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Филогенетический анализ внутреннего транскрибируемого спейсера (ITS) рибосомальной ДНК,
выделенной из 51 базидиокарпа настоящего трутовика, показывает, что на Урале и в Северном Ка-
захстане данный вид ксилотрофных грибов – комплексный, состоящий из двух криптических фи-
логенетических линий (А и В), представленных сублиниями А2 и В2. Их ареалы перекрываются и
охватывают Южный, Средний и Северный Урал, а также Северный Казахстан, но А2 чаще встреча-
ется на Северном и Среднем Урале, а В2 – на Южном Урале и в Северном Казахстане. Их симпатрия
основывается на трофической специализации: представители сублинии А2 встречаются на Alnus,
Betula, Prunus, Salix, Sorbus, а В2 – на Acer, Populus, Salix, Tilia. Для первых основным субстратом яв-
ляется Betula, а для вторых – Populus. По ITS региону рДНК сублиния А2 соответствует Fomes fomen-
tarius sensu stricto, а В2 – Fomes inzengae (Ces. & De Not.) Cooke, двум симпатрическим криптическим
видам, описанным в Европе. По уровню нуклеотидной дивергенции F. fomentarius s. s. и F. inzengae в
равной степени удалены от F. fasciatus (Sw.) Cooke (6.26 и 7.05% соответственно), но уровень дивер-
генции между ними (1.48%) не превышает среднего уровня внутривидовой ITS изменчивости бази-
диальных грибов. Скорее всего, их следует рассматривать как криптические симпатрические ин-
фравидовые филогенетические линии Fomes fomentarius sensu lato подвидового ранга.
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Настоящий трутовик – Fomes fomentarius sensu
lato (Polyporaceae, Agaricomycetes) – один из ши-
роко распространенных в Евразии, в том числе и
на Урале, видов ксилотрофных грибов [1–6].
Данная группа организмов определяет многие ас-
пекты процессов разложения древесных остат-
ков, в том числе и такой их параметр, как углерод-
ный газообмен, уступающий по объему эмиссии
СО2 только почвенному дыханию [7]. Это объяс-
няет наблюдаемый в настоящее время интерес к
изучению экологии древесного дебриса и ксило-
трофных грибов [8]. Большой интерес F. fomentar-
ius s. l. представляет и для биотехнологии [9–15],
но его использование затрудняет неопределен-
ность популяционной структуры и границ как
биологического вида [14, 16].

Как и большинство других видов трутовых
грибов, F. fomentarius s. l. описан по морфологиче-
ским и анатомическим признакам базидиокарпов
и рассматривается как морфологически гомоген-
ный, или мономорфный вид [1–3, 5, 17, 18]. Од-

нако на генетическом уровне настоящий трутовик
не является однородным, и, например, в Европе на
основе вариабельности последовательностей внут-
реннего транскрибируемого спейсера (ITS) рибо-
сомальной ДНК обнаружены два генотипа (А и
В), которые рассматривают как два симпатриче-
ских криптических вида [19, 20]. J. Gaper et al. [14]
рассматривают их как филогенетические линии
(lineages), из которых одна (А) имеет две субли-
нии (А1 и А2), встречающиеся в Северной Амери-
ке и Европе соответственно. Линия В, как нами
было показано ранее [15], также имеет две субли-
нии: одна в Азии (В1), а вторая – в Европе (В2).
U. Peintner et al. [16] идентифицировали две фи-
логенетические линии в Европе как два криптиче-
ских симпатрических вида: F. fomentarius sensu stricto
(s. s.) и F. inzengae (Ces. & De Not.) Cooke.

Для более полного изучения разнообразия фи-
логенетических линий F. fomentarius s. l. и их эко-
логических особенностей необходимо расшире-
ние географии исследований, и прежде всего за

УДК [374.1+577.21]:582.284(470.5)
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счет азиатской части России (Урал, Сибирь,
Дальний Восток), где находится один из трех
(азиатский, европейский и североамериканский)
крупных участков его обширного ареала. Цель
настоящей работы – анализ разнообразия, рас-
пространения и экологических особенностей фи-
логенетических линий настоящего трутовика на
Урале – границе европейского и азиатского суб-
континентов.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Районы исследования

Биоматериалом для молекулярно-генетиче-
ского анализа послужили базидиокарпы настоя-
щего трутовика, коллекция которых была собра-
на в ходе полевых работ с 2001 г. по 2020 г. на Юж-
ном, Среднем и Северном Урале, а также в
Костанайской области Казахстана. Протяжен-
ность эколого-генетического профиля с севера на
юг составила около 1000 км. Базидиокарпы соби-
рали случайным образом в ходе маршрутных уче-
тов по одному с каждого субстрата в разных лока-
литетах, расстояние между субстратами составля-
ло не менее 100 м. В общей сложности для
филогенетического анализа был отобран 51 бази-
диокарп, их видовая диагностика выполнена с
использованием традиционных микологических
методов [3]. Подробная информация об образцах
представлена в базе данных GBIF [21], а их коллек-
ция находится в гербарии Института экологии рас-
тений и животных УрО РАН (г. Екатеринбург).

