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В заповеднике «Кивач» (среднетаежная подзона, Республика Карелия) собрано 
75 видов клавариоидных грибов. 60 видов впервые указываются для заповедни-
ка, а 44 – новые для Республики Карелия. Выявленное число видов клавариоидных 
в заповеднике схоже с аналогичными показателями для среднетаежных локалите-
тов (~100 км2) европейской части страны (65–75 видов), но восточнее, в Сибири, 
этот показатель снижается в четыре раза, достигая минимума в ультраконтинен-
тальной Якутии. Похожая тенденция установлена и для комплексов клавариоидных 
грибов более крупной площади – секторов континентальности. Близкие результаты 
отмечены для некоторых групп грибов и лишайников равнинных территорий евро-
сибирского региона. В заповеднике собраны некоторые виды грибов, свойствен-
ные приморскому климату. Они крайне редки или отсутствуют восточнее, в конти-
нентальном климате. В «Киваче» не выявлены многие типичные виды тундровых 
экосистем, тогда как в ультраконтинентальном климате на их долю приходится 
20 % видов. В заповеднике доля широко распространенных видов составляет 40 %, 
а в Якутии этот показатель возрастает до 70 %.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: биогеография; Basidiomycota; разнообразие; распростра-
нение; средняя тайга; климат; температура; долготный градиент.

A. G. Shiryaev, A. V. Ruokolainen. CLAVARIOID FUNGI OF THE KIVACH 
STRICT NATURE RESERVE: CHANGES IN THE DIVERSITY OF THE MIDDLE 
BOREAL MYCOBIOTA ALONG LONGITUDINAL GRADIENT

Altogether 75 species of clavarioid fungi were collected from the “Kivach” strict nature re-
serve (middle boreal subzone of the Republic of Karelia). Among them, there are 60 spe-
cies indicated for the reserve for the first time, and 44 are new to Karelia. The observed 
number of clavarioid species in the reserve is similar to that in other localities (~100 km2) 
in the European part of Russia (65–75 species), whereas further eastwards, in Siberia, 
this number drops by a factor of four, reaching a minimum in the ultacontinental con-
ditions of Yakutia. A similar trend was established for clavarioid complexes on a larger 
scale – for continentality sectors (~100.000 km2). Similar results were observed for some 
groups of fungi and lichens in flatland areas of the Euro-Siberian region. The Kivach na-
ture reserve harbors some fungal species typical of maritime climate. They are extremely 
rare, or absent to the east, in the continental climate. Records from Kivach were missing 
many typical tundra or arctic-alpine species, whereas in an ultracontinental climate they 
accounted for 20 % of the species number. About 40 % of species in the reserve are com-
mon in the middle boreal subzone of Eurasia, and in Yakutia this parameter rises to 70 %.
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Введение

Государственный природный заповедник 
«Кивач» (ГПЗ-К) – одна из особо охраняемых 
природных территорий России (ООПТ) с наибо-
лее крупным списком афиллофоровых грибов, 
несмотря на небольшую площадь (108,8 км2). 
В заповеднике в 2016 г. было известно 323 вида 
афиллофоровых грибов [Руоколайнен, Котко-
ва, 2016], что составляет более 60 % видового 
состава афиллофоровых грибов, известных на 
территории Республики Карелия. Заповедник 
«Кивач» расположен в подзоне средней тайги, 
и по флористическому районированию Каре-
лии [Раменская, 1983] его территория отно-
сится к Заонежскому флористическому району 
и биогеографической провинции Karelia one-
gensis [Mela…, 1906].

Афиллофоровые включают ряд биоморф 
(жизненных форм), среди которых в заповедни-
ке хорошо изучены кортициоидные и пороидные, 
тогда как третья по уровню видового богатства 
группа – клавариоидные грибы (рогатиковые) – 
выявлена недостаточно, хотя история изуче-
ния этих грибов в заповеднике насчитывает 
80 лет. Первые сборы клавариоидных в заповед-
нике «Кивач» относятся к 1935–1936 гг. [Фрейн-
длинг, 1949]. В этой публикации указывается 
6 видов клавариоидных грибов. В последующие 
годы дополнительная информация о клавари-
оидных грибах ГПЗ-К содержится в статьях со-
трудников Института леса КарНЦ РАН [Яковлев, 
1984, 1988], Московского лесотехнического ин-
ститута [Соколова, Галасьева, 1990], БИН РАН 
[Бондарцева и др., 1996; Лосицкая, 1999; Bon-
dartseva, Lositskaya, 2000], финских микологов 
[Salo, 1986], а также сотрудников заповедника 
[Скороходова, 1997]. Результаты изучения гри-
бов (в том числе клавариоидных) опубликова-
ны в нескольких обобщающих работах о грибах 
заповедника «Кивач» [Грибы…, 2001; Коткова 
и др., 2006; Крутов и др., 2006]. Таким образом, 
к началу данного исследования для заповедни-
ка «Кивач» было известно 15 видов клаварио-
идных грибов, что крайне мало по сравнению 
с хорошо изученными таежными ООПТ страны  
[Ширяев, 2014].

