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В работе описана последовательность стадий жизненного цикла Schizophyllum commune 
(Basidiomycota, Agaricales:Schizophyllaceae): монокарион → плазмогамия → дикарион → 
плодовое тело → кариогамия → споруляция → монокарион. Особое внимание уделяется 
молекулярным механизмам генетического контроля размножения. Подробно объясняется 
вывод формулы для «количества полов» S. commune и обоснование метода эксперимен-
тального оконтуривания мицелия. 
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The paper describes the sequence of stages of the life cycle of Schizophyllum commune (Ba-
sidiomycota, Agaricales: Schizophyllaceae): monokaryon → plasmogamy → dikaryon → fruit 
body → karyogamy → sporulation → monokaryon. Special attention is paid to the molecular 
mechanisms of genetic control of mating. The derivation of the formulae for the "number of sex-
es" of S. commune and the justification of the method of experimental contouring of mycelium 
are explained in detail. 
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Щелелистник обыкновенный (Schizophyllum commune) – убиквитарно распространённый 

вид грибов, относящийся к экологической группе ксилотрофов – сапротрофов, использующих в 
качестве субстрата древесину – таксономически входящий в семейство 
щелелистниковых (Schizophyllaceae) порядка агариковых, или пластинчатых (Agaricales), из от-
дела базидиомицетов (Basidiomycota). Название вида является «говорящим»: каждая из пласти-
нок, веерообразно расходящихся из одной точки на вогнутой стороне шляпки плодового тела, 
расщеплена на две створки, которые распахиваются и закрывают гимений с базидиями между 
соседними пластинками в сухую погоду и схлопываются при повышении влажности, давая воз-
можность спорам высыпаться [2, 3]. Однолетние плодовые тела S. commune размером 1-5 см 
могут употребляться в пищу, хотя в бореальных широтах это редко практикуется из-за высокой 
жёсткости – в экваториально-тропических широтах плодовые тела более мягкие и входят в со-
став блюд местной кухни [12]. И традиционная европейская [8, 14], и восточная медицина [6] ак-
тивно используют щелелистник обыкновенный как источник ценных лекарственных соединений. 
Вместе с тем, S. communeспособен выступать в качестве этиологического агента заболеваний 
человека [5, 7, 9]. 



 

 

Подобно остальным представителям отдела Basidiomycota щелелистник обыкновенный 
имеет достаточно нетривиальную схему жизненного цикла. Вегетативное тело (мицелий, или 
грибница) всех грибов (за редким исключением) состоит изгиф – гигантских, длиной до несколь-
ких десятков метров и диаметром 4-6 мкм, многоядерных клеток, погружённых в субстрат и пере-
плетённых наподобие сети или паутины. Гифы могут быть разделены на отделы полупроницае-
мыми перегородками (септами), и в этом случае можно говорить о многоклеточных гифах [3]. 

Гифы S. commune септированы и существуют в форме монокариона (т.е. все гифы одного 
мицелия имеют одинаковые ядра с гаплоидным (одинарным) набором хромосом). Например, у 
млекопитающих в форме монокариона существуют гаметы – репродуктивные клетки, участвую-
щие в половом размножении. Размножение начинается со слияния гиф двух разных мицелиев 
(этот процесс называется соматогамия, или плазмогамия) с образованием дикариона – клетки, 
содержащей два различных гаплоидных ядра. Эффективность процесса плазмогамии контроли-
руется двумя факторами контроля спаривания (обозначим их 𝑎 и 𝑏) таким образом, что слияние 
оказывается продуктивным только в случае одновременных различий обоих факторов контроля 
спаривания, т.е. когда: 

{
𝑎1 ≠ 𝑎2 ;

𝑏1 ≠ 𝑏2 ,
 (1) 

где нижние индексы при переменных𝑎 и 𝑏 маркируют гифы первого и второго мицелия. Из 
соотношения (1) понятно, почему в предыдущем фрагменте данного текста использован оборот 
«… со слияния гиф двух разных мицелиев …» – длягиф различных частей одного и того же ми-
целия в системе (1) априори присутствовали бы два равенства. 

Полноразмерный геном щелелистника обыкновенного был секвенирован в 2010 г. [11], и 
стали понятны молекулярные механизмы генетического контроля продуктивности плазмогамии 
двух гиф [10], описываемые системой условий (1). 