Выделение ДНК и ПЦР амплификация

Работы по выделению ДНК и ПЦР с визуали-
зацией выполнены в лаборатории молекулярных
исследований растений и грибов Института есте-
ственных наук и математики Уральского феде-
рального университета им. первого Президента
России Б.Н. Ельцина (г. Екатеринбург, Россия).
Источником ДНК были как непосредственно со-
бранные в полевых условиях базидиокарпы на-
стоящего трутовика (32 шт.), так и полученные из
них чистые дикариотические культуры (19 шт.) на
сусло-агаре.

Выделение ДНК осуществляли с помощью на-
бора для выделения ДНК из растительной ткани
(diaGene, Россия) с разведением ДНК в 100 μL де-
ионизированной воды. Два праймера: ITS1F и
ITS4b [22], были использованы для амплифика-
ции внутреннего транскрибируемого спейсера
(ITS) рибосомальной ДНК в полимеразной цеп-
ной реакции. ПЦР проводили с помощью C1000
Touch Amplifier (Bio-Rad Laboratories, США) в
25 μL реакционной смеси, содержащей буфер-
ный раствор с 2.5 мM MgCl2, 0.2 мM dNTP,
0.1 мкM каждого праймера, 0.08 ед./мкл Taq ДНК-

полимеразы (ЗАО “Евроген”, Россия) и 5 мкл
раствора ДНК.

Программа ПЦР включала предденатурацию
95°C – 5 мин, 35 циклов денатурации при 95°C –
30 с, отжига праймеров при 55°C – 45 с, элонга-
ции при 72°C – 45 с, и финальную элонгацию при
72°C – 10 мин. Результаты ПЦР детектировали
визуально в 1.2%-ном агарозном ТВЕ геле с
окраской бромистым этидием. Длину фрагмен-
тов сверяли относительно маркера длин ДНК
100+ bp DNA Ladder (ЗАО “Евроген”, Россия) с
помощью системы гель-документирования Gel
Doc XR+ Gel (Bio-Rad Laboratories, США).

Ферментативная очистка или очистка элек-
трофорезом в агарозном геле ПЦР-продуктов, а
также секвенирование как в прямом, так и обрат-
ном направлениях выполнены ООО “Синтол”
(Москва, Россия). Обработка первичных данных се-
квенирования проведена с использованием про-
грамм Sequencing Analysis Software v. 5.3.1 (Applied
Biosystems, США), Finch TV v. 1.4.0 (Geopriza, Inc.) и
MEGA v. 7.0.18 [23]. Идентификация полученных
последовательностей проведена по результатам
поиска схожих в базе данных GenBank с помо-
щью алгоритма Blast (blast.ncbi.nlm. nih.gov). По-
лученные в ходе исследования оригинальные по-
следовательности депонированы в базу данных
GenBank (ncbi.nlm.nih.gov/genbank).

Филогенетический анализ
Для филогенетического анализа были подго-

товлены два набора референсных последователь-
ностей. Первый был сформирован на основе дан-
ных U. Peintner et al. [16]. Он включал последова-
тельности F. fomentarius s. s. (EF155495, GU062198,
HQ189534, KM360127, MK295658), F. fomentarius II
(HM584810, JX126886, JX183719, JX183720,
KC505546), Fomes sp. Asia (DQ513402, EU273503,
JX290073, KJ668550, MH114657), Fomes sp. Iran
(MK050587) и F. inzengae (AY849306, AM981233,
FN539045, GQ184604, MG719676, MK184456,
MK184458). Второй набор включал последова-
тельности линии А2 (GQ184603, JF927720,
KM360128, KM396269) и В (FN539043, GQ184600,
HQ189535, JX910366), описанные J. Gaper et al.
[14]. В качестве референсных были использованы и
последовательности, описанные нами ранее: си-
квенсы сублиний А2 (MF563971, MF563973,
MF563977, MF563978) и В2 (MF563981, MF563984,
MF563985) [15]. Все последовательности (38) бы-
ли взяты из базы данных GenBank (ncbi.nlm.
nih.gov/genbank) в соответствии с их номерами.
Оригинальные последовательности были добав-
лены к референсным и выравнены с помощью ал-
горитма Muscle с ручной проверкой результатов.
В качестве внешней группы для всех построений
использована одна последовательность Fomes fas-
ciatus (Sw.) Cooke JX126900.
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Филогенетические деревья были построены
методом максимального правдоподобия, осно-
ванного на модели Hasegawa-Kishino-Yano [24].
Все позиции с охватом сайта менее 90% были ис-
ключены, в окончательном наборе было 520 нук-
леотидов. Бутстрэп анализ (500 повторений) прово-
дился с помощью алгоритма Subtree-Pruning-Re-
grafting уровня 5, исходное дерево было получено
автоматически методом максимальной эконо-
мии. Деревья нарисованы в масштабе с длинами
ветвей, измеряющимися количеством нуклеотид-
ных замен на сайт; значения бутстрэп больше
60 указаны рядом с узлами. Описание каждой по-
следовательности содержит GenBank accession
number, страну или физико-географической район
происхождения образца, а также субстрат. Эволю-
ционный анализ проводился в MEGA7 [23].

