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Аbstract. Changes in taxonomic, morphological and substrate specificity of distribution of clavarioid fungi 
were studied at the Oman-Ural longitudinal transect covered over 6300 km from 20° to 80° northern latitude, 
along 58° eastern longitude. The works were carried out in two scales. First of scale is cells by 100000 km2 in-
side 12 latitudinal zones, each by 5° latitude, from the tropical deserts of Arabic Peninsula to the Arctic des-
erts of Novaya Zemlya Islands. Second scale is 50 localities, by 100 km2 area, situated inside 12 latitudinal cells 
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Аннотация. Рассмотрено изменение таксономической, морфологической и субстратной специфики 
распространения клавариоидных грибов на оман-уральской меридиональной трансекте, протянув-
шейся вдоль 58° в.д. на 6300 км., от 20 дo 80° с.ш. Работы проведены на примере двух масштабов. 
Первый – ячейки, по 100 тыс. км2 внутри 12 широтных зон (каждая по 5° широты), от тропических 
пустынь Арабского п-ова до полярных пустынь архипелага Новая Земля. Второй – локалитеты пло-
щадью по 100 км2, расположенные внутри 12 широтных ячеек; всего 50. Для обоих масштабов уста-
новлены пики видового богатства грибов в близких диапазонах широт, от 50 до 60° с.ш. для ячеек 
(в подтаежных и южнотаежных лесах), и 50–65° с.ш. Со снижением широты число видов уменьша-
ется почти до нуля. Подобные результаты свидетельствуют о том, что распределение клавариоидных 
грибов с севера на юг не соответствуют “классическому” широтному градиенту разнообразия. Число 
видов в ячейках полярных и тропических пустынь – схоже, а среднее число видов в локалитетах, рас-
положенных в тропических пустынях, ниже по сравнению с арктическими аналогами. Наиболее бо-
гатые локалитеты соответствуют ячейкам со среднегодовыми температурами 1.1–4.5 °C. Доля видов 
с мелкими неразветвленными базидиомами положительно коррелирует с широтой, также как доля 
видов герботрофов. Отрицательная корреляция установлена для видов на листьях, а доля напочвен-
ных видов относительно постоянна на всем протяжение трансекты. Доля широко распространен-
ных видов, для обоих масштабов, максимальна на пустынных “концах” трансекты, тогда как самая 
низкая – в средних широтах, характеризуемых самым высоким числом видов. Подобное распределе-
ние микобиоты отражает биоклиматическую специфику трансекты: широкое распространение крио- 
и аридных пустынь, а также степей в которых отсутствуют специфичные виды. Распределение грибов 
в большей степени демонстрирует не закономерность изменения разнообразия с широтой, а прави-
ло лимитирования в экстремальных условиях, для которого характерно уменьшение видового богат-
ства с ростом пессимальности условий.
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Для грибов-макромицетов многие результаты, 
полученные за последнее десятилетие, выявле-
ны на основе анализа “невидимого, подземного” 
разнообразия (below ground): мицелия, различ-
ных покоящихся стадий, тогда как о распределе-
нии плодовых тел (above ground diversity) пока про-
блематично делать однозначные выводы [16, 27]. 
До сих пор неизвестно, как изменяется видовое 
богатство (базидиом) грибов-макромицетов на раз-
личных пространственных градиентах и при изме-
нении площади исследования.

В данной работе изучение широтного градиента 
разнообразия в континентальном масштабе прово-
дится на примере модельной группы базидиальных 
макромицетов (Basidiomycota)  – клавариоид
ных (рогатиковых) грибов. Клавариоидные – это 
не таксономическая или филогенетически обособ
ленная групп, а одна из морфологических групп 
(жизненная форма) афиллофоровых грибов [8]. 
Они имеют заметные плодовые тела, масса кото-
рых достигает 10 кг при диаметре до 60 см. Кла-
вариоидные грибы распространены на  всех ма-
териках от  полярных ледников и  высокогорий 
до тропических пустынь и экваториальных дож-
девых лесов. Они играют важную роль в большин-
стве биомов суши, входя в состав трех основных 
функциональных групп – сапротрофов, паразитов 
и симбионтов, тем самым они участвуют в клю-
чевых биосферных процессах: почвообразовании 
и круговороте основных биогенов.