В современной научной литературе упомянутые выше локусы спаривания обозначаются 
как 𝑀𝐴𝑇 (matingtype – типы спаривания; не очень удачный термин при дословном переводе на 
русский язык – корректнее было бы «факторы спаривания»). Первый -фактор (пусть, для удоб-
ства дальнейших обозначений, это будет 𝑏; произвольность выбора связана с тем, что 𝑎 и 𝑏 до 

сих пор были полностью равноправны) представляет собой систему «феромон-рецептор» (𝑃/𝑅 – 

pheromone/receptor), а другой (в выбранной нами системе обозначений – фактор 𝑎) – фактор 
транскрипции гомеодоменного типа (𝐻𝐷 – homeodomain-type transcription factor) [10]. Здесь 
уместно напомнить, что гомеодомен – широко известный молекулярно-генетический термин – 
обозначающий структурный домен, свойственный широкому классу белков, способных с высокой 
специфичностью связывать нуклеиновые кислоты (как ДНК, так и РНК) [13]. 

Феромоны и их рецепторы являются наиболее ранней системой сигнализации «свой-
чужой»: без правильного «срабатывания» этой сигнальной системы не произойдёт слияния кле-
точных стенок гиф. Феромоны 𝑃/-системы базидиомицетов представляют собой летучие 10-15-
тичленные липопептиды (липиды, ковалентно связанные с пептидами). Эти феромоны образуют-
ся путём протеолитического разрезания и модификации более протяжённых пептидов-
предшественников, разнообразие которых в геноме S. commune определяется двумя генетиче-
скими локусами, имеющими обозначения 𝑚𝑎𝑡𝐵𝛼3 и 𝑚𝑎𝑡𝐵𝛽2. При этом, и 𝑚𝑎𝑡𝐵𝛼3, и 𝑚𝑎𝑡𝐵𝛽2 име-
ют по 9 генетических вариантов (аллелей) и независимы друг от друга [11]. Таким образом, коли-
чество аллелей для фактора𝑏 (𝑃/𝑅) равно 9 ∙ 9 = 81. 

Что касается 𝐻𝐷, то его разнообразие в геноме S. commune определяется двумя генети-
ческими локусами: 𝑚𝑎𝑡𝐴𝛼 и 𝑚𝑎𝑡𝐴𝛽. Первый из них имеет 9, а второй 32 генетических варианта 

(аллеля). Поскольку процессы генетической изменчивости 𝑚𝑎𝑡𝐴𝛼 и 𝑚𝑎𝑡𝐴𝛽 независимы друг от 

друга [11], то количество аллелей для фактора𝑎 (𝐻𝐷) равно 9 ∙ 32 = 288. 
С учётом системы (1) и приведённых выше значений числа аллелей для каждого из фак-

торов контроля спаривания, представляется возможным корректно рассчитать число возможных 
генетических вариантов мицелия S. commune (будем, для определённости, маркировать его ин-
дексом «1»), с которыми может спариться другой (с индексом «2») мицелий этого вида и сфор-
мировать продуктивного дикарион. Обозначим такое число как 𝑅. Общее число пар аллелей 
(𝑎1, 𝑏1) равно 288 ∙ 81 = 23328 (общее количество квадратных ячеек в прямоугольнике на рис. 1). 

В силу условия (1), не все пары (𝑎1, 𝑏1) смогут продуктивно спариться со вторым мицелием, име-

ющим пару аллельных вариантов (𝑎2, 𝑏2) – необходимо исключить из прямоугольника на рис. 1 

столбец со значениями 𝑎2 (в котором 𝑎1 = 𝑎2; штриховка из левого нижнего угла в правый верх-
ний угол) и строку со значениями 𝑏2 (в котором 𝑏1 = 𝑏2; штриховка из левого верхнего угла в пра-

вый нижний угол); при этом, ячейка с координатами (𝑎2, 𝑏2) (пересекающаяся штриховка) при та-
ком подходе будет исключена дважды, поэтому сумма исключённых (заштрихованных любым 
образом на рис. 1) ячеек равна: 288 + 81 − 1. Таким образом, окончательно для значения 𝑅 име-
ем: 



 

 

𝑅 = 288 ∙ 81 − (288 + 81 − 1) = 22960 . (2) 

 

 
Рисунок 1. Графическое пояснение вывода формулы (2) для𝑹. 

 
Зная величину 𝑅, можно легко найти «количество полов» у S. commune, которое равно: 

𝑅 + 1 = 22961. Действительно, «количество полов» 1 – это количество генетических вариантов 
этого же вида, с которыми у любого генетического варианта возможно продуктивное спаривание, 
плюс 1. Так, например, у человека разумного (Homo sapienssapiens) для самцов (диплоидный 

вариант половых хромосом 𝑋𝑌) имеется лишь одна возможность продуктивного спаривания – с 

самками (диплоидный вариант половых хромосом 𝑋𝑋); и наоборот. 
Мы неслучайно так подробно разобрали вывод формулы (2) и «количества полов» у 

S. commune, поскольку в научно-популярной литературе и в Интернете можно найти большое 
количество ошибочных рассуждений. Кроме того, в число аллелей часто включают варианты ге-
нетических локусов, содержащие делеции (делитированные варианты), которые не приводят 
кформирование функциональных продуктов их экспрессии (устаревшие данные – см. [11]), что 
даёт неправильный завышенный результат для «количества полов». 