Интерес к изучению разнообразия клава-
риоидных грибов определяется тем, что они 
представляют все три основные функциональ-
ные группы. Среди них есть сапротрофы, био-
трофы и симбиотрофы (образуют микоризу 
и базидиолишайники). Именно поэтому велико 

их участие в важнейших процессах жизни таеж-
ного биома и они признаны индикаторами кли-
матических изменений и интенсивности антро-
погенной деятельности [Ширяев, 2014].

Для региональных среднетаежных комп-
лексов клавариоидных грибов (площадью по-
рядка 100 тыс. км2) установлено, что с ростом 
континентальности климата от Фенноскандии 
в направлении ультраконтинентальной Якутии 
число видов снижается в два раза [Ширяев, 
2014]. С континентальностью снижается сред-
негодовая температура и уровень осадков, по-
является вечная мерзлота, меняется структура 
растительности: от темнохвойных лесов к свет-
лохвойным листопадным (лиственничникам). 
Уровень подобных изменений во многом схож 
с изменениями, установленными для широтно-
го градиента в направлении арктической гра-
ницы леса. Изучение видового богатства клава-
риоидных грибов в масштабе локалитетов (пло-
щадью порядка 100 км2) также свидетельствует 
о тенденции снижения разнообразия с ростом 
континентальности климата: 74 вида отмечено 
в одном из среднетаежных локалитетов Урала, 
47 – в Красноярском крае, 19 – в Якутии [Ши-
ряев, 2015, 2017б; Shiryaev, Kotiranta, 2015]. Ка-
кое место займут данные из заповедника «Ки-
вач» (с площадью порядка 100 км2) в картине 
подобного распределения? В связи с изложен-
ным выше исследование пространственной из-
менчивости разнообразия в разных масштабах 
различных групп организмов, включая грибы, 
представляет значительный интерес.

Цель данного исследования – оценка ви-
дового богатства клавариоидных грибов за-
поведника «Кивач». Дополнительной задачей 
является сравнение разнообразия изученной 
микобиоты в ряду территорий схожего разме-
ра, расположенных в градиенте континенталь-
ности среднетаежно-лесной подзоны Евразии.

материалы и методы

Сбор образцов клавариоидных грибов про-
веден А. Г. Ширяевым в сентябре 1998 г., а так-
же А. Г. Ширяевым и А. В. Руоколайнен в сен-
тябре 2016 г. маршрутным методом в различ-
ных биотопах заповедника «Кивач». Образцы 
клавариоидных грибов хранятся в микологи-
ческой коллекции Института экологии растений 
и животных УрО РАН (SVER), гербариях Карель-
ского научного центра РАН (PTZ) и Ботаничес-
кого института им. В. Л. Комарова РАН (LE).

K e y w o r d s: biogeography; Basidiomycota; diversity; distribution; middle boreal for-
ests; climate; temperature; longitudinal gradient.
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Информация о грибах внесена в базу дан-
ных CLAVARIAWORLD, которая создана А. Г. Ши-
ряевым и регулярно пополняется новыми све-
дениями на основе анализа всего возможного 
материала по клавариоидным мира (изучение 
гербарных образцов, онлайн базы данных, раз-
личные публикации, экспедиции автора). База 
данных насчитывает более 74 000 единиц запи-
сей, среди которых порядка 11 000 записей ка-
саются клавариоидных грибов из среднетаеж-
ной подзоны Евразии.

В работе М. В. Фрейндлинг [1949] приво-
дится вид Clavaria rufescens Schaeff., позже ис-
ключенный из списка заповедника, поскольку 
имеющийся образец был переопределен как 
Ramaria flava (Schaeff.) Quél. [Коткова и др., 
2006]. Однако мы не включаем R. flava в список 
видов, приведенных в данной работе, т. к. кон-
цепция этого вида претерпела существенные 
изменения и согласно современным воззре-
ниям R. flava разделен на ряд видов. По этим 
же причинам исключаем из списка вид R. aurea 
(Schaeff.: Fr.) Quél.

Названия видов даны согласно сводке Index 
Fungorum [2016]. Приводятся синонимы видов, 
ранее указанные для заповедника. В род Ra-
mara включаем род Phaeoclavulina, а род Pistil-
laria объединяем с родом Typhula. Виды, впер-
вые указываемые для ГПЗ-К, отмечены звез-
дочкой в таблице 2. Вид Typhula uncialis (Grev.) 
Berthier был собран исключительно в поселке 
и вдоль автодорог (на антропогенно изменен-
ных территориях), тогда как под пологом леса 

не встречался. То есть рассматриваем этот вид 
как заносный для заповедника, не встречаю-
щийся в естественных условиях. В связи с этим 
он приведен в общем списке видов, но исклю-
чен из обсуждения. В локалитетах, которые мы 
сравниваем с заповедником «Кивач», также из 
обсуждения исключаем заносные виды.

