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МИКРОСКОПИЧЕСКИХ ГРИБОВ ПОБЕРЕЖЬЯ БАРЕНЦЕВА МОРЯ
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Исследованы численность и видовое разнообразие культивируемых микроскопических грибов, выде-
ленных из морской воды, грунта литорали и почвы супралиторали на побережье Баренцева моря. Со-
общества микромицетов представлены преимущественно факультативными морскими грибами тер-
ригенного происхождения. Выделенные изоляты в основном относились к анаморфным грибам отдела
Ascomycota, в состав которых вошли характерные для холодных северных морей роды Penicillium, Asper-
gillus, Talaromyces, Trichoderma, Acremonium и др. Часто встречаемыми на исследуемой территории были
виды: Aspergillus brasiliensis, Penicillium hirsutum, P. glabrum, P. spinulosum, P.  janczewskii, Trichoderma konin-
gii, T. viride, Talaromyces purpureogenus. Количество грибов в прибрежной почве на два-три порядка вы-
ше, чем в грунтах литорали и в среднем составляло от 4 до 13 тыс. КОЕ/г. В морской воде численность
грибов насчитывала всего несколько единиц на мл. Максимальное количество сахаролитических гри-
бов отмечено в почвах супралиторали. В грунтах литорали и морской воде численность углеводородо-
кисляющих грибов изменялась от 52.5 до 143.3 КОЕ/г и от 0 до 4 КОЕ/мл соответственно. Численность
сахаролитиков варьировала от 0 до 113 КОЕ/г – в грунте литорали и от 0 до 3 КОЕ/мл – в морской воде
на всех исследованных участках, за исключением наиболее загрязненных, где достигала значений
200 КОЕ/г. Увеличение доли сахаролитических грибов в морской воде и грунте литорали может свиде-
тельствовать об антропогенном загрязнении данной территории, в том числе углеводородами и други-
ми соединениями органической природы. Урбанизированные р-ны Кольского залива с высокой ан-
тропогенной нагрузкой характеризовались более богатым видовым разнообразием и увеличением доли
патогенных и условно-патогенных форм микроскопических грибов. Высокий уровень загрязнения уг-
леводородами негативно отразился на численности сахаролитических грибов, в то время как более
низкие значения содержания углеводородов не влияли на количество сахаролитиков. Численность
грибов, выращенных на минеральной среде Чапека с добавлением нефти, снижалась по мере увеличе-
ния количества углеводородов как в морской воде, так и в грунте литорали, что может свидетельство-
вать о высокой уязвимости микромицетов к данному типу загрязнения.

Ключевые слова: антропогенная нагрузка, Арктика, Кольский полуостров, микобиота морских эко-
систем, обилие микромицетов, углеводороды нефти
DOI: 10.31857/S0026364823040037, EDN: VURGUI

ВВЕДЕНИЕ
На сегодняшний день микроскопические гри-

бы в морской среде остаются недостаточно иссле-
дованной группой микроорганизмов (Khudyako-
va, 2004; Kirtsideli et al., 2012; Richards et al., 2012;
Li et al., 2014; Raghukumar, 2017; Khusnulina et al.,
2018; Jones et al., 2019), их изучение в основном
проводилось в р-нах южных и умеренных широт
(Rheinheimer, 1977; Kohlmeyer, Kohlmeyer, 1979;
Hyde, Pointing, 2000). С начала 2000-х гг. заметно
возрастает интерес к изучению микобиоты север-

ных морских экосистем (Bubnova, 2005; Kirtsideli,
2009; Kirtsideli et al., 2012, 2016; Rämä et al. 2014;
Bubnova, Nikitin, 2017; Bubnova, Konovalova, 2018;
Khusnulina et al., 2018), но сведений о грибах арк-
тических морей крайне мало (Kirtsideli et al., 2012;
Bubnova, Nikitin, 2017).

Актуальность исследования микобиоты в Арк-
тике связана главным образом с изучением био-
разнообразия малоосвоенной и труднодоступной
арктической зоны, с поиском психротрофных ви-
дов, обладающих полезными для человека биоло-

УДК 582.28: 614.7
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гическими свойствами, и с постоянным привно-
сом сюда чужеродных видов микроскопических
грибов в результате их распространения воздуш-
ными потоками, морской водой, антропогенными
путями, на дрейфующей древесине, с животными
и растительными субстратами (Zaytsev, Kopytina,
2009; Kirtsideli et al., 2016, 2018; Raghukumar, 2017).

Большой интерес среди микологов вызывает
изучение микобиоты на морском побережье/мор-
ских пляжах в условиях загрязнения (Li et al., 2014;
Bovio et al., 2017; Park et al., 2019; Maamar et al.,
2020), урбанизации и антропогенного пресса
(Marfenina, 2002; Khudyakova, 2004; Kirtsideli et al.,
2009; Slinkina, 2009; Gonçalves et al., 2019). Р-ны с
высокой антропогенной нагрузкой имеются и на
побережье Баренцева моря (Кольский п-ов), где
располагаются населенные пункты, объекты про-
мышленной инфраструктуры, осуществляется
интенсивное судоходство. Весь морской транс-
порт и портовые сооружения могут являться ис-
точником нефтяного загрязнения. Нефтезагряз-
нение морской среды совместно с хозяйственной
деятельностью человека может влиять на разнооб-
разие прибрежной микобиоты, где микроскопи-
ческие грибы наряду с бактериями являются пер-
вичными деструкторами высокомолекулярных
нефтяных углеводородов (Amend, 2019). В то же
время, “эвтрофикация и загрязнение морской
среды создают условия для массового развития и
накопления патогенных и оппортунистических
видов грибов” (Zaytsev, Kopytina, 2009).

Выделенные из морских экосистем мицелиаль-
ные грибы не обязательно представляют собой ис-
тинно морские виды, особенно на границе раз-
дела море/суша. Большинство из них являются
факультативными морскими грибами, имеющи-
ми терригенное происхождение (Kohlmeyer,
Kohlmeyer, 1979; Raghukumar, 2017; Jones et al.,
2019), что свидетельствует об их эффективных
адаптивных способностях (Amend, 2019). Подоб-
ные грибы легко изолируются культуральными
методами, способны поддерживаться на синтети-
ческих питательных средах, однако представляют
собой лишь небольшую часть микробного разно-
образия морских экосистем (Richards et al., 2012;
Park et al., 2019).

Цель данной работы – изучить численность и
видовое разнообразие культивируемых микроско-
пических грибов прибрежных морских экосистем
Баренцевоморского побережья Кольского полу-
острова в условиях антропогенной нагрузки.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Географическая характеристика районов иссле-

дования. Отбор образцов морской воды, прибреж-
ной почвы и грунта литорали проводили в летне-
осенний период на побережье Баренцева моря в
р-не Кольского залива (г. Кола, пос. Белокаменка

и Росляково), Печенского залива (пос. Печенга) и
губы Зеленецкая (пос. Дальние Зеленцы) (рис. 1).

Кольский залив – самый большой фьорд Ба-
ренцева моря на северном берегу Кольского п-ова
(Malavenda, Malavenda, 2012), считается р-ном с
высокой антропогенной нагрузкой из-за наличия
по берегам залива крупных промышленных пред-
приятий, морского порта, терминалов хранения и
перегрузки нефтепродуктов и крупных населен-
ных пунктов (Мурманск, Североморск, Кола).
Печенгский залив Баренцева моря, расположен-
ный на северо-западе Мурманской обл., испыты-
вает меньший антропогенный стресс, который
определяется в основном деятельностью предпри-
ятий цветной металлургии (г. Заполярный, пос.
Никель) и рыбоводческих хозяйств в р-не выхода
залива в море (Gorin, Leman, 2017). Зеленецкая гу-
ба является мелководной бухтой в восточной ча-
сти Кольского п-ова (Восточный Мурман) и отно-
сится к наименее нарушенным территориям, где
присутствует туристическая и рекреационная на-
грузка (Ilyin et al., 2016).

Все р-ны исследования находятся в пределах
Мурманской обл. Общая их характеристика пред-
ставлена в табл. 1.

Отбор проб. Образцы прибрежной почвы и
грунта литорали для микологического анализа
стерильно отбирали в zip-пакеты, водные образцы –
в пластиковые стерильные флаконы, в трех–пяти-
кратной повторности по стандартным методикам
(Zvyagintsev, 1991; GOST 31861-2012). Глубина от-
бора почвенных образцов составляла 0–7 см. Вод-
ные пробы отбирали в толще воды, погружая фла-
кон на глубину 10–15 см. Всего отобрано 96 образ-
цов, из них 64 – почвенные и 32 – водные пробы.
Образцы воды для определения содержания неф-
тяных углеводородов отбирали в стеклянные бу-
тыли объемом 1 л и фиксировали четыреххлори-
стым углеродом.

Микологический анализ. Выявление и количе-
ственный учет численности микромицетов прово-
дили методом предельных разведений почвенной
суспензии (гравий, песок – 10-2, почва – 10-3) и
морской воды (без разведения) по 0.5 мл с после-
дующим глубинным посевом на сусло-агар (саха-
ролитические грибы), минеральную среду Чапека
с добавлением нефти (1% по объему) в качестве
единственного источника углерода (углеводоро-
докисляющие, УО-грибы), и на агаризованную
минеральную среду на основе морской воды со-
гласно прописи (Andersen, 2005) следующего со-
става (г/л): NaCl – 24.54; Na2SO4 – 4.09; KCl – 0.7;
NaHCO3 – 0.2; KBr – 0.1; H3BO3 – 0.003; NaF –
0.003; MgCl2 × 6H2O – 11.1; CaCl2 × 2H2O – 1.54;
SrCl2 × 6H2O – 0.017. Подсчет числа колоний про-
водили через 7–10 дней культивирования при
27°С и через 21 сут – при 5–6°С. Данные по общей
численности микроорганизмов выражали в
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Рис. 1. Географическое расположение р-нов исследования: 1 – г. Кола; 2 – пос. Белокаменка; 3 – мкр-н Росляково
(г. Мурманск); 4 – пос. Печенга; 5 – пос. Дальние Зеленцы.
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КОЕ/мл или КОЕ/г. Видовую идентификацию
чистых культур микромицетов проводили на сус-
ло-агаре и агаризованной среде Чапека с исполь-
зованием светового микроскопа Olympus CX41
(Япония) по культурально-морфологическим
признакам. Измерения и микрофотографии ми-
кологических структур, фиксируемых в 5%-м р-ре
этанола, делали с помощью камеры ProgRes CT3
(Jenoptik AG, Германия) и программы ProgRes
CapturePro 2.8.8 (Jenoptik AG, Германия). Для
определения таксономической принадлежности
грибов использовали определители и статьи рос-
сийских и зарубежных авторов (Gams, 1971; Egor-
ova, 1986; Satton et al., 2001; Klich, 2002; Domsch et al.,
2007; Koval et al., 2016; de Hoog et al., 2020), назва-
ния таксонов унифицировали с использованием
базы данных Index Fungorum (www.indexfungo-
rum.org/Names/Names.asp).

Химический анализ. Величину рН (соотноше-
ние почва : вода = 1 : 5) определяли ионометриче-
ским методом (pH/ION Analyzer Radelkis OP-300,
Венгрия) по стандартной методике (GOST 26423-
85). Содержание общего органического углерода
определяли озолением почвы хромовой смесью
при нагревании до 150°С по методу Никитина с
колориметрическим окончанием по Орлову–

Гриндель (Мineev, 2001). Количество углерода ор-
ганических соединений рассчитывали по количе-
ству образующихся в результате реакции ионов
Cr3+, которые определяли колориметрически (λ =
= 590 нм). Анализ проб на содержание нефтяных
углеводородов проводили методом ИК-спектро-
метрии, основанным на измерении интегральной
интенсивности поглощения С–Н-связей различ-
ных классов органических соединений с исполь-
зованием анализатора АН-2 (“Нефтехимавтома-
тика”, Россия) согласно принятым методикам
(PND F 14.1:2:4.5-95; PND F 16.1:2.2.22-98).

Статистический анализ. Статистическую обра-
ботку полученных данных проводили в программе
Microsoft Office Excel, 2010 и с использованием
программного пакета R 4.0.3. Для характеристики
структуры сообществ микроскопических грибов
Баренцевоморского побережья использовали ин-
декс обилия видов, показывающий их значимость
в данных сообществах и равный отношению коло-
ний конкретного вида к общему числу колоний,
выросших при посеве образцов данного объекта, а
также пространственную частоту встречаемости,
которая отражает степень однородности распро-
странения видов в изучаемых субстратах, и равна
отношению числа образцов, в которых обнаружен
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данный вид, к общему числу образцов (Magurran,
1988; Mirchink, 1988; Kurakov, 2001). Экологические
характеристики выражали в процентах. Анализ
сходства видового состава проводили с помощью
кластерного анализа, реализованного в пакете
“vegan”, на основе критерия сходства Сёренсена
(Magurran, 1988; Mirchink, 1988; Kurakov, 2001). Для
построения дендрограммы использовали метод
“ближайшего соседа” (Mastitskiy, Shitikov, 2014).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Значение рН среды, содержание органического 

углерода и нефтяных углеводородов
Анализ образцов почвы, грунта литорали и

морской воды показал, что участки в р-не Коль-
ского залива испытывают антропогенную нагруз-
ку (табл. 2). Прибрежный участок в г. Кола загряз-
нен нефтепродуктами в результате сброса неочи-
щенных сточных вод в прибрежную зону. Участки
близ населенных пунктов Росляково, Белокамен-
ка, Печенга относятся к территориям с возмож-
ным нефтяным загрязнением. На участке в районе
Зеленецкой губы не было обнаружено загрязне-
ния углеводородами, что позволяет отнести его к
условно фоновой территории. Содержание угле-
водородов в воде в районе г. Кола в 6 раз превыша-
ло установленный норматив.