Многолетние исследования географическо-
го распределения видового богатства этой группы 
грибов в 12 широтных зонах (каждая в 5° широты) 
от Атлантического до Тихого океана в пределах Ев-
разии и Африки севернее экватора (ЕАСЭ) позво-
лили установить, что максимум видового богат-
ства соответствует диапазону широт 40–55° с.ш., 

Введение. Широтный градиент разнообразия, 
известный как правило Уоллеса, – одна из самых 
ярких закономерностей пространственного рас-
пределения видов в современной биосфере, кото-
рая предполагает максимальное видовое богатство 
близ экватора, снижающееся по мере приближения 
к полюсам [18]. Подобные биогеографические по-
строения преимущественно базируются на приме-
рах распределения животных и растений, различ-
ных групп организмов распространенных на суше 
и в море [24]. Существование широтного гради-
ента часто связывают с  неравномерностью рас-
пределения тепла по поверхности планеты, тем 
не менее общепринятого объяснения этому фено-
мену не существует [22]. Это отражается в том, что 
для некоторых групп организмов отмечена обрат-
ная тенденция, или же пик богатства приходится 
на средние широты.

Однако данные о  закономерностях распре-
деления представителей Царства Грибов, одной 
из крупнейших групп организмов планеты, не учи-
тываются в подобных исследованиях [14], хотя изу
чение данной проблемы в микологии проводится 
давно [12, 23]. За последнее десятилетие, благодаря 
использованию генетических методов было уста-
новлено, что грибам в целом характерен широтный 
градиент разнообразия с пиком видового богатства 
в тропиках [27]. Эта закономерность касается, пре-
имущественно микромицетов, тогда как иные тен-
денции установлены для многих групп макромице-
тов [13, 25, 27], а также других групп криптогамных 
организмов: лишайников и мохообразных [17, 19]. 
В связи с изложенным выше исследование про-
странственной изменчивости разнообразия раз-
личных групп грибов представляет значительный 
интерес.

Keywords: spatial distribution, diversity, climate, precipitation, temperature, latitudinal gradient, Oman-Ural 
longitudinal transect, database, biogeography, Rapoport’s rule, Basidiomycota.

(as in previous scale). For both scales peaks of species richness of fungi in the close ranges of latitudes, from 50 
to 60° N latitude for cells in taiga and south-taiga forests, and 50–65° N latitude, are established. The number 
of species is reduced to almost zero with decreasing latitude. Such results indicate that the distribution of cla-
varioid fungi from North to South does not correspond to the “classical” latitudinal gradient of diversity. The 
number of species in the cells of the Arctic and tropical deserts is similar, and the mean number of species in 
the localities situated in the tropical deserts is lower than in the Arctic counterparts. The richest localities cor-
respond to cells with average annual temperatures from +1.1 to +4.5 °C. The share of species with small and 
unbranched fruitbodies positively correlated with latitude, as well as the share of species of saprotrofic grass-
inhabited taxons. The negative correlation is established for leaves-inhabited taxons, and the share of ground 
species is relatively constant throughout the entire transect. The share of widespread species, for both scales, 
is maximal at the desert “ends” of transect, whereas is minimal in the middle latitudes, characterized by the 
highest number of species. This distribution of the microbiota reflects the bioclimatic specificity of transect: a 
wide spreading of cryo- and arid deserts, and steppes, in which there are no specific species. The distribution 
of fungi in a greater degree demonstrates no pattern of changes in diversity with latitude, but the rule of limi
ting under extreme conditions, which is characterized by a decrease in species richness with increasing pessi-
mal conditions.
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продолжением исследований на меридиональной 
трансекте Оман–Урал.

Цель работы – изучение характера изменения 
таксономической и  эколого-морфологической 
структуры клавариоидных грибов в  двух разных 
масштабах вдоль оман-уральской меридиональной 
трансекты, протянувшейся от тропических до ар-
ктических пустынь. Данное исследование позволит 
установить природно-климатические факторы де-
терминирующие разнообразие микобиоты.

Район исследования. Оман-уральская меридио-
нальная трансекта протянулась вдоль 58° в.д. почти 
на 6300 км, от 20 до 80° с.ш., от аридных тропиче-
ских пустынь Омана, расположенных на восточ-
ной оконечности Арабского п-ова, до арктических 
пустынь северной оконечности Северного остро-
ва Новой Земли (рис. 1). Она пересекает области 
с  Тропическим, Субтропическим, Умеренным, 
Субарктическим и Арктическим типами климата 
в пределах Омана, Ирана, Туркменистана, Узбеки-
стана, Казахстана и России. Исследование клава-
риоидных грибов на трансекте проводились в те-
чение 20 лет [11].