Изучение широтного градиента разнообра-
зия – традиционный инструмент биогеографи-
ческих исследований в микологии, тогда как 
долготное направление крайне редко стано-
вится объектом изучения. На планете гради-
ент океаничности-континентальности клима-
та наиболее ярко выражен на самом крупном 
материке – Евразия. От побережий океанов 
(Атлантического и Тихого) к центру Евразии 
возрастает разница между среднегодовой тем-
пературой самого теплого (июль) и холодного 
(январь) месяца. Так, в среднетаежной подзо-
не, на побережье Норвежского моря разница 
этих показателей составляет порядка 5 °С (оке-
анический тип климата), тогда как в ультракон-
тинентальной Якутии достигает максимальных  
60 °С.

В данном исследовании проводится срав-
нение десяти локалитетов, расположенных 
в среднетаежной подзоне, от приморско-
го климата Карелии (33° в. д.) до ультракон-
тинентального Якутии (132° в. д.). Данная 
трансекта растянулась на 5250 км (табл. 1). 
Среднегодовая температура в июле в Киваче 
+16,5 °С, а в январе –11 °С, следовательно, ин-
декс континентальности составляет 26,5, тогда 

Таблица 1. Исследованные локалитеты клавариоидных грибов в среднетаежной подзоне Евразии 
(расположены в направлении роста континентальности климата)

№ Локалитет Расположение Координаты Публикация

1 Кивач Респ. Карелия, Кондопожский р-н,
ГПЗ «Кивач» 62°15ʹ с. ш., 33° 09ʹ в. д. данная работа

2 Кваркуш
Пермский край, Красновишерский
р-н, подножие восточного склона
плато Кваркуш

60°07ʹ с. ш., 58°46ʹ в. д. Ширяев, 2015

3 Кумба Свердловская обл., Североуральский р-н, 
подножие восточного склона горы Кумба 60°08ʹ с. ш., 59°39ʹ в. д. Ширяев, 2015

4 Александровское Томская обл., Александровский р-н, между 
пос. Александровское и Медведево 60°30ʹ с. ш., 77°37ʹ в. д. Ширяев, Агафонова, 

2009

5 Бор Красноярский край, Туруханский р-н,
окр. пос. Бор 61°34ʹ с. ш., 90°01ʹ в. д. Shiryaev, Kotiranta, 2015

6 Ванавара Красноярский край, Эвенкия, 
ГПЗ «Тунгусский» 60°23ʹ с. ш., 102°17ʹ в. д. Ширяев, Кудашова, 2015

7 Ербогачен Иркутская обл., Катангский р-н,
окр. пос. Ербогачен 61°17ʹ с. ш., 108°01ʹ в. д. Ширяев, Музыка, 2015

8 Сунтар
Респ. Саха (Якутия), Сунтарский р-н,
окр. оз. Дьуктэкээн,
10 км северо-восточнее пос. Сунтар

62°12ʹ с. ш., 117°44ʹ в. д. Ширяев, 2017б

9 Якутск Респ. Саха (Якутия), окр. г. Якутск 62°00ʹ с. ш., 129°42ʹ в. д. Ширяев, 2017б

10 Чурапча Респ. Саха (Якутия), Чурапчинский р-н,
окр. пос. Чурапча 61°59ʹ с. ш., 132°27ʹ в. д. Ширяев, 2017б
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как в пос. Чурапча в июле +19,8°С, а в январе 
–39,9°С, таким образом индекс континенталь-
ности здесь 59,7, т. е. в два раза больше по 
сравнению с заповедником «Кивач».

С ростом континентальности среднегодовая 
температура снижается от +2,8 °С в заповедни-
ке «Кивач» до –9,7 °С в пос. Чурапча, уменьша-
ется количество осадков с 628 до 223 мм/год 
соответственно. Условия в окр. пос. Чурапча ха-
рактеризуются наиболее ультраконтиненталь-
ным климатом в средней тайге, что выражается 
в повсеместной вечной мерзлоте грунта (более 
500 м толщиной), широком распространении 
бугров пучения, выходах ледяных линз. Ввиду 
небольшого количества осадков (соизмеримо-
го с полупустыней) здесь широко представле-
ны засоленные почвы (особенно в аласных до-
линах), а также участки со степной раститель-
ностью на южных склонах и тундроподобной на 
северных. С континентальностью изменяется 
структура растительности: от темнохвойных 
(еловых) сомкнутых лесов с богатым моховым 
покрытием до светлохвойных (лиственничных) 
открытых мертвопокровных лесов или бело-
мошников, покрывающих большую часть по-
верхности почвы. В наиболее континенталь-
ных условиях (Лено-Амгинское междуречье) на 
плакорах отсутствуют ель, пихта, сосна, осина, 
черемуха, рябина. Здесь способны выживать 
лишь лиственница (Larix gmelinii (Rupr.) Kuzen.) 
и береза (Betula platyphylla Sukaczev). Следова-
тельно, здесь на небольшом пространстве ярко 
выражена гетерогенность биоклиматических 
параметров, что, несомненно, отражается и на 
структуре микобиоты. Эти краткие примеры де-
монстрируют суровость ультраконтиненталь-
ного климата Якутии по сравнению с примор-
ским в Карелии [Rivas-Martinez et al., 2011].