Значение рН прибрежных почв находилось в
слабокислом диапазоне, грунтов литорали – в
нейтральном и слабощелочном, что определяется
влиянием морской воды в приливно-отливной зо-
не. Максимальное содержание органического уг-
лерода отмечено в прибрежных почвах и грунтах
литорали в районе пп. Росляково и Кола, мини-
мальное – в Дальних Зеленцах и Печенге.

Видовое разнообразие и таксономическая структура 
микобиоты

В исследованных местообитаниях отмечена
низкая численность и небогатое видовое разнооб-

разие культивируемых микроскопических грибов
(табл. 3). Всего из образцов воды и грунта выделе-
но 60 видов микромицетов, три морфотипа белого
и один темного стерильного мицелия. Согласно
таксономической принадлежности, грибы от-
носились к 17 родам, 11 семействам, 7 поряд-
кам, 5 классам и 2 отделам. Все выделенные изо-
ляты относились к анаморфным грибам отдела
Ascomycota, за исключением одного вида дрожжей
Rhodotorula sp. из отдела Basidiomycota.

Согласно списку морских грибов (Jones et al.,
2019), зарегистрированных на сайте www.marine-
fungi.org, 70% выявленных видов можно отнести к
факультативным морским грибам (табл. 3), имею-
щим терригенное происхождение. Остальные 30%
микромицетов являются типичными почвенными
грибами. Истинно облигатных морских грибов
нами не выделено.

Наиболее многовидовой род Penicillium, пред-
ставленный 30 видами (50% видового разнообра-
зия выявленной микобиоты), был самым много-
численным для всех исследуемых участков (табл. 3).
Значительно меньшим разнообразием характери-
зовались другие роды грибов. Так, род Aspergillus
представлен семью видами, роды Talaromyces и
Trichoderma включали по четыре вида, Acremonium –
три вида. Остальные грибы представлены одним
видом. Большинство выделенных родов микро-
мицетов являются типичными представителями
холодных полярных областей (Cantrell et al., 2011;
Hassan et al., 2016; Bubnova, Konovalova, 2018).

Хотя виды рода Penicillium обычно считаются
почвенными грибами, нередки случаи, когда они
встречаются на морском побережье (Gonçalves et al.,
2019; Park et al., 2019) и даже в гиперсалинных ме-
стообитаниях (Butinar, 2011), что свидетельствует
об их широком адаптационном потенциале. Ха-
рактерные для более южных широт грибы рода
Aspergillus, аналогично роду Penicillium, часто
встречаются в почвах на морских берегах, причем
большинство из них являются патогенными и
условно патогенными видами (Marfenina, 2002).

Таблица 2. Значение рН среды, содержание органического углерода и нефтяных углеводородов в р-нах исследования

Среды Кола Белокаменка Росляково Печенга Дальние Зеленцы

рН среды
Почва супралиторали 5.73 ± 0.29 5.64 ± 0.22 5.94 ± 0.18 4.81 ± 0.19 6.02 ± 0.17
Грунт литорали 6.33 ± 0.25 6.88 ± 0.34 8.21 ± 0.33 7.23 ± 0.22 6.99 ± 0.32

Содержание органического углерода, %
Почва супралиторали 14.47 ± 1.32 13.25 ± 1.46 17.44 ± 2.62 13.50 ± 1.22 7.15 ± 1.01
Грунт литорали 0.81 ± 0.07 0.24 ± 0.03 1.32 ± 0.21 0.67 ± 0.07 0.41 ± 0.05

Содержание нефтяных углеводородов, мг/кг
Почва супралиторали 22730 ± 5683 839 ± 210 203 ± 51 130 ± 33 46 ± 12
Грунт литорали 711 ± 281 285 ± 71 252 ± 63 59 ± 15 44 ± 11
Морская вода 0.32 ± 0.14 0.038 ± 0.016 0.039 ± 0.020 0.027 ± 0.019 0.047 ± 0.011
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Таблица 3. Видовое разнообразие и таксономическая структура микобиоты баренцевоморского побережья Мурман-
ской обл.

Р-ны исследования Кола Белокаменка Росляково Печенга Дальние 
Зеленцы

Название видов 1 2 3 1 2 3 1 2 3 1 2 3 1 2 3

Ascomycota
Eurotiomycetes

Eurotiales
Aspergillaceae

#Aspergillus brasiliensis Varga, Frisvad 
et Samson

°#A. f lavus Link

+ + + + + + + +
+ + + +

°#A. fumigatus Fresen. + + + +
A. sydowii (Bainier et Sartory) Thom 

et Church
+ +

#A. terreus Thom +
A. ustus (Bainier) Thom et Church +
A. wentii Wehmer +
#Paecilomyces variotii Bainier + + + + + + +
Penicillium albidum Sopp +
P. atramentosum Thom +
°#P. aurantiogriseum Dierckx + + + + +
#P. brevicompactum Dierckx + + +
°P. camemberti Thom +
°#P. canescens Sopp + + +
°#P. chrysogenum Thom + + + + + +
°P. corylophilum Dierckx + + +
°#P. decumbens Thom + + + +
P. dierckxii Biourge + +
#P. glabrum (Wehmer) Westling + + + + + +
P. granulatum Bainier +
P. herquei BainieretSartory + +
°P. hirsutum Dierckx + + + + + + + + +
°P. implicatum Biourge +
°P. janczewskii K.W. Zaleski + + + + + + + + + + +
P. jensenii K.W. Zaleski + + +
P. miczynskii K.W. Zaleski +
°P. nalgiovense Laxa + +
P. paradoxum (Fennell et Raper) Sam-

son, Houbraken, Visagie et Frisvad
+

°P. raistrickii G. Sm. + + +
P. restrictum J.C. Gilman et E.V. Abbott +
#P. simplicissimum (Oudem.) Thom + + + + + +
P. solitum Westling + +
°#P. spinulosum Thom + + + + + + +
P. thomii Maire + +
P. velutinum J.F.H. Beyma +
P. waksmanii K.W. Zaleski +
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P. westlingii K.W. Zaleski + + + + +
Penicillium sp. + +
Talaromyces duclauxii (Delacr.) Sam-

son, N. Yilmaz, Frisvad et Seifert
+

#T. purpureogenus Samson, N. Yil-
maz, Houbraken, Spierenb., Seif-
ert, Peterson, Varga et Frisvad

+ + + + + + + + +

T. ruber (Stoll) N. Yilmaz, Hou-
braken, Frisvad et Samson

+ +

#T. rugulosus (Thom) Samson,
N. Yilmaz, Frisvad et Seifert

+ + +

Trichocomaceae
Ascospirella lutea (Zukal) Hou-

braken, Frisvad et Samson
+ + + +

Leotiomycetes

Thelebolales

Pseudeurotiaceae
#Geomyces pannorum (Link) Sigler et 

J.W. Carmich.
+

Helotiales

Incertae sedis
#Scytalidium sp. +

Sordariomycetes

Hypocreales

Incertae sedis
Acremonium charticola (Lindau) 

W. Gams
+

°Acremonium sp. st. 1 Link +
Acremonium sp. st. 2 Link +
°Cephalosporium coremioides Raillo +
#Sarocladium terricola (J.H. Mill., 

Giddens et A.A. Foster) A. Giraldo, 
Gené et Guarro

+

Nectriaceae
#Fusarium oxysporum Schltdl. +

Cordycipitaceae

Cordyceps farinosa (Holmsk.) Kepler, 
B. Shrestha et Spatafora

+ + + + +

Ophiocordycipitaceae

°#Purpureocillium lilacinum (Thom) 
Luangsa-ard, Houbraken, Hywel-
Jones et Samson

+ + + +

Tolypocladium inflatum W. Gams +

Р-ны исследования Кола Белокаменка Росляково Печенга Дальние 
Зеленцы

Название видов 1 2 3 1 2 3 1 2 3 1 2 3 1 2 3

Таблица 3. Продолжение
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Оппортунистические грибы на Баренцевомор-
ском побережье встречаются достаточно часто,
поскольку для их развития оптимальны нейтраль-
ная и слабощелочная среда, присущие грунтам
прибрежной зоны (Marfenina, 2002). С другой сто-
роны, накопление патогенных и условно-пато-
генных форм микроскопических грибов может
происходить под влиянием нефтяного загрязне-
ния (Kireeva et al., 2006; Korneykova et al., 2011; Do-
neryan et al., 2016), а также на урбанизированных
территориях (Marfenina, 2005; Evdokimova et al.,
2007; Kirtsideli et al., 2016) и в морских прибреж-
ных р-нах, испытывающих антропогенное воз-
действие (Marfenina, 2002; Khudyakova, 2004;
Slinkina, 2009). В нашем исследовании также от-
мечена тенденция к накоплению грибов этой
группы (табл. 3).

Выделенные нами представители рода Tricho-
derma имеют широкое географическое распро-
странение, присутствуют в самых разных средах
обитания, включая почву и морские грунты (Song
et al., 2010). Представители рода Acremonium и дру-
гие Cephalosporium-подобные грибы также харак-

терны для холодных северных морских экосистем
(Bubnova, Konovalova, 2018).

Часто выделяемыми в разных субстратах и ме-
стах отбора образцов оказались следующие виды:
Aspergillus brasiliensis, Penicillium hirsutum, P. glabrum,
P. spinulosum, P. janczewskii, Trichoderma koningii,
T. viride, Talaromyces purpureogenus. Все перечис-
ленные микромицеты являются широко распро-
страненными видами (Domsch et al., 2007).

Среди выявленных микромицетов 35% видов
выделено при температуре 5–6°С (табл. 3), что
позволяет считать полученные изоляты психро-
трофами, способными развиваться и расти при
достаточно низких температурах в условиях север-
ных морских экосистем. В эту группу вошли такие
виды, как Aspergillus flavus, A.  fumigatus, Acremoni-
um sp., Cephalosporium coremioides, Purpureocillium li-
lacinum, Trichoderma polysporum, T. viride, многие
виды рода Penicillium, а также темноокрашенный
стерильный мицелий.

На рис. 2 представлена дендрограмма сходства
видового состава микроскопических грибов райо-
нов исследования, согласно которой наиболее

Примечание. Полужирным шрифтом отмечены виды, зарегистрированные на веб-сайте морских грибов www.marinefungi.org.
1 – морская вода; 2 – грунт литорали; 3 – почва супралиторали; психротрофные виды, выделенные при 5–6°С; #патогенные и
потенциально патогенные грибы.

Hypocreaceae
Trichoderma ghanense Yoshim. Doi, 

Y. Abe et Sugiy.
+

#T. koningii Oudem. + + + + + +

°T. polysporum (Link) Rifai + +

°#T. viride Pers. + + + + + + + +

Cephalothecales
Cephalothecaceae

Phialemonium inflatum (Burnside) 
Dania García, Perdomo, Gené, 
Cano et Guarro

+

Basidiomycota
Microbotryomycetes

Incertae sedis
Rhodotorula sp. F.С. Harrison +

Agonomycetales
Темноокрашенный стерильный 

мицелий
+

Белый стерильный мицелий + + + + + +

Общее число видов 7 20 16 10 26 23 8 11 10 5 9 9 6 13 13

31 39 24 16 22

Р-ны исследования Кола Белокаменка Росляково Печенга Дальние 
Зеленцы

Название видов 1 2 3 1 2 3 1 2 3 1 2 3 1 2 3

Таблица 3. Продолжение
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близкими оказались комплексы микромицетов
Печенгского залива и Зеленецкой губы, террито-
риально удаленные от Кольского залива и менее
подверженные антропогенному воздействию. Вы-
деленные на этих территориях грибы, вероятно,
являются видами с широкой экологической ам-
плитудой. На участках Кольского залива сообще-
ства микроскопических грибов менее сходны, по-
видимому, за счет числа привнесенных человеком
новых видов и высокой антропогенной нагрузки.

Численность и видовое разнообразие 
грибов в морской воде

В морской воде во всех исследуемых р-нах
средняя численность микроскопических грибов
была низкой и находилась в пределах от 0 до
6 КОЕ/мл (рис. 3).

Грибы из морской воды на среде Чапека с
нефтью выделялись лучше, чем на сусло-агаре,
что, скорее, связано с компонентным составом
питательной среды, схожей по минеральному со-
ставу с морской водой.

Максимальная численность УО-грибов наблю-
далась в воде Зеленецкой губы. Средняя числен-
ность УО-грибов в пос. Росляково была равна
4 КОЕ/мл, в пп. Белокаменка и Печенга эти зна-
чения не превышали 1 КОЕ/мл, а в морской воде
в р-не г. Кола УО-грибов не обнаружено. Сахаро-
литические грибы были выделены только из мор-
ской воды в р-нах с максимальным антропоген-
ным воздействием, что может косвенно свиде-
тельствовать о наличии в воде легкоразлагаемых
органических веществ, доступных для микроми-
цетов. Наличие в воде УО-микромицетов не дает

основания полагать, что в данном местообитании
присутствуют углеводороды, т.к. максимальная их
численность отмечена в условно фоновом р-не
пос. Дальние Зеленцы, в то время как в воде с мак-
симальной концентрацией углеводородов (г. Ко-
ла) грибы этой группы не выявлены.

