой 
прорастания, окрашенные в КОН —  от желто-коричневых 
до ржаво —  или красновато-бурых. Поверхность спор всег-
да гладкая.

базидии главным образом 4-споровые, реже 2-споровые, 
при этом нередким явлением бывает одновременное наличие 
1-, 2-  и 4-споровых базидий даже в одном плодовом теле. Фор-
ма базидий в основном широкобулавовидная.

пряжки в основном отсутствуют, но могут иметься у неко-
торых видов.

трама гименофора параллельная.
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гимений состоит из палисадного слоя базидий в сочетании 
со стерильными элементами, к которым относятся псевдопара-
физы («pavement cells») —  булавовидные или округлые клет-
ки, —  а также хейлоцистиды. Плевроцистиды отсутствуют или 
очень редкие, одинаковые по форме с хейлоцистидами.

Совсем недавно было показано (Nagy et al., 2011), что суще-
ствует целый комплекс фенотипических изменений, эволюци-
онно коррелирующий с так называемой «коприноидизацией», 
т. е. приобретением способности базидиомы к частичному рас-
плыванию (ослизнению) вследствие автолиза или быстрому 
разрушению, и проявляющийся во многих линиях агарикоид-
ных грибов, а не только у Coprinus s. l. В отличие от представите-
лей рода Coprinus s. l., характеризующихся набором ферментов 
для быстрого автолиза с выделением «чернильной жидкости» 
(inky fluid), у других грибов этот комплекс включает развитие 
псевдопарафиз, практически полностью замещающих собою ба-
зидиоли, складчато-ребристую поверхность шляпки, а также 
значительное увеличение размера гимениальных цистид. Все 
эти признаки характерны для рода Bolbitius, и в связи с этим 
представителей рода можно рассматривать как имеющие ко-
приноидную стратегию развития. Подобная коприноидная жиз-
ненная форма обнаружена также у видов секции Candidae рода 
Conocybe и в целом у десяти независимых филогенетических ли-
ний в пределах нескольких семейств темноспоровых агарикоид-
ных грибов (Psathyrellaceae, Bolbitiaceae и Agaricaceae). Хотя не-
посредственное адаптивное преимущество коприноидизации 
пока не вполне ясно, некоторые исследователи полагают (Kües, 
2000; Nagy et al., 2011), что наличие вышеперечисленных морфо-
логических признаков может способствовать ускорению онтоге-
неза, более быстрому раскрытию шляпки и рассеиванию спор.

Хейлоцистиды крупные, обычно булавовидные, бутыл-
ковидные, почти цилиндрические, часто мешковидные (utri-
form) —  имеющие вздутое основание и короткую толстую шей-
ку; как правило, гиалиновые и тонкостенные.

В отличие от Pholiotina и Conocybe, у Bolbitius морфология 
хейлоцистид не имеет столь существенного таксономического 
значения. При разграничении видов из всех микроскопических 
признаков наибольший вес придается форме и размерам спор.

пилеипеллис состоит из многослойных рядов отдельных кле-
ток, располагающихся перпендикулярно. Большинство авторов 
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(Singer, 1948, 1962; Arnolds, 2005; Hausknecht, 2009) определяют 
такой тип пилеипеллиса, характерный для многих представите-
лей семейства Bolbitiaceae, как гименодермис. По мнению дру-
гих исследователей (Kits van Waveren, 1970; Watling, Largent, 
1977), данный тип пилеипеллиса не может быть назван гиме-
нодермисом, поскольку формирующие его клеточные элемен-
ты, различающиеся по форме и размерам, расположены в не-
скольких слоях. Только верхний слой клеток лежит примерно 
на одном уровне и состоит из вздутых элементов. Авторы отно-
сят данный тип пилеипеллиса к палисадодермису. Характерной 
особенностью всех представителей Bolbitius (как и некоторых 
представителей Conocybe и Pholiotina) является наличие жела-
тинозного слоя, в который погружены элементы пилеипелли-
са и который при высушивании становится незаметен (Watling, 
Largent, 1977). Однако существует точка зрения, что подобный 
желатинозный слой при применении специальных химических 
методов исследования может быть выявлен в той или иной сте-
пени у всех представителей Bolbitiaceae и имеет мукополисаха-
ридную природу (Disbrey, Watling, 1967), поэтому пилеипеллис 
может быть также назван иксопалисадодермисом. Согласно же 
классификации Клеменсона (Clémençon, 2004), подобный тип 
пилеипеллиса нужно относить к физало-палисадодермису из-за 
наличия верхнего плотного слоя вздутых клеток.

В данной работе я рассматриваю пилеипеллис  Bolbitiaceae 
как гименодермис, вслед за основным монографом группы 
Хаус кнехтом (Hausknecht, 2009).

Клетки пилеипеллиса у видов Bolbitius, как правило, булаво-
видные, грушевидные или округлые, в цепочках, тонко- или слегка 
толстостенные. Часто в верхних слоях клеток пилеипеллиса име-
ются редкие или многочисленные  пилеоцистидоподобные элемен-
ты, обычно возвышающиеся над поверхностью. Они не класси-
фицируются как истинные пилеоцистиды, но сильно отличаются 
по морфологии и размерам от остальных клеток пилеипеллиса 
и могут быть цилиндрическими, узкобулавовидными, бутылко-
видными или иной формы и часто содержащими пигмент. Хотя 
во внутриродовой классификации данные элементы не имеют осо-
бого значения, тем не менее их характеристики могут быть важны 
при разграничении видов в качестве дополнительного признака.

стипитипеллис представляет собой кутис, состоящий из па-
раллельно расположенных удлиненных цилиндрических клеток.
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Каулоцистиды у представителей Bolbitius довольно сильно 
варьируют по форме и размерам и обычно располагаются на по-
верхности ножки кластерами. По форме они могут быть подоб-
ны хейлоцистидам либо сильно отличаться от них —  бывают 
округлыми, узко-  или широкобулавовидными, цилиндрически-
ми, бутылковидными либо неправильной формы с разнообраз-
ными боковыми выростами, обычно гиалиновые и тонкостен-
ные. За некоторыми исключениями (например, Bolbitius pallidus 
E. F. Malysheva & Svetash.), морфология каулоцистид не имеет 
большого таксономического значения в рассматриваемом роде.

Экология

По имеющимся на сегодня данным, виды Bolbitius —  са-
протрофы. Представители рода формируют одиночные или 
в небольших группах плодовые тела на широком диапазоне суб-
стратов —  помете, почве, опилках, разрушенной древесине, под-
стилке (Watling, 1982; Arnolds, 2005) —  и произрастают в раз-
личных типах местообитаний, включая рудеральные.
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Таблица 1. Внешний вид плодовых тел Bolbitius titubans:
а —  LE 303576, б —  LE 303575 (фото Т. Ю. Светашевой), в —  LE 289428 (фото 
Т. Ю. Светашевой), г —  LE 303577 (фото Т. Ю. Светашевой). Масштабная линей‑
ка = 10 мм.



Таблица 2. Внешний вид плодовых тел:
а —  Bolbitius coprophilus, LE 287244 (фото Ю. А. Ребриева), б —  Bolbitius reticulatus, 
LE 303560, в —  Bolbitius reticulatus, LE 303561. Масштабная линейка = 10 мм.



Таблица 3. Внешний вид плодовых тел:
а —  Conocybe intrusa, VLA M‑21356 (фото Е. М. Булах), б —  Conocybe confundens, 
LE 313077. Масштабная линейка = 10 мм.