Каждый из десяти сравниваемых локалите-
тов имеет схожую площадь, 100 ± 10 км2. Изу-
чение локалитетов в удаленных регионах про-
водилось во время экспедиционных работ, где 
основным методом исследований было прове-
дение радиальных ежедневных маршрутов из 
центра (лагеря), что составляет около 5,6 км 
в радиусе. Каждый локалитет исследовался 
в идеальном случае три года, различными ис-
следователями и с привлечением уже опубли-
кованных данных (как в заповеднике «Кивач»).

Климатические показатели территорий взяты 
из базы данных WorldClim (www.worldclim.org). 
Для установления связи между видовым богат-
ством и климатическими параметрами рассчи-
тан коэффициент корреляции Спирмена (rs). 
Использован U-критерий Манна – Уитни в по-
исках различий богатства локалитетов отдель-
ных секторов континентальности. Дана оценка 

встречаемости видов: часто, обычно, редко, 
единично [Новожилов, 2005].

результаты и обсуждение

За время работы в заповеднике «Кивач» 
в 1998 и 2016 гг. собран 71 вид клавариоидных 
грибов (табл. 2). Объединяя эти данные с лите-
ратурными источниками, можно констатировать, 
что в настоящий момент в заповеднике извест-
но 75 видов, из которых 60 указываются здесь 
впервые, а 44 вида (Clavaria flavipes, Clavulinopsis 
corniculata, Ramaria karstenii и др.) являются но-
выми для Республики Карелия. Таким образом, 
список клавариоидных в заповеднике вырос 
в четыре раза, а общее число видов афиллофо-
ровых грибов теперь здесь составляет 381. В на-
стоящий момент в Карелии известно 78 видов 
клавариоидных грибов, то есть 28,6 % от числа 
видов, известных в России [Ширяев, 2014].

Крупнейший род клавариоидных в заповед-
нике – Typhula – включает 22 вида. Род Ramaria 
насчитывает 18 видов, а Clavaria s. l. (объеди-
няя роды Clavaria, Clavulinopsis, Ramariopsis) – 
17. Эти три рода – крупнейшие и в биоте клава-
риоидных грибов России, с тем отличием, что 
в списке России рамариевые занимают первое 
место, а тифуловые – второе [Ширяев, 2014]. 
Преобладание тифуловых грибов характерно 
для таежных регионов. Видовая насыщенность 
рода – 5,3 (табл. 3).

Большое число видов рода Ramariopsis (5) 
свойственно неморальным районам Евразии 
или же таежным регионам с приморским и оке-
аническим климатом. В общем, в ГПЗ «Кивач» 
выявлен ряд видов, преимущественно свойст-
венных океаническому, приморскому и субкон-
тинентальному климату, но отсутствующих в уль-
траконтинентальных условиях среднетаежной 
подзоны Евразии (Clavaria amoenoides, C. flavi-
pes, C. greletii, Ramaria karstenii, R. lutea). «Ки-
вач» – это северный заповедник, однако здесь не 
выявлены виды рода Multiclavula, формирующие 
базидиомы на почве в симбиозе с водорослями, 
а также отсутствует вид Ramariopsis subarctica – 
типичные элементы тундровых или альпийских 
экосистем, что, вероятно, объясняется смягчаю-
щим воздействием морского климата.

Среди редких видов, собранных 1–2 раза 
за все время изучения группы в заповеднике, 
можно отметить Clavaria incarnata, C. greletii, 
Clavulinopsis luteoalba, Ramaria karstenii, R. lutea, 
R. pallida, Typhula abietina, T. incarnata, T. trifolii.

Для большинства видов клавариоидных 
грибов находки в заповеднике являются един-
ственными местонахождениями на террито-
рии республики на сегодняшний день (Ramaria 
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Таблица 2. Клавариоидные грибы заповедника «Кивач»

Вид Ф S
Источник

F
1 2 3 4 5

Artomyces pyxidatus (Pers.) Jülich 
[= Сlavicorona p. (Pers. : Fr.) Doty] 2 w + + + + + ч

* Clavaria amoenoides Corner, K.S. Thind & Anand 1 s – – – – + р
* C. argillacea Pers. 1 s – – – – + о
* C. falcata Pers. 1 s – – – – + о
* C. flavipes Pers. 1 s – – – – + о
* C. fragilis Holmsk. 1 s – – – – + р
* C. fumosa Pers. 1 s – – – – + р
* C. incarnata Weinm. 1 s – – – – + р
* C. greletii Boud. 1 s – – – – + е
Clavariadelphus ligula (Schaeff. : Fr.) Donk 1 p + + + + + о
C. pistillaris (L. : Fr.) Donk 1 s – + + + + р
C. sacchalinensis (Imai) Corner 1 p + + + + + о
C. truncatus (Quél.) Donk 1 s – – + + – p
* Clavicorona taxophila (Thom) Doty 1 p – – – – + е
Clavulina cinerea (Bull. : Fr.) J. Schröt. 2 s – – – + + о
C. coralloides (L. : Fr.) J. Schröt. 
[= C. cristata (Holmsk. : Fr.) J. Schröt.] 2 s + + + + + р