Низкая численность микромицетов в морской
воде вполне ожидаема, поскольку большинство
морских культивируемых грибов, особенно на
границе вода/суша, имеют терригенное проис-
хождение (Kirtsideli et al., 2012; Jones et al., 2019).
Являясь эпибионтами, т.е. колонизаторами по-
верхности какого-либо субстрата, такие микро-
мицеты в водную среду попадают путем смыва с
прибрежных территорий. В толще морской воды,
в отличие от почвенных субстратов, для микобио-
ты практически отсутствуют ниши, способству-
ющие осмотрофному питанию сапротрофных
грибов. Однако в прибрежной зоне имеются аль-
гоценозы, способные обеспечивать такие ниши
(Richards et al., 2012), но скорее для облигатных
симбиотических морских микромицетов, не куль-
тивируемых на синтетических питательных средах
(Li et al., 2014). С другой стороны, обнаружение в
морской воде грибов может быть свидетельством
их адаптации к повышенным условиям солености.

Согласно литературным данным (Kirtsideli et
al., 2012), в водах арктических морей разнообразие
микромицетов не превышает 5–10 видов, что ока-
залось вполне сопоставимым с нашими результа-
тами (табл. 3). Согласно микологическому анали-
зу в морской воде встречались следующие виды: в
воде Зеленецкой губы – потенциально патоген-
ный вид (de Hoog et al., 2020) Talaromyces purpuro-
genus, в пос. Белокаменка – Penicillium janczewskii и
P. spinulosum, в пос. Росляково – Trichoderma gha-
nense (выделен только в данном местообитании).
Несколько изолятов были выделены однократно,
такими грибами были: в пос. Росляково – харак-
терный для северных почв вид Geomyces pannorum
и космополит Aspergillus wentii, а в г. Кола – потен-
циально патогенный (de Hoog et al., 2020) и фито-
патогенный (Fravel et al., 2003) микромицет Fusar-
ium oxysporum. В Печенгском заливе отмечено са-

Рис. 2. Дендрограмма сходства видового состава мик-
роскопических грибов в р-нах исследования. По оси
абсцисс – расстояние между вариантами на основе
коэффициента Сёренсена. По оси ординат – р-ны ис-
следования: 1 – Кола; 2 – Белокаменка; 3 – Росляко-
во; 4 – Печенга; 5 – Дальние Зеленцы.
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Рис. 3. Численность грибов в морской воде Баренце-
воморского побережья Мурманской обл.
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мое низкое разнообразие, здесь обнаружено всего
три вида микромицетов: Penicillium janczewskii,
P. glabrum и потенциально патогенный вид Paecilo-
myces variotii.

В целом численность и видовой состав культи-
вируемых грибов в морской воде побережья Ба-
ренцева моря характеризуются низкими значени-
ями. Однако нужно помнить, что разнообразие
водных микромицетов в реальности всегда будет
значительно выше, поскольку в воде обязательно
присутствуют не культивируемые на синтетиче-
ских средах облигатно морские грибы.

Численность и видовое разнообразие 
грибов в грунтах литорали

В грунтах литорали исследуемых районов чис-
ленность микромицетов отличалась в разы (рис. 4).

Так, средняя численность сахаролитических
грибов изменялась от 0 (пос. Дальние Зеленцы) до
200 КОЕ/г абсолютно сухой почвы (г. Кола).
Средняя численность сахаролитиков в грунтах ли-
торали в р-не населенных пунктов Белокаменка и
Росляково составляла около 100 КОЕ/г, а в р-не
Печенгской губы была ниже в 10 раз. Низкая чис-
ленность (или полное отсутствие) сахаролитиков
на морском побережье может объясняться низким
содержанием доступных питательных веществ в
субстрате, хотя достоверной связи между числен-
ностью сахаролитических грибов и содержанием
органического углерода в грунте нами выявлено
не было. По-видимому, хорошо промываемые во
время приливов и отливов песчаный берег Пе-
ченгской губы и каменистое побережье Зеленец-
кой губы (табл. 1) являются мало подходящими
субстратами для роста и развития сахаролитиче-
ских грибов.

Численность УО-грибов находилась в пределах
от 40 до 150 КОЕ/г. Максимальные средние значе-
ния численности УО-грибов отмечались в грунте
литорали в населенных пунктах Росляково, Даль-
ние Зеленцы и Печенга, а в грунте в р-не г. Кола и
пос. Белокаменка численность УО-грибов была в
два раза ниже. Несмотря на широкий разброс зна-

чений, полученные нами результаты превышали
данные других исследователей. Так, в работе
Е.Н. Бубновой и О.П. Коноваловой (Bubnova,
Konovalova, 2018) среднее максимальное значение
численности микромицетов в зоне литорали Зеле-
нецкой губы составляло 73 КОЕ/г.

Видовое разнообразие микроскопических гри-
бов в грунтах литорали исследуемых р-нов оказа-
лось значительно выше, чем в морской воде, а в
некоторых случаях (р-ны Кольского залива) даже
превышало значения для почв супралиторали.
Многие выявленные грибы были незначительны
по обилию, но при этом характеризовались 100%-й
встречаемостью. Доминантными видами (встре-
чаемость не менее 60% по Mirchink, 1988) в р-не
Кольского залива были следующие виды: в г. Кола –
Penicillium aurantiogriseum, P. glabrum, Trichoderma
koningii; в пос. Белокаменка – P. aurantiogriseum,
P. hirsutum, Cordyceps farinosa, Trichoderma koningii;
в Росляково – P. atramentosum, Paecilomyces varioti,
Trichoderma viride и c/o mycelia sterilia. Последние
доминировали по обилию и частоте встречаемо-
сти как в грунтах литорали, так и в прибрежной
почве. Доминантными видами в Печенгской губе
оказались Penicillium janczewskii, Talaromyces purpu-
reogenus, в Зеленецкой губе – Penicillium brevicom-
pactum и P. spinulosum.

Известно, что микроорганизмы в приливных
зонах играют важную роль в сохранении биораз-
нообразия, минерализации органических соеди-
нений, деградации поллютантов, в круговороте
питательных веществ (Park et al., 2019). Грунты ли-
торали характеризуются мозаичным распределе-
нием доступного, необходимого для питания гри-
бов, органического вещества, имеющегося в тол-
ще воды и в грунтах (Bubnova, Konovalova, 2018).
В то же время в зоне литорали морские микроор-
ганизмы, в том числе и микроскопические грибы,
постоянно испытывают водный стресс (высуши-
вание), влияние ветра и волны, влияние прибреж-
ных стоков, температурные перепады и инсоля-
цию (Mishustina et al., 1985). Так или иначе, все эти
факторы могут влиять на распределение, числен-
ность и видовое разнообразие грибов зоны лито-
рали.

Численность и видовое разнообразие грибов 
в почвах супралиторали

В почвах Баренцевоморского побережья чис-
ленность грибов также варьировала. На всех
участках прибрежных почв были выделены как са-
харолитические, так и УО-грибы.

В отличие от морской воды и грунта литорали
численность сахаролитиков в почвах супралито-
рали была выше численности УО-грибов на всех
участках (рис. 5). Более активное развитие группы
сахаролитических грибов связано с тем, что в поч-
вах значительно выше содержание органического

Рис. 4. Численность грибов в грунтах литорали Барен-
цевоморского побережья Мурманской обл.
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вещества за счет сформированного органогенного
горизонта и наличия растительности. Доступные
питательные элементы аккумулируются в при-
брежных почвах и вымываются с меньшей скоро-
стью, чем в грунтах литорали.

Средняя численность сахаролитических гри-
бов в почвах пос. Белокаменка, Росляково и Пе-
ченгской губы оказалась примерно равной и нахо-
дилась на уровне ~13 тыс. КОЕ/г. В Зеленецкой губе
численность грибов была в два раза ниже, а самые
низкие значения отмечены в почве в р-не г. Кола.

Максимальное среднее значение численности
УО-грибов в прибрежных почвах наблюдалось в
пос. Росляково и составляло 7.77 тыс. КОЕ/г
(рис. 5). В Зеленецкой губе и Печенгском заливе
средняя численность была примерно одинаковой
и составляла 5 тыс. КОЕ/г, в пос. Белокаменка –
около 4 тыс. КОЕ/г, а в р-не г. Кола оказалась в
5 раз ниже.

В целом численность микроскопических гри-
бов в почвах супралиторали мурманского побере-
жья Баренцева моря согласуется со значениями,
полученными в других районах Баренцева моря.
Согласно результатам И.Ю. Кирцидели (Kirtsideli,
2009), численность микромицетов в почвах в
окрестностях пос. Варандей колебалась в интерва-
ле от 2.3 тыс. до 16.2 тыс. КОЕ/г.

Установлена сильная положительная корреля-
ция между численностью УО-грибов в различных
средах обитания (морской воде, грунте литорали и
прибрежной почве) на всех исследованных участ-
ках (r = 0.86–0.92). Это может указывать на схожие
механизмы распространения и адаптации УО-
микромицетов на прибрежных территориях вне
зависимости от типа субстрата. В то же время та-
кой связи для сахаролитических грибов отмечено
не было, а их максимальная численность приуро-
чена к прибрежной почве, более богатой органи-
ческим веществом. В грунтах литорали и морской
воде численность УО-грибов превышала числен-
ность сахаралитиков на всех исследованных
участках, за исключением наиболее загрязнен-
ных. Увеличение доли сахаролитических грибов в
морской воде и грунте литорали может свидетель-
ствовать об антропогенном загрязнении данной
территории, в том числе углеводородами и други-
ми соединениями органической природы.

Как в прибрежной почве, так и в грунте литора-
ли, численность грибов, выращенных на среде Ча-
пека с добавлением нефти, снижалась по мере
увеличения количества углеводородов в субстрате
(r = –0.72–0.83), что может свидетельствовать о
высокой уязвимости микромицетов к данному ти-
пу загрязнения. Высокий уровень загрязнения,
выявленный в прибрежной почве в районе г. Ко-
лы, также негативно отразился и на численности
сахаролитических грибов, в то время как более
низкие значения содержания углеводородов не
влияли на количество сахаролитиков.

Разнообразие грибов в прибрежных почвах и
грунтах литорали было схожим. Наибольшее ви-
довое разнообразие грибов отмечено в почвах су-
пралиторали Кольского залива (пос. Белокаменка),
что, обусловлено мощностью и сформированно-
стью органогенного слоя почвы, а также разнооб-
разием растительного покрова. Важным факто-
ром увеличения грибного разнообразия в пос. Бе-
локаменка может служить резкая урбанизация,
обусловленная массовым потоком сюда людей в
процессе строительства (с 2017 г.) Кольской верфи.

В прибрежных почвах исследуемых р-нов вы-
сокое разнообразие отмечено среди представите-
лей порядка Eurotiales, меньшее – среди предста-
вителей порядка Hypocreales. Остальные выявлен-
ные грибы других порядков представлены одним-
двумя видами.

Доминирующими в почвах супралиторали по-
бережья Баренцева моря были следующие виды: в
г. Кола – Aspergillus fumigatus, Penicillium jensenii,
P. simplicissimum, Trichoderma sp., в пос. Белокамен-
ка – Penicillium herquei, Talaromyces purpureogenus, в
пос. Росляково – Penicillium glabrum, с/o mycelia
sterilia. Penicillium solitum оказался доминирующим
в прибрежных почвах населенных пунктов Бело-
каменка и Росляково, а также в почвах Печенгско-
го залива. Необходимо отметить, что общим до-
минантом для обследуемых участков Кольского
залива оказался энтомопатогенный (Weng et al.,
2019) микромицет Cordyceps farinosa с простран-
ственной частотой встречаемости от 60 до 100%.
Известно, что данный вид часто встречается на
территории Финляндии (Vänninen, 1996), которая
граничит с р-ном исследований. Почва – основ-
ное место обитания вида C.  farinosa, однако он
может выделяться из воздуха, воды и растений, а
также из перьев и помета свободноживущих птиц.
Доминирование C.  farinosa, скорее всего, связано
с тем, что он может заражать водных насекомых
(таких как комары) (Zimmermann, 2008; Weng et al.,
2019), обитающих в прибрежных морских экоси-
стемах.

Рис. 5. Численность грибов в почвах супралиторали
Баренцевоморского побережья Мурманской обл.
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В Печенгской губе доминантами по простран-
ственной частоте встречаемости оказались виды
Talaromyces purpureogenus и Penicillium hirsutum.
В Зеленецкой губе доминировали P. chrysogenum и
P. hirsutum. Со 100%-й встречаемостью в почвах
обоих участков встречался белый стерильный ми-
целий, что отмечали и другие авторы для при-
брежных территорий арктических и субарктиче-
ских морей (Bubnova, 2010; Bubnova, Nikitin, 2017).
Формирование стерильного мицелия у грибов яв-
ляется физиологической адаптацией для преодо-
ления отрицательных температур в суровых арк-
тических условиях (Singh, 2006).