Если условие (1) выполнено и плазмогамия прошла успешно, то формируется дикарион – 
клетка, содержащая два различных (по меньшей мере – в отношении генетических факторов 𝑃/𝑅 

и 𝐻𝐷) ядра. Дикариотическая клетка делится, дикариотические гифы разрастаются и при подхо-
дящих климатических условиях формируют плодовое тело, которое у грибов также состоит из-
гиф, но в его составе они имеют иной тип укладки и пространственной организации, нежели в 
мицелии. Между расщеплёнными пластинками на вогнутой стороне плодового тела формируется 
гимений, содержащий базидии – специализированные утолщённые окончания дикариотических 
гиф – в которых происходит слияние гаплоидных ядер (кариогамия). Образующееся в результате 
кариогамии диплоидное ядро вступает в мейоз и образуются четыре гаплоидные ядра, принима-
ющие участие в споруляции – процессе формирования гаплоидных спор на выростах базидий. 
При влажной погоде расщеплённые пластинки плодового тела схлопываются, обнажая гимений, 
и споры осыпаются в субстрат, где прорастают и формируют новый гаплоидный мицелий – это 
возвращает жизненный цикл в исходную точку (см. выше). 

                                                           
1 В данном случае, говоря о «количестве полов», авторы имеют в виду биологическое содержание этого 

термина [4], а не «гендер», который определяется социокультурными и психологическими факторами [1]. 



 

 

Большой практический интерес представляет вопрос о возможности скрещивания потом-
ков одной особи гриба-базидиомицета. Предположим, что базидиальное диплоидное ядро после 
кариогамии имеет следующий состав факторов, контролирующих размножение: 𝑎1𝑎2𝑏1𝑏2 (разу-
меется, условие (1) будем считать выполненным). Тогда после мейоза сформируются четыре 
типа спор: 𝑎1𝑏1, 𝑎1𝑏2, 𝑎2𝑏1 и 𝑎2𝑏2. Тогда проросшие из них мицелии смогут спариться лишь в 
4 / 16 = 25,0 % случаев в соответствие с табл. 1. 

 
Таблица 1.  

Возможности спаривания потомков особи с базидиальным диплоидным ядром вида 

𝒂𝟏𝒂𝟐𝒃𝟏𝒃𝟐. 

Гаплоид-

ное ядро 

споры 

𝑎1𝑏1 𝑎1𝑏2 𝑎2𝑏1 𝑎2𝑏2 

𝑎1𝑏1 

Невозможно: 

не выполняется (1

) 

Невозможно: 

не выполняется (1

) 

Невозможно: 

не выполняется (1

) 

Возможно: 

выполняется (1) 

𝑎1𝑏2 

Невозможно: 

не выполняется (1

) 

Невозможно: 

не выполняется (1

) 

Возможно: 

выполняется (1) 

Невозможно: 

не выполняется (1

) 

𝑎2𝑏1 

Невозможно: 

не выполняется (1

) 

Возможно: 

выполняется (1) 

Невозможно: 

не выполняется (1

) 

Невозможно: 

не выполняется (1

) 

𝑎2𝑏2 

Возможно: 

выполняется (1) 

Невозможно: 

не выполняется (1

) 

Невозможно: 

не выполняется (1

) 

Невозможно: 

не выполняется (1

) 

 
Этот результат можно использовать для выявления границ грибниц: если потомки двух 

разных гиф гриба-базидиомицета дают жизнеспособное потомство в отношении 1 : 4, то они при-
надлежат к одному и тому же мицелию, в противном случае это отношение будет близко к еди-
нице. 

Рассчитаем, насколько «это отношение будет близко к единице» для S. commune: пусть 

𝑝⊕ – вероятность того, что два случайно взятых гриба-баздиомицета из разных популяций смогут 

скреститься. Тогда при фиксированных𝑎1 и 𝑏1 вероятность того, что 𝑎2 ≠ 𝑎1, равна 287 288⁄ ; ве-

роятность того, что 𝑏2 ≠ 𝑏1, равна 80 81⁄ . Отсюда: 

𝑝⊕ =
287

288
∙
80

81
 ≈ 98,4 % . (3) 

Разница между 25,0 % и 98,4 % достаточно значима, а потому потомки одного и того же и 
разных мицелиев могут быть легко выявлены в эксперименте. 
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