* Clavulinopsis corniculata (Schaeff.) Corner 2 p – – – – + о
* C. helvola (Pers.) Corner 1 m – – – – + о
* C. laeticolor (Berk. & M.A. Curtis) R.H. Petersen 1 p – – – – + р
* C. luteoalba (Rea) Corner 1 p – – – – + р
* Lentaria afflata (Lagger) Corner 2 w – – – – + о
* L. byssiseda Corner 2 w – – – – + о
* L. dendroidea (O.R. Fr.) J.H. Petersen 2 w – – – – + р
Macrotyphula fistulosa (Holmsk. : Fr.) R. H. Petersen 
[= Clavariadelphus f. (Holmsk. : Fr.) Corner] 1 w – + + + + р

M. juncea (Alb. & Schwein.) Berthier 
[= Сavariadelphus j. (Alb. et Schwein. : Fr.) Corner] 1 p – + + + + ч

* Mucronella bresadolae (Quél.) Corner 1 w – – – – + р
* M. calva (Alb. & Schwein.) Fr. [= M. flava Corner] 1 w – – – – + е
* Multiclavula mucida (Pers.) R.H. Petersen 1 w – – – – + р
* Pterula gracilis (Desm. & Berk.) Corner 1 g – – – – + ч
* P. subulata Fr. 2 p – – – – + е
* Ramaria abietina (Pers.) Quél. 2 p – – – – + ч
* R. apiculata (Fr.) Donk 2 w – – – – + р
R. botrytis (Pers. : Fr.) Ricken 2 s – – + + + р
* R. eosanguinea R.H. Petersen 2 s – – – – + е
R. eumorpha (P. Karst.) Corner 
[= R. invalii (Cotton et Wakef.) Donk] 2 p – – + + + о

* R. flaccida (Fr.) Bourdot 2 p – – – – + ч
* R. flavescens (Schaeff.) R.H. Petersen 2 s – – – – + р
* R. flavobrunnescens (G.F. Atk.) Corner 2 s – – – – + р
* R. formosa (Pers.) Quél. 2 s – – – – + р
* R. gracilis (Pers.) Quél. 2 p – – – – + о
* R. karstenii (Sacc. & P. Syd.) Corner 2 s – – – – + р
* R. lutea Schild 2 s – – – – + е
* R. neoformosa R.H. Petersen 2 s – – – – + е
* R. obtusissima (Peck) Corner 2 s – – – – + е
* R. pallida (Schaeff.) Ricken 2 s – – – – + е
* R. stricta (Pers.) Quél. s.l. [= R. comitis Schild] 2 w – – – – + о
R. suecica (Fr. : Fr.) Donk 2 p – – + + – p
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obtusissima, Ramariopsis kunzei, R. subtilis и др.), 
хотя они регулярно встречаются в соседних ре-
гионах (Финляндии, Ленинградской, Мурман-
ской и Архангельской областях) [Kotiranta et al., 
2009; Ширяев, 2013а, б], что, несомненно, сви-
детельствует о недостаточной изученности раз-
нообразия клавариоидных в республике.

На территории заповедника зарегистри-
рованы два вида клавариоидных, включенных 
в Красную книгу Карелии [2007]: Clavariadel-
phus pistillaris и Lentaria afflata. Анализ распре-
деления исследуемой группы грибов по тер-
ритории Республики Карелия и соседних реги-
онов позволяет рекомендовать виды Ramaria 
flavescens и R. flavobrunnescens к включению 
в новое издание Красной книги республики.

Выявленные в заповеднике «Кивач» клава-
риоидные грибы относятся к различным тро-
фо-топическим группам. Наиболее богатая из 
них в заповеднике – группа напочвенных видов 
(включает гумусовые сапротрофы и микоризо-
образователей), объединяет 25 видов (33,8 % 
от общего числа видов) (табл. 3). Среди них 
наиболее часто встречаются Clavaria falcata, 
C. flavipes, Clavulina cinerea. В целом 17,3 % 
видов клавариоидных, выявленных в заповед-
нике, способны образовывать микоризу (Cla-
vulina coralloides, Ramaria botrytis, R. obtusis-
sima и др.). Вторая по богатству группа – виды, 
формирующие базидиомы на гниющей лист-
венно-травянистой и хвойной подстилке; вы-
явлено 16 видов (21,6 %): Macrotyphula juncea, 

Вид Ф S
Источник

F
1 2 3 4 5

* R. testaceoflava (Bres.) Corner 2 s – – – – + е
* Ramariopsis biformis (G.F. Atk.) R.H. Petersen 2 p – – – – + р
* R. crocea (Pers.) Corner 2 s – – – – + р
R. kunzei (Fr.) Corner 2 s + + + + – p
R. subtilis (Pers. : Fr.) Corner 
[= Clavulinopsis subtilis (Pers. : Fr.) Corner] 2 s + + + + – p