В почвах супралиторали часто выделялись
близкие к Penicillium виды рода Talaromyces. Так,
Talaromyces duclauxii встречался в прибрежных
почвах пос. Белокаменка, вид T. rugulosus – в при-
брежных почвах пос. Росляково. Часто встречае-
мый (от 30 до 60% по Mirchink, 1988) T. purpureo-
genus отмечен во всех исследуемых р-нах, однако в
пос. Росляково он выделен не из почвы, а из мор-
ской воды. Микромицеты T. purpureogenus и T. ru-
gulosus относятся к группе потенциально патоген-
ных грибов (de Hoog et al., 2020). Родственный к
Talaromyces вид Ascospirella lutea встречался в пос.
Белокаменка и в Печенгской губе.

Среди представителей рода Trichoderma доми-
нирующей по частоте встречаемости (со 100%-й
встречаемостью), но с низким обилием, во всех
пяти исследуемых р-нах оказалась T. viride. Часто
выделялась T. koningii, она была отмечена на всех
участках, кроме Печенгской губы. Микромицет
T. polysporum был редким видом в прибрежных
почвах г. Кола и в грунтах литорали пос. Белока-
менка.

Численность и разнообразие прибрежной ми-
кобиоты определяется множеством факторов, та-
ких как наличие доступных питательных веществ,
механический состав грунта, наличие раститель-
ного покрова, гидротермические условия и уро-
вень антропогенного воздействия. В р-нах с выра-
женной антропогенной нагрузкой наблюдается
более высокое грибное разнообразие в почве и
песчаном грунте прибрежной зоны и увеличение
доли условно-патогенных микромицетов.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Выявленная микобиота прибрежных морских

экосистем Баренцева моря представлена преиму-
щественно факультативными морскими грибами
терригенного происхождения. Количество мик-
ромицетов в почвах супралиторали на два-три по-
рядка выше их численности в грунтах литорали.
В морской воде численность грибов насчитывала
всего несколько единиц на мл. В грунтах литорали
и морской воде численность УО-грибов превыша-
ла численность сахаралитиков на всех исследо-
ванных участках, за исключением наиболее за-

грязненных. Увеличение доли сахаролитических
грибов в морской воде и грунте литорали может
свидетельствовать об антропогенном загрязнении
данной территории, в том числе углеводородами и
другими соединениями органической природы.

Видовое разнообразие микромицетов в урба-
низированных и антропогенно загрязненных р-нах
Кольского залива превышает данный показатель в
условно фоновом (Зеленецкая губа) и мало нару-
шенном (Печенгский залив) р-нах. С увеличени-
ем антропогенной нагрузки (в том числе в усло-
виях загрязнения углеводородами) в прибрежных
р-нах отмечено увеличение доли патогенных и по-
тенциально патогенных грибов.

Высокий уровень загрязнения углеводородами
негативно отразился на численности сахаролити-
ческих грибов в прибрежной почве, в то время как
более низкие значения содержания углеводородов
не влияли на количество сахаролитиков. Числен-
ность грибов, выращенных на среде Чапека с до-
бавлением нефти, снижалась по мере увеличения
количества углеводородов как в прибрежной поч-
ве, так и в грунте литорали, что может свидетель-
ствовать о высокой уязвимости микромицетов к
данному типу загрязнения.

Морские грибы, выделенные в арктических
местообитаниях, представляют промышленный и
экологический интерес, поскольку могут обладать
полезными для человека биохимическими свой-
ствами, например, быть потенциальным источни-
ком ценных ферментов, а также применяться для
создания биопрепаратов в ремедиационных меро-
приятиях по очистке прибрежных территорий от
нефтепродуктов.

Штаммы микроскопических грибов включены
в зарегистрированную в международном каталоге
гербариев мира коллекцию лаборатории назем-
ных экосистем ИППЭС (с акронимом INEP Her-
barium of Institute of the Industrial Ecology Problems
of the North of the Kola Science Center of the Russian
Academy of Sciences).
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The Number and Species Diversity of Cultured Microfungi on the Barents Sea Coast
E. A. Isakovaа,#, M. V. Korneykovab,с,##, and V. А. Мyazinb,###
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The number and diversity of cultivated microscopic fungi isolated from seawater, littoral and supralittoral soil on
the coast of the Barents Sea were studied. Communities of microfungi are mainly represented by facultative ma-
rine fungi of terrigenous origin. The isolates mainly belonged to anamorphic fungi of the department Ascomycota
and are represented by the genera Penicillium, Aspergillus, Talaromyces, Trichoderma, Acremonium etc., charac-
teristic of the cold northern seas. The frequently found species in the study area were Aspergillus brasiliensis, Pen-
icillium hirsutum, P. glabrum, P. spinulosum, P. janczewskii, Trichoderma koningii, T. viride, Talaromyces purpu-
reogenus. The number of fungi in the supralittoral soil is two to three orders of magnitude higher than in the soils
of the littoral zone and averaged from 4 to 13 thousand CFU/g. In sea water, the number of fungi was only a few
units per ml. The maximum number of saccharolytic fungi was noted in the soils of the supralittoral zone. In the
soils of the littoral and sea water, the number of hydrocarbon-oxidizing fungi varied from 52.5 to 143.3 CFU/g
and from 0 to 4 CFU/ml, respectively. The number of saccharolytics varied from 0 to 113 CFU/g in the littoral
soil and from 0 to 3 CFU/mL in sea water in all the studied areas, except for the most polluted ones, where it
reached values of 200 CFU/g. An increase in the proportion of saccharolytic fungi in sea water and littoral may
indicate anthropogenic pollution of the area, including hydrocarbons and other organic compounds. The urban-
ized areas of the Kola Bay with a high anthropogenic load were characterized by a richer species diversity and an
increase in the proportion of pathogenic and opportunistic forms of microscopic fungi. A high level of hydrocar-
bon pollution negatively affected the number of saccharolytic fungi, while lower values of hydrocarbon content
did not affect the number of saccharolytics. The number of fungi grown on Czapek’s mineral medium decreased
as the amount of hydrocarbons both in sea water and in the littoral zone increased, which may indicate a high
vulnerability of marine microfungi to pollution.

Keywords: Arctic, anthropogenic pressure, abundance of microfungi, Kola Peninsula, mycobiota of marine eco-
systems, petroleum hydrocarbons
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The article reviews available data on the “death cap” (Amanita phalloides) occurrences in the North-West of the
European Russia (Leningrad, Novgorod, Pskov Oblasts and St. Petersburg City). The literature data are ana-
lyzed, the review of ecological preferences of the species in the studied area is carried out. It has been suggested
that the species can be both native and imported and was introduced with broad-leaved tree seedlings during the
foundation of numerous manor parks in the XVIII–XIX centuries. Molecular-genetic analysis was carried out,
showing that ITS sequences of A. phalloides samples from Leningrad Oblast form a common clade with the se-
quences of collections from Central Russia as well as from Northern and Central Europe.

Keywords: Amanitaceae, biodiversity, death cap, fungi, poisonous species
DOI: 10.31857/S0026364823040049, EDN: VUVGFH

INTRODUCTION
Amanita phalloides (Vaill. ex Fr.) Link is an iconic

species, “death cap” that is responsible for numerous
human poisonings. It was assumed earlier, that the spe-
cies is rare or even absent in the Northwestern part of
European Russia. During the last twenty years, new
findings of the species on the territory were made by
both mycologists and amateurs. Present paper summa-
rizes all existing collections of the species to highlight
the presence of this deadly poisonous species in the re-
gion.

MATERIALS AND METHODS
Sampling and identification. For the literature re-

view information from database of agaricoid fungi dis-
tribution was used (Bolshakov et al., 2021). For the ex-
isting specimens we checked Mycological Herbarium
of the Komarov Botanical Institute RAS (LE). During
survey of the mycobiota of Northwest Russia, several
new collections of the species were obtained and new

localities were revealed. Due to characteristic appear-
ance, identification was performed in the field.

DNA techniques and phylogenetic analysis. DNA
was extracted from small pieces of dried basidiomata
using the FitoSORB DNA extraction kit (Syntol, Rus-
sia) according to the manufacturer’s instructions. PCR
reactions were performed in 20 μL of reaction mixtures
containing 10 μL of iQ Supermix (BioRad), 0.2 μL of
each PCR primer, 4.6 μL of deionized H2O, and 5 μL
of template DNA. The ribosomal ITS1–5.8S–ITS2
region was amplified with the primers ITS1F/ITS4B
(Gardes, Bruns, 1993). PCR products were visualized
using agarose gel electrophoresis and GelRed staining,
and subsequently purified with the Fermentas PCR
Purification Kit (Thermo Fisher Scientific, Lithua-
nia). Purified PCR products were sequenced on an
ABI model 3500 Genetic Analyzer (Applied Biosyste-
ms, USA). Raw data were edited and assembled using
Molecular Evolutionary Genetics Analysis Version 6.0
(MEGA6) software (Tamura et al., 2012). Newly
generated sequences were deposited in the GenBank.

УДК 582.28 : 581.95 (470+571)
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Additionally, 10 ITS sequences were retrieved from
GenBank and the BOLD Systems (Ratnasingham,
Hebert, 2007) (Table 1). Sequences were aligned with
the MAFFT version 7 web tool (Katoh et al., 2019) us-
ing the E-INS-1 option. Maximum Likelihood (ML)
analysis was performed in the IQ-TREE Web Server
(Trifinopoulos et al., 2016) with 1000 ultrafast boot-
strap replicates.

RESULTS

Literature review

XIX–XX centuries. In 1828 Weinmann published
the list of fungi that were found in Pavlovsk manor
(Weinmann, 1828). He mentioned “Agaricus phalloides
pileo flavo” with reference to Fries. Fries in his Syste-
ma Mycologicum (Fries, 1821) accepted broad concept
of the species and cited five “infraspecific” taxa differ-
ing in pileus color. Iconography given to the form
“b. pileo flavo” depicts rather Amanita citrina Pers. in
modern concept (Fig. 1). As Weinmann followed
Fries, it can be assumed that he probably found not
A. phalloides, but A. citrina. Later, in subsequent sum-
marizing work on flora of “agro Petropolitano” (Wein-
mann, 1837) he also mentioned five forms, simultane-
ously citing iconography. Fungi depicted on illustra-
tions cited fit quite well the modern concept of
A. phalloides (Fig. 2). No precise localities are given,
but it is known that Weinmann mostly worked in Tsar-
skoye Selo (suburban area of modern St. Petersburg)
and Gatchina (modern Leningrad Oblast). To our
knowledge, no specimen of A. phalloides collected by
Weinmann exists. In 1892 and 1894 Thesleff found the
species during his investigations on the territory of

modern Vyborgsky District (Thesleff, 1920) with men-
tion “ekskog” (oak forests). According to the list of lo-
calities, he visited oak forests in three localities: around
Vyborg Bay (“kring Viborgska viken i Viborgs sock-
en”), Vesennii Island (“Luuri-holmen i St Johannes
socken”) and Malyi Beryozovyi Island (“holmen
Vasikkasaari i Finska viken, Björkö socken”). Thus, up
to 2000 there were only literature data based on centu-
ry-old observations of the species from the territory of
North-Western Russia with no specimens deposited in
collections.

New findings (2000 – nowadays). First data on
A. phalloides findings from the territory of St. Peters-
burg confirmed by specimens belongs to the 2010s
when the species was found in Primorsky and Kurortny
districts of St. Petersburg. Since 2011, death cap basid-
iomata collected from the territory of St. Petersburg
and Leningrad Oblast were regularly exposed during
the annual autumn mushroom exhibition organized by
St. Petersburg Mycological Society (Fig. 2, g). In 2018
the species was included in Red Data Book of St. Pe-
tersburg (Arslanov, 2018). In 2018, 2020, and 2021 au-
thors of present paper found new localities of the spe-
cies in Leningrad Oblast (Kingiseppsky and Luzhsky
districts).

In Pskov Oblast the species is included in the Red
Data Book (Sudnitsyna, 2014) as protected on the ter-
ritory of Sebezhsky National Park with reference to
Kovalenko et al. (2003). Nevertheless, in the latter pa-
per the species is not mentioned and its’ presence in the
protected area is not confirmed. Later it was found in
Loknyansky district (Popov et al., 2013), Polistovsky
Nature Reserve (Kalinina, 2021) and in the Pushkin
Museum-Reserve (Morozova et al., 2022). Notewor-

Table 1. Sequences and strains of Amanita species included in molecular analysis

Note. The newly generated sequences are given in boldface. *The BOLD Systems accession number. 
**Sequences marked with “–” are unpublished.

Species GenBank 
accession number

ID (specimen 
number, strain) Country References

Amanita pantherina MK327260 RET 403-8 Czech Republic –**
MH508488 MB-102863 Germany Cui at al. (2018)

A. phalloides AJ308097 FVORO-0023 Russia –
AY325834 O Gulden 49/94, Norway Norway –
EU909444 Am.pha.PV02.1 France Pringle et al. (2009)
MK512068 A54 Czech Republic –
MW036159 LE-BIN 4016 (strain) Russia –
MZ647956 Khovpachev-A3b Russia current study
MZ647957 LE 332058 Russia current study
NOBAS5223-18* O-F-21495 Norway –
AJ889921 KF02-19 Denmark –

A. virosa MZ647955 Khovpachev-A1b Russia current study
KY924845 RET 291-3 France –
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thy, that in 2021 large population of A. phalloides was
firstly detected in particular site of a forest regularly in-
spected since 1995.