База данных для расчета полиморфизма ДНК
включала 51 последовательность, полученную в
настоящем исследовании, и 5 последовательно-
стей F. fasciatus (JX126900, JX126901, JX126906,
JX126907, JX126908) [16]. Выравнивание было
проведено алгоритмом Muscle с ручной провер-
кой результатов. Полиморфные позиции в нева-
риабельных во всей выборке сайтах трактовались
в пользу сохранения гомогенности. При наличии
в выборке однозначных замен в рассматриваемой
позиции хотя бы у одной последовательности по-
лиморфизм не учитывался. Расчет количества од-
нонуклеотидных замен в попарных сравнениях
последовательностей отдельных линий и нуклео-
тидной дивергенции (Dxy) проводился при помо-
щи программы DnaSP v. 6.12 [25].

Статистический анализ
Оценка географического распространения

филогенетических линий была проведена с помо-
щью однофакторного дисперсионного анализа с
использованием широты в качестве фактора.
Статистический анализ субстратной приурочен-
ности проведен с использованием критерия χ2 с
поправкой Йейтса. Все расчеты выполнены в ста-
тистическом пакете Statistica 8.0 (StatSoft, Inc.).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Как показывает филогенетический анализ по-

следовательностей внутреннего транскрибируе-
мого спейсера рибосомальной ДНК, базидиокар-
пы F. fomentarius s. l. с Северного, Среднего и Юж-
ного Урала, а также из Северного Казахстана
относятся к филогенетическим сублиниям А2 и
В2. Большая часть изолятов (34) образует гомоген-
ный кластер с референсными изолятами сублинии
А2, меньшая (17) – сублинии В2 (рис. 1, 2). Данные
кластеры включают не только референсные для
сублиний А2 и В2, но и для F. fomentarius s. s. и
F. inzengae последовательности соответственно.

Поэтому сублинию А2 можно соотнести с F. fo-
mentarius s. s., а В2 – с F. inzengae.

Однозначные нуклеотидные замены между
последовательностями в пределах каждой из фи-
логенетических сублиний отсутствуют, но между
собой сублинии отличаются нуклеотидными за-
менами в 8 позициях, и соответственно их нук-
леотидная дивергенция составляет 8 пар основа-
ний (Dxy = 0.01486, или 1.49%). Между сублиния-
ми и F. fasciatus нуклеотидная дивергенция в 4–5 раз
выше: F. fomentarius s. s. – в среднем 33 п. о. (Dxy =
= 0.06255, или 6.26%), а F. inzengae – в среднем
38 п. о. (Dxy = 0.07046, или 7.05%).

Грибы обоих филогенетических сублиний
встречаются одновременно на Среднем, Южном
Урале и в Северном Казахстане (см. рис. 1, 2).
Большая часть образцов, идентифицируемых как
F. fomenarius s. s., были собраны на Северном и
Среднем Урале (30 находок из 34), а идентифици-
руемых как F. inzengae – на Южном Урале и в Се-
верном Казахстане (12 находок из 17). Значимость
указанных различий географического распреде-
ления филогенетических линий подтверждают
результаты однофакторного дисперсионного
анализа: F(2, 48) = 13.163, p = 0.00003.