* R. tenuiramosa Corner 2 p – – – – + о
* Typhula abietina (Fuckel) Corner 1 l – – – – + е
* T. anceps P. Karst. 1 l – – – – + е
* T. capitata (Pat.) Berthier 1 g – – – – + е
* T. caricina P. Karst. 1 g – – – – + р
* T. crassipes Fuckel [= T. corallina Quél.] 1 l – – – – + ч
* T. culmigena (Mont. & Fr.) Berthier 1 g – – – – + ч
* T. erythropus (Pers. : Fr.) Fr. 1 l – – – – + ч
* T. graminum P. Karst. 1 g – – – – + о
* T. hyalina (Quél.) Berthier 1 g – – – – + ч
* T. incarnata Lasch 1 g – – – – + е
* T. lutescens Boud. 1 l – – – – + о
* T. micans (Pers.) Berthier 1 l – – – – + о
* T. phacorrhiza (Reichard) Fr. 1 p – – – – + о
* T. quisquiliaris (Fr.) Henn. 1 g – – – – + о
* T. sclerotioides (Pers.) Fr. 1 g – – – – + р
* T. setipes (Grev.) Berthier 1 l – – – – + ч
* T. spathulata (Corner) Berthier 1 w – – – – + р
* T. subvariabilis Berthier 1 l – – – – + е
* T. todei Fr. 1 g – – – – + о
* T. trifolii Rostr. 1 g – – – – + е
T. uncialis (Grev.) Berthier 
[= Pistillaria typhuloides (Peck) Burt] 1 g – + + + + р

* T. variabilis Riess 1 g – – – – + р
Итого 6 10 14 15 71

Примечание. Ф – формы роста клавариоидных: 1 – простая (неразветвленная), 2 – коралловидная (разветвленная). S – 
субстратные группы: s – виды на почве, g – на травах (вкл. папоротники), l – на листьях (вкл. хвою). Источники – виды при-
водятся по публикациям: 1 – Фрейндлинг, 1949; 2 – Лосицкая, 1999; 3 – Грибы…, 2001; 4 – Коткова и др., 2006; 5 – данное 
исследование. F – частота встречаемости: ч – частый, о – обычный, р – редкий, е – единичная находка. Полужирным выде-
лены новые для Республики Карелия виды, * новые для заповедника «Кивач».

Окончание табл. 2
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Ramaria eumorpha, Ramariopsis tenuiramosa, 
Clavariadelphus ligula и др. Третья группа – виды 
с базидиомами на травах (герботрофы) – вклю-
чает 13 видов (17,6 %): Pterula gracilis, Typhula 
capitata, T. culmigena и др. Лишь один вид из 
выявленных в заповеднике способен парази-
тировать на злаках – T. incarnata. Одиннадцать 
видов (14,9 %) формируют базидиомы на дре-
весине: Lentaria afflata, Mucronella bresadolae, 
Ramaria stricta и др. Artomyces pyxidatus пре-
имущественно собран в заповеднике на валеж-
ных стволах и ветвях лиственных древесных 
пород (осин и берез) и лишь по одному разу 
на ели и сосне, тогда как с ростом континен-
тальности доля хвойных субстратов в рационе 
вида возрастает [Ширяев, 2014]. На отмерших 
листьях восемь видов клавариоидных (10,8 %) 
способны образовывать плодовые тела: Typhu-
la erythropus, T. micans, T. setipes, T. crassipes 
и др. Лишь один вид (1,3 %) выявлен исключи-
тельно на мхах – Clavulinopsis helvola.

Изучение широтного градиента разнообра-
зия свидетельствует, что с севера на юг сущест-
венно изменяется видовое богатство внутри 
локалитетов. В арктических пустынях островов 
Новая Земля локалитеты включают 1–3 вида 
клавариоидных грибов [Shiryaev, 2006]. В тун-
драх число видов возрастает, варьируя в Мур-
манской обл. в пределах 22–29 видов [Ширяев, 
2008, 2013б], в Канин-Печорской тундре – 20–25 
[Ширяев, 2012], а на Полярном Урале – 19–26 
[Shiryaev, 2006]. В лесотундре этот показатель 
продолжает возрастать, составляя 40–45 видов 

в Мурманской обл. и 35–43 вида на Полярном 
Урале [Shiryaev, 2006; Ширяев, 2013б]. В сред-
ней тайге Карелии, в заповеднике «Кивач» (дан-
ное исследование), выявлено 74 вида, на Се-
верном Урале (в Пермском крае и Свердловской 
области) – 65–74 вида [Ширяев, 2015]. В юж-
нотаежных лесах, в Висимском заповеднике, 
собрано 72 вида [Ширяев и др., 2012]. В подта-
ежных лесах окр. Звенигородской биостанции 
МГУ выявлен 71 вид [Ширяев, 2016] и 76 видов – 
в Ильменском заповеднике [Ширяев, 2017а]. 
Южнее, в степях, число видов снижается до 15–
41 [Ширяев, 2014]. Таким образом, наибольшее 
видовое богатство приходится на субтаежные 
районы, от подтайги до средней тайги, тогда как 
с ростом экстремальности условий (дефицита 
термо- и гидроресурсов), в направлении тундр 
и степей, этот показатель существенно снижа-
ется. В целом заповедник «Кивач» оказывается 
в три раза богаче локалитетов такой же пло-
щади, расположенных на арктической границе 
леса. Близкие результаты получены в Финлян-
дии при движении от подтаежной зоны к лесо-
тундре [Kotiranta et al., 2009].