No information on A. phalloides from Novgorod
Oblast is known so far.

Amanita phalloides in the North-West of European
Russia. Here we provide list of known occurrences of
the species arranged in chronological order (Fig. 3).

St. Petersburg and Leningrad Oblast: Pavlovsk –
?A. citrina; no locality given (Weinmann, 1837).

Fig. 1. Original descriptions of taxa associated with Amanita phalloides concept: a – “forms” of Agaricus phalloides from Systema My-
cologicum (Fries, 1821). We collect here iconography ascribed to “b. pil. f lavo” (encased in rectangle); b – illustration of Agaricus
citrinus from Schaeffer (1762); c – illustration from Nees von Esenbeck (1817); d – description of Amanita citrina by Persoon (1801),
there is also reference to Schaeffers’ plate; e – illustration of Agaricus verrucosus from Curtis (1787); f – description of Agaricus mappa
from Willdenow, 1787; g – page from Weinmann (1828).

(a)

(c)

(f) (g)

(d) (e)

(b)

Fries, 1821 Syst. mycol. 1: 13 Ag. citrinus Schaeff. t. 20

Am. Pers. p. 251 Ag. verrucos. Curt. 2 t. 312
fig. dextr.

Ag. citrinus Nees f. 165

A. mappa Wild. Ber. 351 Weinmann, 1828
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St. Petersburg: Primorsky district, vicinity of former
station “Morskaya”, pine forest, coll. and det. S.N. Ar-
slanov, 30.09.2016, LE 311893, LE 311894; Kurortny
district (Arslanov, 2018); Primorsky district, Reserve
“Severnoe Poberezhye Nevskoy Guby” (Morozova

et al., 2020); Kurortny district, vicinity of Zelenogorsk,
05.09.2020 (A. A. Khovpachev, pers. observ.).

Leningrad Oblast: Vyborgsky District (Thesleff,
1920); Kingiseppsky district, vicinities of Velikino set-
tlement, in oak valley (remnants of manor park) and

Fig. 2. Original descriptions of taxa associated with Amanita phalloides and illustration of the species in modern concept: a – “vari-
eties” of Agaricus phalloides from Weinmann (1837); b – plate from Vaillant (1727) that was chosen by Weinmann as main “variety”;
c – illustration to variety “c. pileo pallide-viridi”, A. virescens from Vahl (1799); d – to the variety “a. pileo albo”, A. vernalis from
Bolton (1788); e – to the “b. pileo f lavo”, A. bulbosus from Bulliard (1798); f – to the “d. pileo olvaceo-viridi” and “e. pileo fuscescen-
te”, A. bulbosus from Bulliard (1798); g – basidiomata of Amanita phalloides exposed during mushroom exhibition in St. Petersburg
in 2018; h – A. phalloides in situ.

(а) (c)

(f)

(g) (h)

(d) (e)

(b)

A. virescens 
Fl. Dan. tab. 1246

A. vernalis Bolt. tab. 48 A. bulbosus Bull. Champ. 
tab. 2

A. bulbosus Bull. Champ. 
tab. 577

Weinmann, 1837 Vail. Par. tab. 14
Fig. 5
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coniferous-broadleaved forest, coll. and det. D.A. Tom-
chin, 14.09.2018, LE F-332058, LE 315730; Luzhsky
district, Shalovo-Perechitsky protected area, mixed
forest with Quercus robur, Tilia cordata and Corylus
avellana in undergrowth, coll. and det. D.A. Tomchin,
25.07.2020, LE 312591; Kingissepky district, vicinity of
Vistino village, 25.08.2020 (A.A. Khovpachev, pers.
observ.); Kingissepky district, Kotelsky protected area,
vicinity of Glubokoe lake, mixed forest with Quercus
robur, 26.08.2020 (L.Yu. Semyonova, pers. observ.);
Kingissepky district, Kurgalsky protected area, mixed
forest with Tilia cordata and Corylus avellana in under-
growth, 12.09.2020 (D.A. Tomchin, pers. observ.); Lu-
zhsky district, Cheremenetsky protected area, mixed
forest with Corylus avellana in undergrowth,
26.08.2021 (D.A. Tomchin, pers. observ.).

Pskov Oblast: Loknyansky district, vicinity of Bash-
ovo, mixed forest, under oak, 10.08.1998 (Popov et al.,
2013); Sebezhsky district – doubtful (Sudnitsyna,
2014); Bezhanitsky district, Polistovsky State Nature
Reserve, 17.08.2017 (Kalinina, 2021); Loknyansky dis-
trict, Polistovsky State Nature Reserve, 04.09.2017
(Kalinina, 2021); Loknyanskiy district, vicinity of Sk-
raby village, under oak, 20.08.2017 (E.S. Popov, pers.
observ.); Pushkinogorsky district, museum “Mikhai-
lovskoye”, Mikhaylovskoye manor, on the grass under
lime and oaks, coll. and det. O.V. Morozova,
11.09.2018, LE 315731 (Morozova et al., 2022); Lok-
nyansky district, vicinity of Maloye Koskovo village,
forest with Quercus robur and Corylus avellana in un-
dergrowth, 14.09.2019 (L.B. Kalinina, pers. observ.);

Loknyansky district, Bashovo, forest dominated by
Alnus incana with admixture of Quercus robur and
Fraxinus excelsior and numerous Corylus avellana in
undergrowth, under hazel, 21.08.2021 (E.S. Popov,
pers. observ.); Loknyansky district, vicinity of Ko-
shnevo village, mixed forest, under oaks, 30.08.2021
(E.S. Popov, pers. observ.).

Phylogenetic analysis. Our findings can be consid-
ered as conspecific with specimens from Central Rus-
sia, Northern and Western Europe as a common clade
is formed on the phylogenetic tree derived from ITS
nrDNA sequences (Fig. 4).

DISCUSSION
А. phalloides, a conspicuous and attractive mush-

room, is responsible for numerous human poisonings
due to presence of amatoxins (Wieland, 1968; Wien-
land, Faulstich, 1991; Gurevich, Zhurkovich, 1995;
Khovpachev et al., 2020) and is considered as one of
the most feared fungi (Hyde et al., 2018). The species is
native to Europe and widespread. In mycological liter-
ature of the XX century, the species was reported also
from Asia (Imazeki, Hongo, 1987; Teng, 1996), but re-
cent studies showed that Asian lethal amanitas repre-
sent several distinct taxa endemic to East Asia (Zhang
et al., 2010; Cui et al., 2018). Outside Europe it is
known as invasive from North America (Pringl et al.,
2009; Wolfe et al., 2010) and from Australia (Trim
et al., 1999). The species is easily exported with its
symbionts (Tulloss, 2023), and there is evidence that

Fig. 3. Occurrences of Amanita phalloides in the Northwestern European Russia: a – North-West of European Russia (in brown) on
the map of Russia; b – Leningrad (LEN), Novgorod (NGR), Pskov (PSK) Oblasts and the city of St. Petersburg (SPE). The white
circles represent data from XIX century, brown dots – personal observations, red dots – published data not confirmed by specimens
kept in LE and green diamonds represent localities of specimens kept in LE.

(а) (б)

SPE

LEN

NGR

PSK
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the species is able to host shift (Berch et al., 2016). Re-
garding distribution in Russia, the species is common
and widespread in the nemoral zone in the European
part (Bolshakov et al., 2021). The most frequent habi-
tats are pine and pine-birch forests, oak and conifer-
ous-broadleaved ones are less frequent. In addition,
the species is drawn to anthropogenic habitats such as
aspen forests, birch stands with grasses, pine plantings
(Kiyashko, 2015).

Habitats of our findings can be divided into two
groups – old artificial stands with Quercus robur and
deciduous or coniferous-broadleaved forest with Quer-
cus robur, Tilia cordata and/or Corylus avellana in un-
dergrowth. Probably, in the artificial stands the species
was brought with tree seedlings used for numerous
manor parks foundation in XVIII–XIX century. Note-
worthy, that during the long-termed survey of genus
Amanita in Cyprus, A. phalloides was found only from
a Corylus avellana plantation and was absent from na-
tive habitats (Loizides et al., 2018). The second group
of habitats is presented by deciduous or coniferous-
broadleaved forests with Quercus robur, Tilia cordata
and/or Corylus avellana in undergrowth. These habi-
tats are not very common and readily accessible, so
thorough mycological studies have not been done until
recently. Possibly, in such habitats species is native but
is not observed. In oak forest situated on the north-
west of Izhora Upland Leningrad Oblast (protected ar-
ea “Oak forests near Velkota village”), Amanita phalloi-
des was not found despite the regular surveys since
2012. Interestingly, that in 2021 large population of
A. phalloides was firstly detected in particular site of a
forest (Bashovo, Pskov Oblast) regularly inspected
since 1995.

The authors are very grateful to O.V. Morozova
(BIN RAS, Saint Petersburg) and L.Yu. Semyonova

for kindly providing information about the findings of
the species. The work was supported by the institution-
al research project of the Komarov Botanical Institute
[“Herbarium collections of the BIN RAS (history, conser-
vation, research and replenishment)”, № 122011900032-7]
using the equipment of the Core Facility Centre “Cell
and Molecular Technologies in Plant Science” at the
Komarov Botanical Institute, RAS (St. Petersburg,
Russia).
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В статье приведен обзор имеющихся сведений о находках смертельно ядовитой бледной поганки
(Amanita phalloides) на территории Северо-Запада европейской части России (Санкт-Петербург, Ле-
нинградская, Новгородская и Псковская области). Проанализированы литературные сведения, прове-
ден обзор экологических предпочтений вида на исследуемой территории. Высказано предположение,
что вид может являться как аборигенным, так и заносным и был интродуцирован вместе с саженцами
широколиственных деревьев при создании многочисленных приусадебных парков в XVIII–XIX вв.
Проведен молекулярно-генетический анализ, показавший, что последовательности ITS-образцов
A. phalloides из Ленинградской обл. образуют единую кладу с последовательностями коллекций из Цен-
тральной России, а также Северной и Центральной Европы.

Ключевые слова: бледная поганка, биоразнообразие, ядовитые виды, Amanitaceae
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Показано, что в Северной Азии (Урал, Сибирь, Дальний Восток) род Trichaptum представлен четырьмя
широко распространенными симпатрическими видами (Trichaptum abietinum, T. biforme, T.  fuscoviolace-
um, T. laricinum) и T. quecinum, встречающемся на Дальнем Востоке. Ареалы T.  fuscoviolaceum, T. abieti-
num и T. biforme охватывают всю Северную Азию, а T. laricinum отсутствует на Дальнем Востоке. Пред-
положение о симпатрии перечисленных видов основывается на преимущественном использовании в
качестве питательного субстрата древесных остатков разных видов хвойных (T. fuscoviolaceum, T. abieti-
num, T. laricinum) и лиственных (T. biforme) пород. Наиболее широкая трофическая ниша выявлена у
T. fuscoviolaceum, которая на 70–80% перекрывается с трофическими нишами T. abietinum и T. laricinum.
Узкая и неперекрывающаяся с остальными видами рода трофическая ниша выявлена у T. biforme. Тро-
фические спектры и преферендумы всех четырех видов в Северной Азии близки к таковым в Европе, и
это говорит об устойчивости и видовой специфичности этих экологических характеристик ксилотроф-
ных грибов. Филогенетически наиболее близкими по ITS и LSU региону рДНК являются T. abietinum и
T. fuscoviolaceum, а T. biforme и T. laricinum сильно и в равной степени дистанцированы как от них, так и
друг от друга. При кластеризации последовательности ITS и LSU группируются в полном соответствии
с особенностями строения гименофора базидиокарпов, из которых они были выделены, в эти же груп-
пы входят и соответствующие последовательности грибов из Европы, Китая и Северной Америки. Это
показывает, что у T. fuscoviolaceum, T. abietinum, T. biforme и T. laricinum строение гименофора является
хорошим видовым диагностическим признаком, а также то, что их североазиатские популяции не об-
наруживают существенных отличий от европейских и североамериканских. Созданная база данных по
разнообразию, распространению, экологии грибов рода Trichaptum в Северной Азии доступна в GBIF.

Ключевые слова: биоразнообразие, распространение, экология, Basidiomycota
DOI: 10.31857/S0026364823040074, EDN: VUZLDI

ВВЕДЕНИЕ
В современной микологии большое внимание

уделяется изучению малочисленных, редких ви-
дов, составляющих, несомненно, очень важный
компонент биологического и генетического раз-
нообразия микобиоты. Их результаты ложатся в
основу “красных списков” редких, нуждающихся
в охране видов грибов. В то же время, грибам с вы-
сокой численностью или обычным видам, играю-
щим в силу этого важную роль в природных про-
цессах, уделяется, как мы считаем, необоснован-
но мало внимания. К числу таковых, в частности,

относятся грибы рода Trichaptum Murrill – космо-
политного таксона, представленного 20–42 (Farr
et al., 1989; Index Fungorum, 2023) видами, из кото-
рых четыре встречаются в Евразии и Северной
Америке: Trichaptum abietinum (Pers. ex J.F. Gmel.)
Ryvarden, T. biforme (Fr.) Ryvarden, T. fuscoviolaceum
(Ehrenb.) Ryvarden, T. laricinum (P. Karst.) Ryvarden.
Они участвуют в процессах биологического разло-
жения как лиственного (T. biforme), так и хвойного
(T. abietinum, T.  fuscoviolaceum, T. laricinum) дебриса
(Gilbertson, Ryvarden, 1987; Bondartseva, 1998; Ry-
varden, Gilbertson, 1994), имеют большое экологи-

УДК 582.284 : 574.1(470.5 + 571)

БИОРАЗНООБРАЗИЕ, СИСТЕМАТИКА, ЭКОЛОГИЯ
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ческое и экономическое значение (Mukhin, 1993;
Ko et al., 1997; Vlasák, Vlasák, 2017).