Изучено распределение разнообразия грибов 
в 2-х масштабах. В первом – рассмотрены ячей-
ки, встроенные в широтные зоны по 5° широты, 
в среднем размерами 555.5 ×  180 км. Площадь каж- 
дой ячейки около 100 тыс. км2. Изучены 12 широт-
ных ячеек, расположенных с юга на север, от 20 

снижаясь на треть к экватору [8], при этом в при-
родно-зональном отношении пик приходится 
на подтаежные леса. Т.е. распределение разнообра-
зия клавариоидных грибов не соответствует прави-
лу Уоллеса в классическом виде. Но как изменятся 
распределение видового богатства в отдельных сек-
торальных частях ЕАСЭ, на модельных меридио-
нальных трансектах? Изменится ли распределение 
видового богатства при изменении площади иссле-
дованной территории?

В ЕАСЭ, первые итоги исследования яче-
ек (площадью 100 тыс. км2), проведенные в пре-
делах Новоземельско-уральской горной страны 
(от 48 до 80° с.ш.), свидетельствуют, что пик ви-
дового богатства приходится на  регионы в  пре-
делах 56 ± 2° с.ш., в подтаежных и южнотаежных 
экосистемах [4]. Исходя из географического по-
ложения Урала, протянувшегося узкой полосой 
вдоль 58° в.д., эта широтная трансекта была про-
должена до Омана (самой близкой к экватору тер-
ритории суши). При увеличении длины трансекты 
результат остается таким же: распределение ви-
дового богатства грибов не соответствует прави-
лу Уоллеса в классическом виде, так как пики ви-
дового богатства приходятся на диапазоны широт 
50–60° с.ш. для крупных ячеек и 52–59° с.ш. для 
отдельных локалитетов (на подтаежные и южно-
таежные леса), где выявлено 116–129 и 75–79 ви-
дов, соответственно [11]. Данная работа является 

Рис. 1.  Схематическое изображение оман-уральской трансекты подразделенной на 12 ячеек (по 5° широты), от 20 
до 80° северной широты.
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долей двух форм роста клавариоидных (с неразвет-
вленными, т.е. простыми (Cl), и разветвленными, 
т.е. коралловидными (Co), базидиомами); 2) их со-
отношение (морфологический коэффициент, МС); 
3) доля мелко- (0.01–3 см в высоту) и крупноплод-
ных (3–50 см) видов и 4) их соотношение (коэф-
фициент размера базидиом, BSC). Субстратные 
показатели включают изменение долей видов объ-
единенных в следующие группы: виды формирую-
щие плодовые тела на почве (s), подстилке (p), тра-
вах (g), листьях (l), древесине (w), мхах (m).

Результаты и  обсуждение. Таксономическое бо-
гатство. Наиболее высокие показатели видового 
богатства (116–129 видов) соответствуют ячейкам, 
расположенным в диапазоне широт 50–60° с.ш., 
тогда как южнее и севернее показатели резко сни-
жаются (таблица). Для тропических и арктических 
пустынь установлено минимальное число видов 
(3 и 4, соответственно).

По результатам кластерного анализа очевидны 
различия между (суб)тропическими и умеренно-
арктическими микобиотами (рис. 2). В общий “тро-
пический” кластер объединились три самые юж-
ные ячейки (20, 25 и 30° с.ш.), характеризующиеся 
схожим набором видов грибов ассоциированных 
с аридно-пустынной (суб)тропической раститель-
ностью. Ячейка 35°  с.ш. входит в  один кластер 
с 50° с.ш., благодаря отсутствию типично-северных 
и большому числу неморальных видов, развиваю-
щихся во фрагментах широколиственных гиркан-
ских лесов на  восточной оконечности хр. Эль-
бурс (в Северо-восточном Иране) и хр. Копетдаг, 
а также в широколиственных лесах и степях Юж-
ного Урала. Отдельную группу образуют три “ар-
ктические” ячейки (75, 70 и 65° с.ш.), включающие 

до 80°  с.ш. Обозначения ячеек в тексте даны по 
начальному градусу широты (с юга на север), на-
пример, ячейка 60° с.ш. соответствует диапазону 
широт от 60°00′ с.ш. до 64°59 ′ с.ш. Во втором мас-
штабе – изучены 50 локалитетов площадью 100 км2 
каждый, распределенных внутри 12 ячеек (из пре-
дыдущего масштаба). В горных районах Урала ло-
калитеты строго вписаны в  границы высотных 
поясов (например, среднетаежного, подтаежного 
и т.п.). Перечень ячеек и локалитетов, список ви-
дов грибов, видовое богатство в каждом локалите-
те и принципы сбора материала подробно изложе-
ны в работе [11].