Изменения таксономических, морфологи-
ческих и субстратных параметров микобиоты 
также очевидны в долготном градиенте конти-
нентальности климата. В данном исследовании 
представлены примеры изменений, происходя-
щих в биоте клавариоидных грибов, от примор-
ского климата Фенноскандии в направлении 
центра Евразии: через Урал, Западную и Сред-
нюю Сибирь до ультраконтинентальной Якутии. 

Таблица 3. Показатели таксономического, морфологического и субстратного разнообразия десяти 
локалитетов клавариоидных грибов, расположенных в градиенте континентальности среднетаежной 
подзоны Евразии

Параметры

Локалитеты

Ки
ва

ч

Кв
ар

ку
ш

Ку
м

ба

Ал
ек

са
н-

др
ов

ск
ое

Б
ор

В
ан

ав
ар

а

Ер
бо

-
га

че
н

С
ун

та
р

Я
ку

тс
к

Чу
ра

пч
а

Индекс континентальности 26,5 29,4 31,6 40,4 42,3 48,4 50,5 56,9 59,0 59,7
Число видов, S 74 74 65 58 47 46 48 35 34 19
Число родов, G 14 14 13 12 10 11 11 9 9 7
S/G 5,3 5,3 5,0 4,8 4,7 4,2 4,4 3,9 3,8 2,7
Typ/Ram 1,29 1,34 1,55 1,71 2,46 2,34 2,58 3,04 2,96 3,67
MC 1,47 1,35 1,49 1,51 1,60 1,63 1,63 1,72 1,66 1,95
Видов на почве, % 33,8 31,5 30,7 25,2 23,7 24,4 20,8 12,1 14,5 10,5
травах, % 17,6 17,9 20,2 26,1 29,6 33,6 37,5 41 38,4 42,2
листьях, % 10,8 10,5 10,9 11,6 10,3 5,6 7,7 10,2 9,5 10,5
подстилке, % 21,6 21,8 19,2 17,4 16,7 15 13,7 12,2 11,1 10,5
древесине, % 14,9 15,1 13,9 12,3 12,6 11,8 11,6 11,3 11 10,5
мхах, % 1,3 2,2 5,1 7,4 7,1 9,6 8,7 13,2 15,5 15,8

Примечание. S/G – видовая насыщенность рода, MC – морфологический коэффициент (соотношение видов с неразветв-
ленными (простыми) и разветвленными (коралловидными) формами роста базидиомами), Typ/Ram – соотношение видов 
родов Typhula и Ramaria.
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С ростом континентальности климата от лока-
литета «Кивач» до «Чурапча» (табл. 3) видовое 
богатство (точнее, видовая плотность) снижа-
ется почти в четыре раза (с 74 до 19 видов), 
а число родов – в два раза (с 14 до 7) (рис.). Для 
видового и родового богатства в локалитетах 
установлена сильная и обратная связь с индек-
сом континентальности (rs = –0,95, р < 0,001). 
Локалитеты, расположенные в среднетаежных 
районах Европы (Фенноскандия, Восточно-
Европейская равнина, Урал), значимо богаче 
своих якутских ультраконтинентальных анало-
гов (критерий Манна – Уитни, U = 0, р < 0,001). 
В направлении роста экстремальности условий 
изменяются и другие таксономические показа-
тели. Например, в два раза снижается видовая 
насыщенность рода (с 5,3 до 2,7) (rs = –0,99, 
p < 0,001), тогда как соотношение тифуловых 
и рамариевых грибов возрастает почти в три 
раза (с 1,29 до 3,67) (rs = 0,98, p < 0,0001). Су-
щественно изменяются показатели морфоло-
гического коэффициента, линейно возрастая 
(rs = 0,99, p < 0,001) на треть с ростом конти-
нентальности (с 1,47 до 1,95).

Среди субстратных групп наибольшие изме-
нения очевидны для группы видов, формирую-
щих плодовые тела на мхах (бриотрофы), где 
с ростом континентальности их доля возраста-
ет в 12 раз (с 1,3 до 15,8 %) (rs = 0,98, p < 0,001), 
а также видов на травах (герботрофы) (rs = 0,95, 
p < 0,001), показатели которой увеличиваются 
в 2,5 раза (с 17,6 до 42,2 %). С другой сторо-
ны, доля напочвенных видов снижается в 3 раза 
(с 33,8 до 10,5 %) (rs = –0,95, p < 0,001), при 
этом почти полностью исчезают виды, форми-
рующие эктомикоризу (остается лишь Clavulina 
cinerea). Позиции видов на листьях, древесине 
и подстилке относительно стабильны.

С ростом континентальности существен-
но повышается доля видов-убиквистов с 39 % 
в «Киваче» до 70 % в «Чурапче». Полностью ис-
чезают таксоны приокеанического распростра-
нения, но появляются виды тундровых экосис-
тем (20 %), которые в регионах с ультраконти-
нентальным климатом проникают далеко на юг, 
вплоть до Монголии.