В России специальных работ по изучению гри-
бов рода Trichaptum не было и, как результат, мы
имеем лишь самые общие данные об их разнооб-
разии, распространении и экологии (Bondartsev,
1953; Bondartseva, 1998). Отчасти это связано с
эволюцией взглядов на филогенетические связи
T. fuscoviolaceum и T. laricinum (Bondartseva, 1998).
До 70-х гг. прошлого века T. laricinum рассматри-
вали не как вид, а как форму T. fuscoviolaceum
(Bondartsev, 1953; Parmasto, 1977). Поэтому в рабо-
тах того времени (Kolesnikov, Lyubarsky, 1963; Che-
lysheva, 1965; Parmasto, 1977; Bondartseva, 1973,
1975) данных о T. laricinum нет. Они появляются в
более поздних работах (Parmasto, 1977; Vasilyeva,
Nazarova, 1977; Bondartseva, Uranchimeg, 1993;
Mikhaleva, 1993; Mukhin, 1993; Barsukova, 1998,
1999; Mukhin, Kotiranta, 2001; Mukhin, Ushakova,
2003; Kotiranta et al., 2016). К настоящему времени
установлено, что в России род Trichaptum пред-
ставлен T. abietinum, T. biforme, T. fuscoviolaceum,
T. laricinum (Bondartseva, 1998; Bolshakov et al., 2022)
и T. quecinum (Parmasto) D.C. Dai (Parmasto, Par-
masto, 1987; Dai, 1996).

В настоящей статье представлены и обсужда-
ются данные по изучению распространения, эко-
логии и биоразнообразия грибов рода Trichaptum в
Северной Азии – обширной территории, охваты-
вающей азиатскую часть России от Урала до Даль-
него Востока включительно.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Материалы по биоразнообразию, распростра-
нению и экологии грибов рода Trichaptum получе-
ны в ходе многолетних экспедиционных работ в
Северной Азии в Уральской горной стране, Запад-
ной Сибири, Центральной Сибири, Алтайско-Са-
янской горной стране, Забайкалье и Прибайкалье,
Амуро-Сахалинской и Северо-Притихоокеан-
ской странах (рис. 1). Экспедиционные работы в
большей части регионов были проведены в одно,
наиболее благоприятное для изучения ксилотроф-
ных грибов время: вторую – третью декаду августа
и первую декаду сентября.

В каждом регионе обследовали наиболее ти-
пичные и, по возможности, наименее нарушен-
ные леса. Для выявления видового состава грибов,
их субстратной приуроченности и оценки относи-
тельного обилия использовали маршрутный ме-

Рис. 1. Физико-географические страны азиатской части России: 1 – Уральская горная страна; 2 – Западная Сибирь; 3 –
Центральная Сибирь; 4 – Алтайско-Саянская горная страна; 5 – Забайкалье и Прибайкалье; 6 – Даурия; 7 – Северо-Во-
сточная Сибирь; 8 – Амуро-Сахалинская страна; 9 – Северо-Притихоокеанская страна (Nizovtsev et al., 2004).
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тод (Tolmachev, 1974). Продолжительность учетов
в зависимости от размера и доступности обследуе-
мого участка варьировала от получаса до несколь-
ких ч, а в среднем составляла один ч. В общей
сложности число таких участков, а соответствен-
но и маршрутных учетов, составило 269 (табл. 1).
Во время каждого из маршрутных учетов в обяза-
тельном порядке брали и гербаризировали по од-
ному образцу базидиокарпов грибов исследуемого
рода с разных субстратов. Все маршрутные учеты
и сборы выполнены одним человеком, результаты
учетов других участников экспедиции не учитыва-
ли. Это позволило по соотношению базидиокар-
пов в сборах охарактеризовать а) относительное
обилие исследуемых грибов в том или ином реги-
оне и б) особенности их трофических, субстрат-
ных спектров и преферендумов (Vladykina et al.,
2020).

Относительное обилие грибов рассчитывали
по формуле: Pr = Sj/ST × 100%, где Pr – относи-
тельное обилие анализируемого вида грибов, Sj –
количество его находок в регионе, шт., ST – коли-
чество находок грибов всех видов рода Trichaptum
в рассматриваемом регионе, шт.

Трофические особенности грибов оценивали
а) по количественному и качественному составу
их трофических, или субстратных спектров (на
скольких и на каких видах древесных остатков они
встречаются) и б) по субстратным, или трофиче-
ским преферендумам. Последние рассчитывали
по формуле: Si = Nj/N × 100%, где Si – относитель-
ная встречаемость, обилие гриба на данном виде
древесных остатков, Nj – количество его находок
в регионе на данном субстрате, шт., N – количе-
ство его находок в регионе на всех видах древес-
ных остатков, шт.

Для сравнительной оценки трофических осо-
бенностей исследуемой группы грибов рассчиты-

вали ширину и перекрывание их трофических
ниш (Pianka, 1973). Ширину ниш рассчитывали по
формуле: B = 1/ƩPi2, перекрывание по формуле:

Ojk = ƩPiy × Pik/  × Pik2, где Piy и Pik – доля
ресурсов (в нашем случае древесных субстратов),
используемых y и k видами грибов соответственно.

По результатам экспедиционных работ подго-
товлена коллекция “Грибы рода Trichaptum Север-
ной Азии”, насчитывающая 252 экземпляра бази-
диокарпов и находящаяся в Гербарии института
экологии растений и животных УрО РАН (SVER).
Полная информация о ней представлена в базе
данных “The genus Trichaptum in the Asian part of
Russia”, размещенной на сайте GBIF (Mukhin,
Nepriakhin, 2022). Видовая диагностика грибов
проведена по морфологическим признакам бази-
диокарпов (Bondartseva, 1998; Ryvarden, Gilbert-
son, 1994; Hansen, Knudsen, 1997), их видовые на-
звания сверены с базой данных Index Fungorum
(2023).

Диагностика грибов по морфологическим при-
знакам базидиокарпов дополнена их молекуляр-
но-генетическим анализом (табл. 2). У трех видов
(T. abietinum, T. biforme, T. fuscoviolaceum) удалось
выделить и секвенировать последовательности
внутренних транскрибируемых спейсеров, флан-
кирующих ген 5.8S рибосомальной ДНК (ITS-1–
5.8S–ITS-2), у всех четырех – частичные последо-
вательности гена рДНК большой субъединицы
(LSU). В качестве референсных были выбраны по-
следовательности типовых образцов из работ
Vlasák, Vlasák (2017), Seierstad et al. (2021), а также
последовательности наиболее типичных штаммов
(most central strains) из MycoBank.

Выделение ДНК из базидиокарпов проводили
с использованием набора для выделения ДНК из
растительной ткани (diaGene, Россия). Два прай-

2Piy

Таблица 1. Физико-географические страны Северной Азии и субъекты Российской Федерации, охваченные экспе-
диционными исследованиями

Физико-географическая страна, регион 
(количество обследованных участков) Субъект РФ

Урал (25) Республика Башкортостан, Республика Коми, Пермский край, Сверд-
ловская обл., Челябинская обл.

Западная Сибирь (30) Красноярский край (Таймырский Долгано-Ненецкий район), Курган-
ская обл., Свердловская обл., Тюменская обл., Ханты-Мансийский 
автономный округ, Ямало-Ненецкий автономный округ

Центральная Сибирь (37) Красноярский край (Таймырский Долгано-Ненецкий район), Респуб-
лика Саха (Якутия)

Алтайско-Саянская горная страна (40) Красноярский край (Ермаковский район), Республика Тыва, Респуб-
лика Алтай

Забайкалье и Прибайкалье (19) Иркутская обл., Республика Бурятия
Амуро-Сахалинская страна (67) Амурская обл., Приморский край, Сахалинская обл., Хабаровский край
Северо-Притихоокеанская страна (51) Камчатский край, Магаданская обл.
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мера – ITS1F и ITS4B (Gardes, Bruns, 1993) – были
использованы для амплификации ITS, еще два –
LR0R и LR7 (Porter, Golding, 2012) – для амплифи-
кации LSU. ПЦР проводили с помощью C1000
Touch Amplifier (Bio-Rad Laboratories, США) в
25 мкл реакционной смеси, содержащей буфер-
ный раствор с 2.5 мM Mg2+, 0.2 мM dNTP,
0.12 мкM прямого и обратного праймеров,
0.12 ед./мкл HS Taq ДНК-полимеразы (ЗАО “Ев-
роген”) и 5 мкл раствора ДНК. Программа ПЦР
включала первичную денатурацию при 95°C в те-
чение 5 мин, 35 циклов амплификации и заключи-
тельную элонгацию в течение 10 мин при 72°C.
Каждый цикл амплификации включал денатура-
цию 30 с при 95°C, отжиг праймеров при 55°C для
ITS и 56°C для LSU в течение 45 с, элонгацию в те-
чение 45 с при 72°C. Результаты ПЦР оценивали
визуально методом электрофореза в 1.2%-м агароз-
ном ТАЕ геле, окрашенном бромистым этидием.
Длину фрагментов сверяли относительно маркера
длин ДНК 100 + bp DNA Ladder (ЗАО “Евроген”,
Россия) с помощью системы гель-документирова-
ния Gel Doc XR + Gel (Bio-Rad Laboratories,
США).

Выравнивание производили методом Muscle;
филогенетические деревья построены методом
максимального правдоподобия с использованием
двухпараметрической модели Kimura (Kimura,
1980) с применением гамма-распределения (+G,

5 категорий скоростей). Исходные деревья для эв-
ристического поиска были получены автоматиче-
ски с применением метода максимальной эконо-
мии. Рядом с ветвями показан процент повторяю-
щихся деревьев, в которых ассоциированные
таксоны сгруппированы вместе в бутстреп-тесте
(500 повторов). Деревья нарисованы в масштабе,
длина ветвей измеряется количеством замен на
сайт. Все позиции с охватом сайта менее 95% для
последовательностей ITS и 100% для LSU были
исключены. Выравнивание, подбор наиболее
подходящей модели (Nei, Kumar, 2000) и соб-
ственно построения проведены в программе
MEGA7 (Kumar et al., 2016). Нуклеотидное разно-
образие и нуклеотидная дивергенция были рас-
считаны на основе выравнивания, не содержаще-
го неоднозначных позиций, в программе DnaSP
v. 6.12 (Rozas et al., 2017).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Биоразнообразие

В Северной Азии род Trichaptum представлен
четырьмя видами (T. abietinum, T. biforme, T. fuscov-
iolaceum и T. laricinum) с характерными для них ви-
довыми морфологическими признаками: пла-
стинчатый гименофор у T. laricinum, зубчатый у
T. fuscoviolaceum, трубчатый у T. abietinum и труб-
чато-ирпексовидный у T. biforme (рис. 2).

Таблица 2. Список образцов видов рода Trichaptum, использованных в филогенетическом анализе

Примечание. 1 – Abies sibirica Ledeb.; 2 – Betula pendula Roth; 3 – Larix sibirica Ledeb.; 4 – Picea ajanensis (Lindl. et Gord.) Fisch. ex
Carr.; 5 – P. obovata Ledeb.; 6 – P. sylvestris L.; 7 – P. pumila (Pall.) Regel.

Последовательность,
ее номер в GenBank Вид Субъект РФ Субстрат

ITS, OQ534532; LSU, OQ723333 Trichaptum abietinum Свердловская обл. 5
ITS, OQ534533 T. abietinum Хабаровский край 4
ITS, OQ534534; LSU, OQ723335 “ ” Республика Коми 5
LSU, OQ723332 “ ” Республика Бурятия 7
LSU, OQ723334 “ ” Хабаровский край 4
ITS, OQ534535 T.  fuscoviolaceum Свердловская обл. 1
ITS, OQ534536 “ ” “ ” 1
LSU, OQ723340 “ ” Республика Коми 5
LSU, OQ723341 “ ” Красноярский край 6
ITS, OQ534538 “ ” Свердловская обл. 1
ITS, OQ534539 “ ” “ ” 1
ITS, OQ534540 “ ” “ ” 1
ITS, OQ534537 T. biforme “ ” 2
LSU, OQ723336 “ ” Красноярский край 2
LSU, OQ723337 “ ” Республика Саха (Якутия) 2
LSU, OQ723338 “ ” Свердловская обл. 2
LSU, OQ723339 “ ” Республика Саха (Якутия) 2
LSU, OQ723342 T. laricinum Иркутская обл. 3
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Молекулярно-генетический анализ последова-
тельностей ITS показывает, что они образуют три
кластера в полном соответствии со строением
гименофора базидиокарпов, из которых были вы-
делены: I – трубчатый, II – зубчатый, III – трубча-
то-ирпексовидный. В эти же кластеры входят и
референсные изоляты соответствующих видов
грибов из Германии, Канады, Китая, Кореи,
США и Чехии: I – T. abietinum, II – T. fuscoviola-
ceum, III – T. biforme (рис. 3). Аналогичные резуль-
таты получены и при анализе по LSU региону: по-
следовательности разделяются на кластеры в пол-
ном соответствии с морфологией гименофора
грибов, из которых они были получены (I – труб-
чатый, II – зубчатый, III – трубчато-ирпексовид-
ный, IV – пластинчатый) и в эти же клады входят
и референсные последовательности LSU соответ-
ствующих видов грибов из США и Канады: I –
T. abietinum, II – T. fuscoviolaceum, III – T. biforme
и IV – T. laricinum (рис. 4). Можно видеть, что ре-
зультаты видовой диагностики грибов и по мор-
фологическим, и по генетическим признакам
полностью совпадают. Это показывает, что а) у
грибов рода Trichaptum строение гименофора яв-
ляется хорошим видовым диагностическим при-
знаком; б) по ITS и LSU регионам рДНК они не от-
личаются существенно от географически удаленных
популяций.