Все    данные    внесены    в    базу    данных  
CLAVARIAWORLD, которая составляется автором 
и регулярно пополняется новыми данными на ос-
нове анализа всего возможного материала по кла-
вариоидным мира (изучение гербарных образцов, 
он-лайн баз данных, различные публикации, экс-
педиции автора). База данных насчитывает бо-
лее 74000 единиц записей, среди которых, поряд-
ка 12000 записей касаются клавариоидных грибов 
на изученной трансекте.

Методы исследований. Основные исследования 
проведены для ячейки площадью в 100 тыс. км2, 
тогда как изучение локалитетов в 100 км2 – вспо-
могательные [11]. Число видов в ячейках – это об-
щее число видов, которое выявлено во всех лока-
литетах, расположенных внутри соответствующей 
ячейки. Для установления связи между видовым бо-
гатством и климатическими параметрами рассчи-
тан коэффициент корреляции Спирмена (rs). Оцен-
ка различий богатства локалитетов проведена по 
U-критерию Манна-Уитни. Сходство ячеек изуче-
но с помощью кластерного анализа, проведенного 
в пакете STATISTICA 8.0, использован метод Вар-
да и Евклидово расстояние. Оценки средней годо-
вой температуры и количество осадков получены 
из базы данных WorldClim (www.worldclim.org).

Широтное изменение микобиоты рассмотрено 
по трем группам показателей, традиционно приме-
няемых при исследовании клавариоидных грибов 
[8, 26]: таксономические, морфологические и суб-
стратные. Таксономические показатели включа-
ют изменение числа видов и родов; видовую на-
сыщенность рода; долю двух крупнейших родов 
клавариоидных в мире – Typhula (таежный, или 
аркто-бореальный род) и Ramaria (неморальный, 
неморально-субтропический); соотношение числа 
видов родов Typhula и Ramaria. В последнем случае, 
если преобладают тифуловые грибы, соотношение 
принято выше нуля, если рамариевые – ниже нуля 
(например, 3.5 и –2.1, соответственно). Из морфо-
логических показателей рассмотрены: 1) изменение 

Рис. 2.  Сходство видового состава клавариоидных 
грибов 12 широтных ячеек.
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оказывается, что для “южных” регионов, фактор 
увлажнения более значим (rs = 0.98; p < 0.0001), по 
сравнению с  температурой (rs = –0.74; p < 0.05), 
тогда как для “северных”, оба фактора статисти-
чески значимы: количество осадков (rs = 0.89; 
p < 0.001) и температура (rs = 0.89; p < 0.01).

Среди 50 исследованных локалитетов наибо-
лее богатыми оказались те, которые расположены 
в двух самых богатых ячейках (50 и 55° с.ш.), а так-
же в ячейке 60° с.ш.: среднее число видов в них со-
ставляет 65.2–74.8 (см. таблицу, рис. 4). Минималь-
ное среднее число видов отмечено в арктических 
криофильных и тропических/умеренных аридных 
пустынях. В арктических пустынях нет локалите-
тов, где не были бы выявлены клавариодные (сред-
нее число видов 2.4), тогда как в аридных пустынях 
Омана половина изученных локалитетов характе-
ризуются нулевым видовым богатством (среднее 
число видов 1.3). Схожее число и набор видов гри-
бов выявлены в  локалитетах, соответствующих 

комплексы видов грибов, адаптированные к суще-
ствованию севернее арктической границы леса.

При изучении крупных территорий Северной 
Евразии показано, что таксономическое богат-
ство многих групп макромицетов, в большей сте-
пени зависит от уровня увлажнения по сравнению 
с температурой [15]. На изучаемой трансекте уста-
новлен высокий уровень линейной зависимости 
(rs = 0.95; p < 0.0001) между числом видов грибов 
и среднегодовым количеством осадков для ячеек 
(рис. 3): богатство грибов составляет минималь-
ные 3 вида при 89 мм/год осадков в Омане, воз-
растая до максимальных 129 видов при 680 мм/год. 
Получена параболическая зависимость между чис-
лом видов и среднегодовой температурой, ее пик 
приходится на диапазон среднегодовых температур 
от 1.1 до 4.5 °C. Исследованная зависимость стати-
стически незначима (rs = –0.35; p > 0.05). При рас-
смотрении по отдельности “южных” (суб)тропиче-
ских и “северных” умеренно-арктических районов 

Таблица. Таксономические, морфологические и субстратные параметры клавариоидных грибов для 12 широтных ячеек 
на оман-уральской трансекте

Параметр
Широтные ячейки, ° с.ш.