Грибы сублинии F. fomentarius s. s. обнаружены
на древесных остатках Alnus, Betula, Prunus, Salix,
Sorbus, а F. inzengae – Acer, Populus, Salix, Tilia. Об-
щим для них субстратом является лишь Salix. Ос-
новная часть образцов базидиокарпов сублинии
F. fomentarius s. s. (29 из 34) были собраны на дре-
весных остатках Betula, тогда как сублинии F. inz-
engae ─ на древесных остатках Populus (12 из 17).
Более того, грибы сублинии F. fomentarius s. s. не
были найдены на Populus, а F. inzengae – на Betula.
Указанные особенности субстратного распреде-
ления грибов филогенетических линий статисти-
чески значимы: χ2 = 36.31, p = 0.0000.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
На Урале F. fomentarius s. l. – комплексный вид,

состоящий из двух описанных для Европы фило-
генетических линий А и В, представленных в ре-
гионе сублиниями А2 и В2. Первая из них как ши-
роко распространенный вариант линии А встре-
чается в Европе, Азии, Северной Америке [14, 19,
20]. Сублиния B2, ассоциируемая с европейским
субконтинентом, по имеющимся на настоящий
момент времени данным прослеживается до Ура-
ла [15].

На уровне ITS последовательностей рибосо-
мальной ДНК сублиния А2 соответствует F. fo-
mentarius s. s., а В2 – F. inzengae (Ces. & De Not.)
Cooke, являющимися, по мнению U. Peintner et al.
[16], двумя криптическими симпатрическими ви-
дами. По морфологическим признакам базидио-
карпы F. inzengae отличаются лишь более мелки-



358

ЭКОЛОГИЯ  № 5  2022

ЖУЙКОВА, МУХИН

ми, чем у F. fomentarius s. s., порами гименофора и
соответственно большим их количеством на еди-
ницу площади [16]. При почти полном отсутствии
морфологических различий они заметно отлича-
ются по географическому распространению:
U. Peintner et al. [16] характеризуют F. inzengae как
средиземноморский, а F. fomentarius s. s. как север-
ный вид. Грибы филогенетической линии
F. fomentarius s. s. встречаются на древесных остат-
ках Fagus и Betula, реже Alnus, Quercus, Populus, Acer,
Picea, а F. inzengae − на Quercus, Castanea, Carpinus,
Platanus, Populus, в виде исключения – на Abies и
Cerasium [16, 26].

На Урале F. fomentarius s. s. и F. inzengae также
существенно различаются по субстратным спек-
трам и трофическим преферендумам. Субстрат-
ный спектр первого включает Alnus, Betula,
Prunus, Salix, Sorbus, а F. inzengae − Acer, Populus,
Tilia, Salix. Как и в Европе, общим для них суб-
стратом служит лишь Salix. Для F. fomentarius s. s.
основным и специфическим субстратом является
Betula, а для F. inzengae – Populus. По мнению
K. Náplavová et al. [27], южная граница распро-
странения филогенетической линии А2 в Европе,
диагностируемая нами как F. fomentarius s. s.,
определяется южной границей ареала Betula pen-

Рис. 1. Филогенетическое дерево изолятов F. fomentarius s. l. сублинии А2 или F. fomenarius s. s.: * – референсные после-
довательности Gaper et al. [14]; ** – референсные последовательности Peintner et al. [16]; *** – референсные последо-
вательности Mukhin et al. [15].

Сублиния А2

Сублиния А1

Линия В

75

65

81

MF563971*** Западный Саян, Alnus

MF563977*** Южный Урал, Betula

MF563973*** Южный Урал, Alnus

JX5126900 F. fasciatus США, Platanus

MF563978*** Алтай, Betula

KM396269* Австрия, Betula

OL580749 Южный Урал, Betula

OL546841-2 Казахстан, Средний Урал, Betula, Salix
OL580751 Средний Урал, Betula

OL580752 Средний Урал, Betula

OL580753 Южный Урал, Sorbus

OL580754 Южный Урал, Alnus
OL580755 Средний Урал, Betula

OL580757 Средний Урал, Betula

OL580758 Средний Урал, Betula

OL580759 Средний Урал, Betula

OL580760 Средний Урал, Betula

OL580756 Средний Урал, Betula

OL549282-3 Средний Урал, Betula

OL549267-8 Средний Урал, Betula

OL549457-8 Северный и Средний Урал, Betula

OL569545-59 Северный и Средний Урал,
                          Alnus, Betula, (13), Prunus

KM360128* Австрия, Picea

HQ189534** Словакия, Fagus

EF155495** Германия, Fagus

MK295658* Италия, Fagus

GQ184603* Словакия, Fagus

KM360127** Австрия, Fagus

GU062198** Латвия, Alnus

JF927720*

0.0100
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dula. Следует также отметить, что F. inzengae был
впервые описан по базидиокарпам с Populus nigra
[16].