Следовательно, в долготном градиенте ре-
зультаты, полученные при изучении локалите-
тов, оказываются схожими с итогами исследо-
вания, установленными для клавариоидных при 
сравнении изменений в широтном и долготном 
градиенте для более крупных территорий (по 
100 тыс. км2) [Ширяев, 2014].

Таким образом, тенденции, выявленные на 
долготном градиенте, оказываются подобными 
процессам, происходящим на широтном гра-
диенте, где при движении от зоны оптимума 

(подтаежных и южнотаежных лесов) в направ-
лении лесотундровой зоны тоже отмечено су-
щественное снижение видового и родового бо-
гатства, при этом возрастает морфологический 
коэффициент и доля тифуловых грибов. Также 
увеличивается доля видов, способных форми-
ровать базидиомы на травах и мхах, а позиции 
напочвенных видов существенно снижаются 
[Ширяев, 2014]. Восточнее Якутии, в тихооке-
анском секторе, в целом отмечена близкая 
тенденция зависимости видового богатства от 
континентальности, но локалитеты (в соответ-
ствующих секторах континентальности) оказы-
ваются беднее своих евро-сибирских аналогов 
[Ширяев, 2017б].

Похожий тренд, установленный для лока-
литетов, получен и для уровня секторов, рас-
положенных в градиенте континентальности 
[Ширяев, 2014]: от Фенноскандии, далее через 
Восточную Европу, Урал, Западную и Сред-
нюю Сибирь, вплоть до ультраконтинентальной 
Якутии. Показано, что число видов в секторах, 
соответствующих морскому и субконтинен-
тальному климату (Фенноскандия, Восточная 
Европа и Урал), относительно сходно, тогда 
как восточнее Урала, в ультраконтинентальном 
климате Сибири видовое богатство резко сни-
жается, достигая минимума в Якутии. Сущест-
венно изменяется и эколого-морфологическая 
структура микобиоты.

В градиенте континентальности для таеж-
ных регионов также выявлены существенные 
изменения в таксономической и трофической 
структуре биоты для почвенных и дереворазру-
шающих грибов [Mulder et al., 2003; Boddy et al., 
2014; Котиранта, Ширяев, 2015]. В этом же на-
правлении установлено снижение числа видов 
для лишайников на равнинных территориях ев-
ро-сибирского региона [Урбанавичюс, 2011].

Заключение

Заповедник «Кивач» – это один из богатей-
ших локалитетов (площадью порядка 100 км2) 
клавариоидных грибов в среднетаежной под-
зоне Евразии. В настоящий момент здесь вы-
явлено 75 видов грибов, для 44 из них запо-
ведник – пока единственное местонахождение 
в Республике Карелия.

Число видов клавариоидных в «Киваче» 
сходно с аналогичными показателями для ло-
калитетов европейской части страны, вклю-
чая Урал (65–75 видов), но восточнее – резко 
снижается, достигая минимума в ультракон-
тинентальной Якутии (19 видов). Похожая тен-
денция установлена и для секторов, из кото-
рых наиболее богатые – среднеевропейский, 
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восточноевропейский и уральский, а в Сибири 
число видов снижается почти в 2 раза, достигая 
минимального уровня в ультраконтиненталь-
ной Якутии. Близкие результаты отмечены для 
некоторых групп грибов и для комплексов ли-
шайников равнинных территорий евро-сибир-
ского региона.

В заповеднике собраны некоторые виды 
грибов, свойственные приморскому клима-
ту. Они крайне редки или вообще отсутству-
ют восточнее, в континентальном климате. 
В заповеднике «Кивач» не выявлены многие 
типичные виды тундровых экосистем, тогда как 
в ультраконтинентальном климате на их долю 
приходится 20 % видов. В заповеднике доля 
широко распространенных видов составляет 
40 %, а в Якутии этот показатель возрастает  
до 70 %.

Представленность различных субстратных 
групп также выразительно изменяется с рос-
том континентальности: значимо возрастает 
доля видов на травах и мхах, тогда как уровень 
напочвенных видов снижается в три раза. По-
зиции видов на древесине, подстилке и листьях 
относительно стабильны.

Можно констатировать, что видовое богат-
ство клавариоидных грибов изменяется с рос-
том континентальности климата от океаничес-
ких побережий к центру материка так же зна-
чимо, как и в широтном и высотном градиенте. 
Величина этих изменений схожа с аналогич-
ными на широтном градиенте. Масштабность 
изменчивости таксономических, морфологи-
ческих и субстратных параметров микобиоты 
свидетельствует, что клавариоидные грибы 
могут выступать индикаторами климатичес-
ких изменений.

Исследование выполнено при финансо-
вой поддержке РФФИ (грант № 16-35-60093 
мол_а_дк), а также Института леса Ка-
рельского научного центра РАН (проект 
№ 0220-2014-0007) и при поддержке РНФ 
(грант № 15-14-10023-МКН).
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