75 70 65 60 55 50 45 40 35 30 25 20

число видов (S), шт. 4 22 50 91 129 116 48 20 41 12 7 3

число родов (G), шт. 2 5 13 14 18 16 11 8 13 10 6 3

S/G 2.0 4.4 3.8 6.5 7.2 7.2 4.4 2.5 3.1 1.2 1.2 1.0

Typhula/Ramaria 10 10 4.8 1.2 1.2 –1.2 2.1 9 1.1 1.5 10 10

видов с простыми плт. 
(Cl),%

100 88 78 58 57 48 50 67 45 36 50 33

разветвленными (Co),% 0 12 22 42 43 52 50 33 55 64 50 67

MС 10 7.5 3.5 1.4 1.3 –1.1 ±1.0 2.0 –1.2 –1.8 ±1.0 –2.0

видов мелкоплодных,% 100 77 52 42 53 38 42 42 33 36 33 33

крупноплодных,% 0 23 48 58 57 62 58 58 66 64 67 67

BSC 10 3.2 1.1 –1.4 –1.1 –1.6 –1.4 –1.4 –4.8 –1.8 –3.0 –2.0

видов на почве,% 50 32 32 39 43 50 41 42 48 55 62 67

травах,% 50 42 39 24 14 15 30 38 11 0 0 0

листьях,% 0 9 9 9 12 11 11 10 12 15 12 33

древесине,% 0 6 6 12 15 12 9 0 10 12 12 0

подстилке,% 0 6 8 12 15 11 10 10 12 14 12 0

мхах,% 0 6 6 4 2 0 0 0 0 0 0 0

среднее число видов 
в локалитете

2.4 13.4 27.4 65.2 74.8 66.8 19.0 6.2 15.5 4.7 3.3 1.3

число локалитетов 3 5 5 5 5 5 4 4 4 3 3 4
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Рис. 4.  Диапазон значений видового богатства клавариоидных грибов в различных широтных ячейках на оман-
уральской меридиональной трансекте.
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приходятся на гумидные регионы [8]. Среди изу-
чаемой группы грибов нет специфичных видов для 
пустынь и тундр.

Ни один вид клавариоидных грибов не выявлен 
во всех 12 ячейках. 95% видов собраны не более чем 
в 8 ячейках, а в половине ячеек собрано 87.5% ви-
дов. 63% (101) видов характеризуются узким рас-
пространением – выявлены не более чем в 3 ячей-
ках, а 20% (32) видов – широким, собраны более 
чем в 6 ячейках. При этом на широтном градиенте 
доля видов-убиквистов (выявленных в 6–11 ячей-
ках) оказывается максимальна на “краях” тран-
секты, а доля узко распространенных видов (выяв-
ленных в 1–3 ячейках) в этих ячейках минимальна 
(рис. 5). Самый низкий уровень доли убиквистов 
(28%) соответствует наиболее богатым и  слож-
но устроенным микобиотам (от  50 до  60°  с.ш.). 
В аридных условиях способны существовать ис-
ключительно виды-убиквисты. Доля узко рас-
пространенных видов достигает максимального 
уровня в диапазоне широт 50–60° с.ш., снижаясь 
до нуля в тропических районах. Таким образом, 
распределение клавариоидных грибов на изучае-
мой трансекте (в рассмотренных масштабах) не со-
ответствует правилу Рапопорта, постулирующему, 
что в высоких широтах преобладают виды широ-
кого распространения, а в низких – ограничен-
ного, эндемичные для небольших физико-геогра-
фических тропических районов. Однако для более 
крупных территорий, в пределах ЕАСЭ, при изуче-
нии широтных зон в 5° широты от Атлантического 
до Тихого океанов, для клавариоидных установле-
на применимость правила Рапопорта [8].

Если рассматривать только “умеренно-лесную” 
часть трансекты, то распределение клавариоидных 
соответствует правилу Рапопорта: доля убиквистов 
возрастает линейно с 28 до 59%, от 50 к 70° с.ш. 
(rs = 0.96, p < 0.00001), а доля видов узкого распро-
странения снижается до минимума. Со снижени-
ем размера изученной площади выше описанная 
схема не меняется, лишь в локалитетах, располо-
женных в центральных ячейках несколько возрас-
тает доля убиквистов (до 37%), за счет видов рода 
Typhula, широко распространенных во всех при-
родных зонах Северной Евразии [8, 9].