Дифференцированное отношение F. fomentari-
us s. s. и F. inzengae по отношению к различным ви-
дам древесных остатков лежит в основе их сим-
патрии. Обе филогенетические линии встречают-
ся на Среднем и Южном Урале, в Северном
Казахстане, но, если судить по количеству секве-
нированных базидиокарпов, F. fomenarius s. s. ча-
ще встречается на Северном и Среднем Урале, а
F. inzengae – на Южном Урале и в Северном Ка-
захстане. Подобное распределение соответствует
их распространению в Европе, где F. inzengae так-
же более южный по отношению к F. fomenarius s. s.
вид.

Как было отмечено выше, филогенетические
линии F. fomentarius s. s. и F. inzengae рассматрива-
ются как криптические, симпатрические виды
[16]. Однако наши данные позволяют в этом усо-
мниться. Во-первых, различия между F. fomentari-
us s. s. и F. inzengae (8 п. о.; 1.48%) не превышают
средний для ITS региона уровень внутривидовой

изменчивости у базидиальных грибов – 3.33%
[28]. Во-вторых, различия между ними ниже ви-
дового уровня, показателем которого, на наш
взгляд, может служить их нуклеотидная диверген-
ция с F. fasciatus: в среднем 33 п. о., 6.23% с F. fomen-
tarius s. s. и 38 п. о., 7.04% с F. inzengae. Аналогичные
данные приводят P. Dresch et al. [29] и U. Peintner
et al. [16] – нуклеотидная дивергенция между F. fo-
mentarius s. s. и F. inzengae составляет 9–18 п. о., а
между ними и F. fasciatus – 41–62 п. о.

Мы считаем, что F. fomentarius s. s. и F. inzengae
необходимо рассматривать не как виды, а как фи-
логенетические линии инфравидового уровня.
Этот подход соответствует традиционным взгля-
дам на F. inzengae, как на морфологическую форму
F. fomentarius s. l. [1, 17, 18, 30, 31]. Однако, учиты-
вая генетическую, географическую и экологиче-
скую обособленности F. fomentarius s. s. и F. inzen-
gae, их таксономический ранг, скорее всего, соот-
ветствует подвиду – таксону, объединяющему
географически и экологически обособленные
группы популяций одного вида [32]: в нашем слу-
чае Fomes fomentarius sensu lato.

Рис. 2. Филогенетическое дерево изолятов F. fomentarius s. l. сублинии В2 или F. inzengae: * – референсные последова-
тельности Gaper et al. [14]; ** – референсные последовательности Peintner et al. [16]; *** – референсные последователь-
ности Mukhin et al. [15].

Сублиния B2

Сублиния B1

Линия A

70

MF563981-83*** Средний Урал, Acer, Prunus, Salix

JX5126900 F. fasciatus США, Platanus

JX910366*

OL550062-3 Казахстан, Средний Урал, Populus (2)

OL579734 Средний Урал, Tilia

MF563984** Южный Урал, Alnus

MF563985*** Южный Урал, Acer

MQ719676** Швейцария, Aesculus

MK184456** Италия, Castanea

MK184458** Италия, Quercus

OL579737 Средний Урал, Populus

OL579736 Казахстан, Populus

OL579735 Казахстан, Populus

OL555777-87 Казахстан, Средний и Южныйй Урал,
                          Acer (2), Populus (7), Salix, Tilia

HQ189535* Словакия, Cerasus

AY849306** Италия, Platanus
AM981233** Словения, Abies

FN539043* Великобритания
FN539045** Великобритания

GQ184600* Словакия, Populus

GQ184604** Словакия, Populus

0.0100
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ЖУЙКОВА, МУХИН

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
На Урале настоящий трутовик не является гене-

тически гомогенным и состоит из двух симпатриче-
ских криптических филогенетических линий, иден-
тифицируемых по ITS рДНК как F. fomentarius s. s. и
F. inzengae. По своим генетическим, географическим
и экологическим характеристикам они не отлича-
ются принципиально от аналогичных филогене-
тических линий в Европе. Представители линии
F. fomentarius s. s. преимущественно встречаются
на Северном и Среднем Урале, а F. inzengae – на
Южном Урале и в Северном Казахстане. Грибы
линии F. fomentarius s. s. в основном встречаются
на Betula, а F. inzengae – на Populus, и это лежит в
основе их симпатрии в районах совместного оби-
тания. Уровень филогенетической дивергенции
F. fomentarius s. s. и F. inzengae соответствует внут-
ривидовому уровню, и, скорее всего, их надо рас-
сматривать как криптические и симпатрические
подвиды настоящего трутовика.
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