Филогенетический анализ по ITS региону по-
казывает, что уровень дивергенции ниже всего
между T. abietinum и T. fuscoviolaceum: в среднем
22.4 п.о., или 3.33%. Это соответствует среднему
значению внутривидовой изменчивости ITS бази-
диальных грибов – 3.33% (Nilsson et al., 2008).
Скорее всего, T. abietinum и T. fuscoviolaceum – это
филогенетически близкие, сестринские таксоны с
взаимосвязанной эволюционной историей (Kause-
rud, Schumacher, 2003). В 2–4 раза более высокая
дивергенция регистрируется у T. abietinum и T.  fus-
coviolaceum с T. biforme: с T. abietinum она составля-

ет в среднем 61 п.о. или 9.2%, а с T.  fuscoviolaceum –
в среднем 73.4 п.о., 10.25%.

Аналогичные результаты дает и анализ после-
довательностей LSU: минимальная нуклеотидная
дивергенция отмечается между T. abietinum и T.  fus-
coviolaceum (в среднем 4.5 п.о., 0.75%). Между ни-
ми и T. biforme она существенно более выражена: в
среднем 23 п.о., 3.76% и 24.5 п.о., 4.07% с T. abieti-
num и T. fuscoviolaceum соответственно. Макси-
мально и практически в равной степени от всех
трех видов в филогенетическом отношении
обособлен T. laricinum. Его дивергенция с T. abieti-
num составляет в среднем 48 п.о., 7.82%, с T.  fus-
coviolaceum – 45.5 п.о., 7.49%, а с T. biforme – 42 п.о.,
6.53%.

В юго-восточной части Северной Азии (Амур-
ская обл., Приморский край) Parmasto, Parmasto
(1987) нашли и описали еще один вид рода
Trichaptum – T. quercinum (Parmasto) Y.C. Dai. Мор-
фологически и анатомически он очень близок к
T. biforme и, по мнению Dai (1996), необходимы
дополнительные исследования для выяснения их
филогенетических связей. Основным и наиболее
очевидным видовым признаком T. quercinum, по-
видимому, является его приуроченность к Quercus
mongolica Fisch. ex Ledeb.

В наших сборах по итогам трехлетних экспеди-
ционных работ на Дальнем Востоке есть всего
шесть базидиокарпов, собранных на Q. mongolica в
Хабаровском и Приморском краях, которые по
морфологическим признакам можно диагности-
ровать как Trichaptum cf. quercinum (рис. 5). Это со
всей очевидностью говорит о том, что данный гриб
крайне редкий для Дальнего Востока. Как редкий он
отмечен и в Северо-Восточном Китае (Changbai
Mts.), где также встречается на Quercus (Dai, 1996).
Учитывая крайне ограниченное количество его
находок, отсутствие четких анатомо-морфологи-
ческих различий с T. biforme, мы рассматриваем
наши данные о находках этого гриба на Дальнем
Востоке как предварительные, нуждающиеся в

Рис. 2. Базидиокарпы (а – верхняя часть шляпки, б – гименофор): 1 – Trichaptum abietinum (ITS – OQ534532); 2 – T. biforme
(ITS – OQ534537); 3 – T.  fuscoviolaceum (ITS – OQ534540); 4 – T. laricinum (LSU – OQ723342). В скобках указаны номера
последовательностей ITS и LSU в GenBank, полученных из данных базидиокарпов.

1 2 3 4

(а)

(б)



260

МИКОЛОГИЯ И ФИТОПАТОЛОГИЯ  том 57  № 4  2023

МУХИН и др.

Рис. 3. Филогенетическое дерево последовательностей ITS видов рода Trichaptum.
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Рис. 4. Филогенетическое дерево последовательностей LSU видов рода Trichaptum.
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уточнении с использованием молекулярно-гене-
тических методов.

Распространение

В Северной Азии T. abietinum, T. biforme, T. fus-
coviolaceum, T. laricinum имеют широкое распро-
странение и их ареалы в значительной степени пе-
рекрываются (табл. 3). Наибольшим относитель-
ным обилием отличается T. fuscoviolaceum,
особенно часто он встречается на Урале, в Запад-
ной Сибири, на Алтае и Саянах. В более восточ-
ных регионах (Центральная Сибирь, Забайкалье и
Прибайкалье, Амуро-Сахалинский, Северо-При-
тихоокеанский) количество его находок суще-
ственно (в 2–4 раза) меньше, но и здесь это самый
обильный вид рода.

Как и T. fuscoviolaceum, T. abietinum и T. biforme
представлены во всех регионах Северной Азии, но
их относительное обилие заметно ниже и, в зави-

симости от региона, варьирует от 11 до 39%, а в
среднем составляет около 20% (табл. 3). Наиболее
часто T. abietinum встречается в Западной Сибири
(около половины всех находок в Северной Азии),
а также на Урале, Алтае и Саянах. В Центральной
Сибири, Прибайкалье и Забайкалье, в Амуро-Са-
халинском и Северо-Притихоокеанском регионах
это уже редкий вид, представленный в наших сбо-
рах единичными экземплярами. Его нет в списке
трутовых грибов Якутии (Центральная Сибирь),
подготовленном Parmasto (1977), а в Магаданской
обл. (Северо-Притихоокеанский регион) он как
редкий вид включен в региональную Красную
книгу (Sazanova, 2009).

Редким во многих регионах Северной Азии ви-
дом является и T. biforme. Так, он представлен еди-
ничными находками в сборах из Забайкалья и
Прибайкалья, Алтайско-Саянского, Амуро-Саха-
линского и Северо-Притихоокеанского регионов
(табл. 3). В последнем он встречается только на

Рис. 5. Базидиокарпы Trichaptum cf. quercinum (а – верхняя часть шляпки, б – гименофор): 1 – образец, собранный с Quer-
cus mongolica, Хабаровский край, окр. п. Чирки (15.08.1998), 2 – образец, собранный с Q. mongolica, окр. п. Лазо (6.08.2003).

1 2

(а)

(б)

Таблица 3. Распространение и относительное обилие грибов рода Trichaptum в разных регионах азиатской части Рос-
сии: количество находок, шт./относительное обилие, %

Примечание. 1 – T. abietinum; 2 – T. biforme; 3 – T.  fuscoviolaceum; 4 – T. laricinum; прочерк – вид не обнаружен.

Физико-географическая страна, 
регион (находок, шт.)

Виды

1 2 3 4

Урал (54) 8/14.8 14/25.9 29/53.7 3/9.4
Западная Сибирь (104) 25/24.0 17/16.3 44/42.3 18/56.3
Центральная Сибирь (31) 5/16.1 12/38.8 9/29.0 5/15.6
Забайкалье и Прибайкалье (18) 2/11.1 2/11.1 13/72.2 1/3.1
Алтайско-Саянская (38) 9/23.7 3/7.9 22 /57.9 4/12.5
Амуро-Сахалинская (15) 5/33.3 3 /20.0 6 /40.0 –
Северо-Притихоокеанская (17) 4/23.6 1/5.8 12 /70.6 1/ 3.1
Азиатская часть России в целом 58/20.9 52/18.8 135/48.7 32/11.6
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полуострове Камчатка, а в Магаданской обл., по
нашим, а также данным Sazanova (2009), отсут-
ствует. К исключительно редким для Централь-
ной и Северной Якутии (Центральная Сибирь)
видам трутовых грибов его относит Parmasto
(1977). Однако, по нашим данным, полученным
через четверть века после работ Э. Пармасто, Цен-
тральная Якутия – один из тех регионов, где T. bi-
forme отличается относительно высоким обилием
(табл. 3).

Относительное обилие T. laricinum в среднем
около 10% и в Северной Азии он встречается в
5 раз реже, чем T.  fuscoviolaceum и 2 раза, чем T. abie-
tinum и T. biforme. Более половины всех его находок
приходится на Западную Сибирь, а в сборах из
всех других регионов Северной Азии он представ-
лен единичными находками (табл. 3). Наши оцен-
ки обилия T. laricinum в Центральной Якутии
(Центральная Сибирь) и в Магаданской обл. (Се-
веро-Притихоокеанский регион) расходятся с та-
ковыми Parmasto (1977), Mikhaleva (1993), Sazano-
va (2009), которые характеризуют его как обыч-
ный для этих регионов вид. В Амуро-Сахалинском
регионе T. laricinum нами не обнаружен, и это под-
тверждает данные М.А. Бондарцевой (Bondartse-
va, 1989), согласно которым на Дальнем Востоке
этот вид не встречается.

Помимо отмеченных особенностей региональ-
ного распространения, каждый из четырех рас-
сматриваемых видов, как было показано нами на
примере Западной Сибири, имеет значительные
и, как мы считаем, видоспецифичные паттерны
широтного распространения (рис. 6). В соответ-
ствии с ними, T.  fuscoviolaceum мы относим к по-
лизональным бореально-лесостепным, T. larici-
num – бореально-гипоарктическим, T. abietinum –
бореальным, а T. biforme – бореально-лесостеп-
ным видам ксилотрофных грибов (Mukhin, 1993).

Экология
Как показывают материалы табл. 4, в Северной

Азии грибы рода Trichaptum встречаются на дре-

весных остатках как хвойных (Abies, Larix, Picea,
Pinus), так и лиственных (Alnus, Betula, Populus, Sa-
lix) деревьев. Однако преимущественно (в 78%
случаев) в трофических спектрах грибов данного
таксона преобладают древесные остатки хвойных,
лиственная древесина в них представлена в основ-
ном Betula (19%), единично – Alnus, Populus, Salix.

Для каждого из видов рода характерен свой
особый в качественном и количественном отно-
шении спектр используемых им в качестве трофи-
ческого ресурса древесных остатков. Наиболее
сильно по этим характеристикам отличается T. bi-
forme: его трофический спектр наиболее узкий и
включает древесные остатки Betula и Alnus. У T. la-
ricinum в трофическом спектре присутствуют
только древесина Abies, Larix, Picea, Pinus. Основу
трофических спектров T. abietinum и T. fuscoviolace-
um также составляют хвойные древесные остатки,
но в них присутствует и лиственный древесный
дебрис. Последнее особенно выражено у T.  fuscov-
iolaceum, трофический спектр которого наиболее
широкий и включает как хвойную (Abies, Larix, Pi-
cea, Pinus), так и лиственную (Betula, Alnus, Popu-
lus, Salix) древесину.

В пределах трофического спектра у каждого из
видов есть древесные остатки, на которых они ча-
ще всего встречаются – трофические преференду-
мы. Так, T. abietinum преимущественно развивает-
ся на древесных остатках Picea (54% находок),
T. biforme – Betula (96% находок), T. laricinum –
Larix (56% находок), а T. fuscoviolaceum с одинако-
вой частотой (22–27%) встречается на древесных
остатках Abies, Larix, Picea, Pinus (табл. 4). Трофи-
ческие спектры и преферендумы T. abietinum, T. bi-
forme, T. fuscoviolaceum и T. laricinum в Северной
Азии близки или соответствуют таковым в Евро-
пе, и это говорит об их устойчивости и видовой
специфичности.