Схожая тенденция установлена и для показате-
лей родового богатства в ячейках, где пик также 
соответствует диапазону широт от 50 до 60° с.ш. 
(см. таблицу). В направлении Арктики и эквато-
ра число родов снижается. Аналогичные результа-
ты выявлены и при изучении распределения лока-
литетов – пик родового богатства приходится на 53 
и 56° с.ш., т.е. на гемибореальную и южно-таеж-
ную подзоны. Видовая насыщенность рода также 

арктическим пустыням архипелага Земля Фран-
ца-Иосифа [9]. Самые богатые локалитеты рас-
положены в наиболее богатых ячейках и соответ-
ствуют диапазону широт от 53 до 59° с.ш. [11]. Для 
ячеек по числу видов арктические и тропические 
пустынные области близки (4 и  3 вида соответ-
ственно), а для уровня локалитетов они различа-
ются (критерий Манна-Уитни, U = 3.0, p < 0.05). 
Высокий уровень положительной корреляции вы-
явлен между числом видов в локалитетах и средне-
годовым количеством осадков (rs = 0.96, p < 0.001), 
а  также среднегодовой температурой воздуха 
(rs = –0.37, p < 0.001). Это косвенно подтверждает 
большую значимость уровня влажности по срав-
нению с температурным фактором для дифферен-
циации уровня видового богатства клавариоидных 
грибов.

Отмеченные изменения числа видов клаварио
идных грибов для обоих масштабов, не соответ-
ствует широтному градиенту в классическом виде: 
увеличению видового богатства от полюсов к эква-
тору. Схожий результат недавно был получен и для 
более крупных территорий – на примере 12 широт-
ных зон по 5° широты от Атлантического до Тихого 
океана в пределах ЕАСЭ, где богатейшие зоны со-
ответствуют 40–55° с.ш, тогда как к экватору чис-
ло видов снижается на треть [8].

Несомненно, стоит отметить специфику иссле-
дуемой трансекты, которая характеризуется кон-
тинентальными условиями. Здесь, аридные степи 
и  пустыни простираются от  тропических райо-
нов до 50° с.ш., а, как известно, аридные районы 
крайне бедны клавариоидными, которых можно 
считать гигрофилами, так как пики их богатства 

Рис. 5. И зменение доли видов клавариоидных грибов 
широкого распространения (выявлены в 6–11 ячейках) 
и узкого (в 13 ячейках) с широтой.
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Морфологическая структура. Все виды, выяв-
ленные в ячейках севернее 75° с.ш., характеризу-
ются простыми (неразветвленными) базидиомами 
(Cl), тогда как на крайнем юге трансекты, к этой 
группе, относятся лишь треть выявленных видов 
(см. таблицу). С ростом широты снижается доля 
разветвленных (коралловидных) видов (Co). Соот-
ветственно, морфологический коэффициент (МС) 
возрастет с широтой (rs = 0.83, p < 0.001). С умень-
шением площади, для локалитетов, изменения 
морфологического коэффициента аналогичны, 
лишь еще больше возрастает доля видов с просты-
ми плодовыми телами, особенно в аридных райо
нах. Следовательно, значимость морфологиче-
ского коэффициента также возрастает (rs = 0.91, 
p < 0.0001). Севернее в арктических пустынях ар-
хипелага Земля Франца-Иосифа, для клаварио-
идных грибов выявлены схожие морфологические 
параметры, что и для Новой Земли [7]. Как было 
показано, в экстремальных условиях ЕАСЭ (тун-
драх, пустынях), в зонах шириной 5° с.ш. преоб-
ладают виды с простыми базидиомами, тогда как 
в оптимальных (гемибореальных лесах) – со слож-
ными, разветвленными [8].

Для ячеек, с увеличением широты линейно воз-
растет доля видов с мелкими плодовыми телами 
(rs = 0.81, p < 0.001), тогда как доля крупноплод-
ных – снижается (rs = –0.79, p < 0.001). Таким обра-
зом, соотношение видов мелко- и крупноплодных 
(BSС) характеризуется прямой зависимостью и по-
ложительно коррелирует с широтой (rs = 0.75). Бо-
лее того, с уменьшением изученной площади, доля 
мелкоплодных видов возрастает, а следовательно – 
достоверность коэффициента BSС [10].

Изучение морфологических особенностей био-
ты клавариоидных грибов на исследуемой тране-
секте свидетельствует, что с широтой возрастает 
доля видов с простыми (неразветвленными) мел-
кими базидиомами, которые составляют 100% ви-
дов на Крайнем Севере трансекты. Схожий тренд 
установлен в ЕАСЭ для зон в 5° широтой [8].

Субстратная структура. Виды грибов, форми-
рующие плодовые тела на почве, образуют наибо-
лее богатую субстратную группу клавариоидных 
в Северной Евразии [8]. Для изученной трансек-
ты, отсутствует явный широтный тренд (см. табли-
цу) этой группы. В пустынях (арктических и уме-
ренных) эта группа составляет половину от числа 
видов, в тропических районах – 67%, при этом ми-
нимальный уровень (32–39%) свойственен ячей-
кам с  наибольшим видовым богатством (от  60 
до 70° с.ш.). Для других субстратных групп на тран-
секте установлены отчетливые широтные тренды. 
Например, группа видов, формирующая плодовые 

достигает максимального уровня (6.5–7.2) в тех же 
ячейках (см. таблицу), что и пик видового богат-
ства, тогда как в пустынных и тундровых районах 
оказывается в 2.5–6.6 раза ниже, варьируя в диапа-
зоне 1.0–3.4.

Соотношение двух крупнейших родов Typhula/
Ramaria также существенно варьирует на изучае-
мой трансекте (см. таблицу). Максимальная доля 
тифуловых выявлена на  краях трансекты (+10), 
в пустынных регионах, тогда как в самой богатой 
ячейке численно преобладают рамариевые грибы 
(–1.2). Стоит отметить, что представители обоих 
родов крайне редки в пустынно-аридном климате. 
Причем если в умеренных пустынях виды обоих 
родов способны выживать в оазисах и поймах рек, 
то в тропиках – практически полностью отсутству-
ют, и есть лишь единичные виды убиквисты, кото-
рые присутствуют только в роде Typhula. Именно 
один из таких видов – T. micans (Pers.) Berthier – 
выявлен нами в горно-пустынных районах Ирана 
и Омана. В целом тифуловые отсутствуют в зональ-
ных местообитаниях в тропиках, но встречаются 
в антропогенно-измененных и высокогорных рай-
онах [8].

Со снижением площади исследования возраста-
ет доля видов рода Typhula, что наиболее характер-
но для таежной и тундровой зон Евразии [5, 6, 9]. 
Так, в единственной широтной ячейке, где число 
видов рамариевых оказывается больше тифуловых 
(50° с.ш.; Typhula/Ramaria = –1.2), при изучении 
локалитетов, средний показатель этого параме-
тра оказывается положительным (+1.5). В целом 
во всех ячейках, в масштабе локалитетов, доля ти-
фуловых оказывается на 15–25% выше по сравне-
нию с более крупными ячейками.

Для других групп макромицетов в схожих мас-
штабах подобные исследования крайне немного-
численны. Для кортициоидной жизненной фор-
мы афиллофоровых грибов, существуют данные 
для широтных микобиот, соответствующих зонам 
ЕАЭС в  5° широты от  Атлантического до  Тихо-
го океана, косвенно позволяющие предположить, 
что видовое богатство группы характеризуется об-
щей тенденцией снижения от экватора к полюсам, 
с пиком богатства в средних широтах – в хвойно-
широколиственных лесах, развивающихся в зоне 
“гидротермического оптимума” [1, 20]. Видовое 
богатство пороидных (трутовых) грибов, вероят-
но, максимально в широком диапазоне, от средних 
широт до экватора [21]. С другой стороны, видо-
вое богатство другой жизненной формы афилло-
форовых – кантареллоидных (лисичковых) грибов, 
по-видимому, возрастает к экватору [16].
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тела на травах (герботрофы) достигает максималь-
ного уровня на севере (50%), однако отсутствует 
в тропических районах (0%). В противоположность 
этому, группа видов “на листьях” характеризуется 
максимальной долей на юге трансекты (33%), ис-
чезая на ее полярном конце (rs = –0.74, р < 0.001). 
Доля видов на подстилке и древесине имеют схо-
жую широтную тенденцию, с  пиком на  55°  с.ш. 
и во всех лесных районах, включая ячейку 35° с.ш. 
(крайний восток гирканских лесов северо-восточ-
ного Ирана и хр. Копетдаг), тогда как почти отсут-
ствует в безлесных районах.

Ячейки с  наибольшим числом субстратных 
групп клавариоидных грибов соответствует райо-
нам с максимальным видовым богатством грибов, 
которые приходятся на 50–65° с.ш. (см. таблицу). 
На краях трансекты, в арктических и тропических 
пустынях, выявлены представители лишь двух 
групп: на севере отмечены виды с плодовыми те-
лами на почве и травах, а на юге – на почве и ли-
стьях. Для зон ЕАСЭ в 5 градусов широты, на се-
вере установлены схожие результаты, тогда как 
для зон 20 и 25° с.ш. – иные [8], что, несомнен-
но, отражает специфику исследуемой трансекты, 
где на юге представлены исключительно аридные 
тропические пустыни, характеризующиеся крайне 
пессимальными климатическими условиями по от-
ношению к клавариоидным грибам. Здесь, при ми-
нимальном уровне осадков, с ростом засоленности 
почв видовое богатство клавариоидных стремится 
к нулю. В подобных условиях они способны фор-
мировать плодовые тела исключительно в оазисах, 
где присутствует доступная пресная вода, или же 
на  каменистых склонах гор около ручьев с  вре-
менным водотоком или на склонах, где конденси-
руется роса. При этом на этих широтах в Восточ-
ной и Юго-Восточной Азии существуют богатые 
грибами влажные тропические леса с крайне раз-
нообразной таксономической, морфологической 
и субстратной структурой микобиоты.

Результаты исследования пространственной не-
однородности клавариоидных грибов оказались схо-
жими с результатами исследований, постулирующих 
ведущую роль уровня осадков, а не среднегодовой 
температуры в формировании разнообразия мико-
биоты [15, 25, 27]. Бóльшая значимость осадков по 
сравнению с температурой указывалась также и для 
других групп криптогамных организмов (мхов и ли-
шайников) [2, 19].

Заключение. На оман-уральской меридио-
нальной трансекте наиболее богатые ячейки 
(129–116 видов) соответствуют диапазону широт 
50–60°  с.ш., т.е. южно-таежным и  подтаежным 
лесам, тогда как регионы расположенные южнее 

и севернее, в тропических и арктических пусты-
нях, имеют схожее малое число видов (3 и 4 вида, 
соответственно). Среднее число видов в локали-
тетах также имеет пик в  диапазоне 50–65°  с.ш. 
(65.2–74.8), и  снижается до  минимума на  кра-
ях трансекты. Арктические пустыни оказывают-
ся статистически достоверно богаче по сравнению 
с тропическими аналогами (2.4 и 1.3 видов, соот-
ветственно). Аналогичная тенденция характер-
на и для родового уровня. Таким образом, вели-
чина эффекта устойчива с изменением масштаба 
исследования. Следовательно, для обоих масшта-
бов, распределение видов не соответствует прави-
лу Уоллеса в классическом понимании, отмеченно-
му для многих групп живых организмов.

Изменение видового богатства клавариоидных 
грибов на широтном градиенте можно объяснить 
правилом лимитирования в  экстремальных ус-
ловиях, для которого характерен общий тренд – 
уменьшение видового богатства с ростом песси-
мальности условий (понижением температуры 
и влажности). Вероятно, это подтверждает идеи 
Ю.И. Чернова [3] относительно блочной структуры 
биоты и процветании одних групп организмов при 
снижении позиций других. Дальнейшие исследо-
вания, с привлечением большего числа групп гри-
бов, позволят подтвердить или опровергнуть дан-
ное предположение.

Для обоих масштабов установлена линейная по-
ложительная зависимость между видовым богат-
ством грибов на трансекте от количества осадков. 
Зависимость от среднегодовой температуры не на-
блюдается: максимальное число видов грибов соот-
ветствует диапазону температур в 1.1–4.5 °C, тогда 
как с увеличением этого показателя видовое богат-
ство существенно снижается, достигая минималь-
ного уровня в наиболее теплообеспеченной части 
трансекты.

Как было показано раньше для крупных тер-
риторий, на  изученной трансекте, с  широтой 
возрастает доля видов с  неразветвлеными мел-
коплодными плодовыми телами, тогда как в наи-
более богатых зонах, на  широтах 50–60°  с.ш., 
преобладают виды коралловидно-разветвлен-
ные крупноплодные. Самая крупная субстратная 
группа клавариоидных в Евразии, формирующая 
плодовые тела на  почве, не  имеет выраженной 
тенденции к изменению с широтой. Среди суб-
стратных групп с увеличением широты увеличи-
вается доля видов “на травах” и “мхах”, а доля 
видов с плодовыми телами “на листьях” умень-
шается в том же направлении.
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