Наиболее полно в количественном выражении
эколого-трофические особенности рассматривае-
мой группы грибов характеризуют ширина и пере-
крывание их трофических ниш. Самая узкая,

Рис. 6. Широтная динамика численности T. abietinum (1), T. biforme (2), T. fuscoviolaceum (3), T. laricinum (4) в Западной
Сибири: I – лесотундра, II – предлесотундровые редколесья, III – северная тайга, IV – средняя тайга, V – южная тайга,
VI – подтайга, VII – лесостепь (Mukhin, 1993).
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практически минимально возможная, трофиче-
ская ниша у T. biforme: B = 1.09. Она не перекрыва-
ется или перекрывается крайне слабо с трофиче-
скими нишами других видов рода: Ojk = 0–0.03.
В 3–5 раз более широкие трофические ниши у
T. abietinum, T. fuscoviolaceum и T. laricinum и они
существенно (на 70–80%) перекрываются (табл. 4).
Коэффициент перекрывания ниш, как известно,
является показателем возможной интенсивности
межвидовой конкуренции (Levins, 1968; MacArthur,
1972; Vandermeer, 1972; Pianka, 1973). Соответ-
ственно этому, высокий уровень конкуренции за
трофические ресурсы можно предполагать между
T. abietinum, T. fuscoviolaceum и T. laricinum, входя-
щих в “Polyporus abietinus-complex” (Burnett, 1983),
и отсутствие таковой между ними и T. biforme.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В Северной Азии род Trichaptum представлен
четырьмя широко распространенными симпатри-
ческими видами (T. abietinum, T. biforme, T.  fuscovi-
olaceum, T. laricinum) и одним редким дальнево-
сточным видом T. quercinum. Они отличаются
уровнем филогенетической дивергенции, паттер-
нами географического распространения, видо-
специфичными трофическими спектрами и пре-
ферендумами. Ареалы T. abietinum, T. biforme,
T. fuscoviolaceum охватывают Урал, Сибирь и Даль-
ний Восток, а T. laricinum – Урал и Сибирь. Наи-
более обычным, массовым для Северной Азии яв-
ляется T. fuscoviolaceum – эвритрофный вид, оди-
наково успешно развивающийся на древесине
всех видов хвойных и встречающийся на листвен-
ной древесине. T. abietinum, T. laricinum не только
более редкие, но и более специализированные,
нежели T. fuscoviolaceum в трофическом отноше-
нии виды, однако трофические ниши всех трех

видов существенно перекрываются и это позволя-
ет предполагать активную между ними конкурен-
цию за трофические ресурсы. T. biforme – суще-
ственно обособленный в экологическом отноше-
нии вид с узкой, не перекрывающейся с другими
видами рода трофической нишей.

Исследование выполнено при поддержке Рос-
сийского научного фонда (проект № 22-24-00970).
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It is shown that in North Asia (Urals, Siberia, Far East) the genus Trichaptum is represented by four widespread
sympatric species (Trichaptum abietinum, T. biforme, T.  fuscoviolaceum, T. laricinum) and T. quercinum found in
the Far East. The geographic range of T.  fuscoviolaceum, T. abietinum, T. biforme cover the whole of North Asia,
whereas T. laricinum is absent in the Far East. The revealed sympatric nature of species is based on their predom-
inant use of wood various coniferous (T.  fuscoviolaceum, T. abietinum, T. laricinum) and deciduous (T. biforme)
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tree species. The widest trophic niche is in T. fuscoviolaceum and it overlaps by 70–80% with the niches of
T. abietinum, T. laricinum. The narrowest trophic niche that does not overlap with other species of the genus is in
T. biforme. The trophic spectra and preferences of all species in North Asia are close to those in Europe, and it
shows stability and species specificity of these ecological characteristics. Phylogenetically, T. abietinum and
T. fuscoviolaceum are the closest in ITS and LSU rDNA regions, while T. biforme and T. laricinum are strongly
and equally distant from each other and from T. abietinum and T.  fuscoviolaceum. During ITS and LSU cluster-
ing, the sequences are grouped in full accordance with the hymenophore structure of the fungi from which they
were isolated; the same groups also include sequences of the corresponding fungi from Europe, China, and
North America. This shows that in T.  fuscoviolaceum, T. abietinum, T. biforme, T. laricinum, the structure of the
hymenophore is a good diagnostic species character, and also that their North Asian populations do not show
significant differences from European and North American populations. A database on diversity, distribution,
ecology of fungi of the genus Trichaptum in North Asia has been uploaded to GBIF for public access.

Keywords: Basidiomycota, biodiversity, distribution, ecology
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Многочисленные исследования микроорганизмов, выделенных с поверхности объектов культурного
наследия, в том числе библиотечных документов, регулярно проводятся в разных странах. С каждой
коллекции книг в библиотеках изолируют определенный комплекс микромицетов, однако существуют
виды, которые обнаруживаются постоянно. В 57 городах России, расположенных в семи федеральных
округах (Северо-Западном, Центральном, Южном, Приволжском, Уральском, Сибирском, Дальнево-
сточном) исследовали структуры сообществ микромицетов библиотечных документов. Выделено и
идентифицировано 95 видов из 32 родов. Микобиота поверхности документов библиотек представлена
отделами Ascomycota, на который приходится более 90% видового богатства, Mucoromycota – 3–9%,
Basidiomycota – 3–4%. Семейство Aspergillaceae является лидирующим: на него приходилось от 48.5 до
67.3% всего видового богатства. Во всех регионах видовое разнообразие умеренное: индекс Шеннона
варьировался от 2.7 до 3.3. Значения индекса видового богатства Макинтоша всюду были достаточно
высокими (48–126), за исключением Уральского (15.3). Значения индексов доминирования Макинто-
ша (0.76–0.84) и Пиелоу (0.80–0.91) свидетельствовали о высоком уровне выровненности видов в ми-
кобиоте. Полученные величины характеризовали стабильность микобиоты документов в библиотеках
различных регионов. С помощью расчета бинарных коэффициентов выявили значительное видовое
сходство между регионами: коэффициент Жаккара составлял от 0.44 до 0.60; качественная мера сход-
ства Сёренсена – от 0.63 до 0.75; меры сходства Сёренсена (количественная) – от 0.44 до 0.71, а Мори-
ситы–Хорна – от 0.66 до 1.0. Группы доминантных видов в различных регионах достаточно схожи. Изу-
чение экологического разнообразия микобиоты библиотечных документов позволило выявить уме-
ренное видовое разнообразие и достаточную стабильность описываемого сообщества, установить
высокую степень сходства таксономической структуры независимо от климатических условий обсле-
дуемых регионов и выявить типичных представителей изучаемой микобиоты. Космополиты с высоки-
ми значениями численности составили основное ядро микобиоты поверхности документов: Alternaria
alternata, Aspergillus niger, Cladosporium cladosporioides, Mucor plumbeus и Penicillium aurantiogriseum.

Ключевые слова: библиотеки, биоразнообразие, грибы, книги, культурное наследие, микобиота
DOI: 10.31857/S0026364823040098, EDN: VVAOYU

ВВЕДЕНИЕ

В мире хранится множество музейных, библио-
течных и архивных коллекций, представляющих
историческую и культурную ценность. Исследова-
ние микробиоты экспонатов и документов прово-
дится с целью выявления и изучения микроорганиз-
мов, представляющих опасность для материалов
объектов культуры, и принятия мер для предотвра-
щения или устранения их биоповреждения.

Многочисленные исследования микроорга-
низмов, выделенных с документов, проводятся в

разных странах, причем состав сообществ разли-
чен, хотя некоторые микромицеты обнаружива-
ются постоянно. В одной из первых монографий,
посвященных повреждению бумаги, с книг выде-
лено 288 видов микромицетов 167 родов (Nyuksha,
1994). В обзоре, охватывающем данные микро-
биологического обследования документов в 71 учре-
ждении в 27 странах с 1997 по 2018 год, было выде-
лено 580 видов из 207 родов грибов. С пергамен-
ных переплетов выделено 299 видов грибов,
принадлежащих к 100 родам, и 35 штаммов бакте-
рий, принадлежащих к родам Streptomyces, Bacillus,

УДК 579.26 : 620.193.82.582.28
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Pseudomonas, Serratia и др. (Barbara et al., 2009;
Ciceroa et al., 2018; Zhang et al., 2022). При исследо-
вании микробиоты 80 книг на пергамене, принад-
лежащих к пяти различным коллекциям, получе-
но 230 изолятов микромицетов, принадлежащих к
42 видам из 22 родов. Наиболее часто встречались
шесть видов – Alternaria alternata, Aureobasidium
pullulans, Сlaudosporium cladosporioides, Epicoccum
nigrum, Penicillium citrinum, P. glabrum и P. spinulosum
(de Carvalho et al., 2016). Этими авторами сделан
вывод, что более старые коллекции содержали
большее количество микромицетов.

В области диагностики уникального культурно-
го наследия используются традиционные методы
культивирования и отбора проб наряду с иннова-
ционными технологиями. Развитие современных
молекулярных методов способствует выявлению
новых видов микроорганизмов, которые колони-
зируют библиотечные материалы. Например, с
книг выделено 85 родов грибов, причем 80 родов
выделены с бумаги, 29 – с пергамена. Молекуляр-
ными методами идентифицированы дополни-
тельно 40 родов грибов с бумаги и 15 – с пергамена
(Pinzari et al., 2021). С поверхности поврежденной
книги XVI века выделены восемь видов: Penicillium
commune, P. chrysogenum, Aspergillus niger, Cladospo-
rium cladosporioides и C. herbarum. С использовани-
ем молекулярных методов по базе данных EMBL
(Ensemble Fungi) провели филогенетическую
идентификацию еще семи видов грибов: Aspergil-
lus versicolor, A. nidulans (Emericella nidulans), Peni-
cillium pinophilum1, Epicoccum nigrum и Rhizopus ory-
zae2 (da Silva et al., 2006).

Не все микромицеты, изолированные с доку-
ментов, вызывают биоповрежение. Наибольшую
опасность представляют виды, продуцирующие
ферменты протеазы, амилазы, целлюлазы, разру-
шающие кожу и пергамен, связующие бумагу и де-
ревянные крышки переплетов. С поврежденных
рукописей из библиотеки Медины Феса был вы-
делен 31 вид микромицетов, девять из которых
способны разлагать карбоксиметилцеллюлозу.
Наиболее частыми видами были Penicillium
chrysogenum, Aspergillus niger, A. oryzae и Mucor race-
mosus (El-Bergadi et al., 2014). Целлюлолитическая
активность и присутствие на книгах свидетель-
ствует об участии в повреждении бумаги Aspergillus
niger и Penicillium citrinum (da Silva et al., 2006), As-
pergillus tubingensis, Penicillium crustosum (Martins
et al., 2018). Высокую амилолитическую и целлю-
лолитическую активность проявляли Aspergillus
versicolor, выделенный со старинных книг (da Silva
et al., 2006) и A. flavus и Penicillium brasilianum с до-
кументов XX в. (Okpalanozie et al., 2018); Penicillium
pinophilum продуцирует целлюлазы и глюкозидазы
(Krogh et al., 2004).

1 Современное название – Talaromyces pinophilus.
2 Современное название – Rhizopus arrhizus.

Представители грибов, изолированных из од-
ной и той же коллекции документов, имеющих
сходные повреждения, бывают ограничены не-
сколькими видами, например, четыре вида: Asper-
gillus fumigatus, Mucor spinosus3, Phoma herbarum и
Penicillium funiculosum, причем A. fumigatus и P. fu-
niculosum4 присутствовали почти на всех исследо-
ванных документах и были выделены как из чер-
ных, так и из розовых пигментных пятен на бума-
ге. С пергамена выделены виды родов Mucor,
Phoma и Penicillium (Kraková et al., 2012). С повре-
жденных журналов 1970–1984 гг. изолировано
шесть видов: Aspergillus niger, A. tamari, A. flavus,
Penicillium georgiense, P. citrinum и Trichoderma atri-
viride, причем Penicillium georgiense никогда не ас-
социировался с бумагой, а Aspergillus tamari пред-
положительно участвовал в деградации чернил
(Okpalanozie et al., 2018). Иногда с поврежденных
книг выделяли два-три вида: Cladosporium clado-
sporioides и Penicillium chrysogenum – единственные
виды поврежденных книг 1870 г. (Dunca, 2014); As-
pergillus fumigatus, A. pseudoglaucus и A. amstelodami –
Кодекса Алеппо X в. (Zilbersteina, 2020). A. versicol-
or, A. nidulans (Emericella nidulans) и Penicillium pino-
philum5 являются активными биодеструкторами,
повреждая бумагу книг (Michaelsen et al., 2009).

Редкие виды осмофильных грибов, растущие
только на средах с низкой активностью воды (aw
0.675) – Eurotium halophilicum и Diploospora rosea –
выделены с поврежденных корешков книг (Pinzari
et al., 2021), Eurotium halophilicum – с белых пятен
переплетов, хранящихся на мобильных стеллажах
(Montanari et al., 2012), Aspergillus versicolor – с кни-
ги XVI в. (aw < 8) (da Silva et al., 2006).

Кроме того, многие микромицеты рассматри-
ваются как случайные контаминанты: Debaryomy-
ces hansenii и Botryotinia fuckeliana6 (Michaelsen et al.,
2009), Chloridium minutum7, Cladosporium apicula-
tum, Chaetostilum fresenii8, Mucor flavus, Syncephalas-
trum racemosum (Nyuksha, 1994), Hypocrea lixii9, As-
pergillus melleus, Schizophyllum commune (El-Bergadi
et al., 2014) и др.

Известно свыше 90 видов микромицетов, обра-
зующих пигменты при росте на бумаге (Nyuksha,
1994). Фиолетовые пятна образуются при росте
Aspergillus nidulans, оранжевые – Aspergillus versicol-
or (Michaelsen et al., 2009), черные, розовые – A. fu-
migatus, Penicillium funiculosum10 (Michaelsen, 2009),
желтые – Aspergillus terreus, A. ochraceus (El Monssef

3 Современное название – Mucor plumbeus.
4 Современное название – Talaromyces funiculosus.
5 Современное название – Talaromyces pinophilus.
6 Современное название – Botrytis cinerea.
7 Современное название – Chaetosphaeria innumera.
8 Современное название – Helicostylum pulchrum.
9 Современное название – Trichoderma lixii.
10Современное название – Talaromyces funiculosus.
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et al., 2016). A. versicolor выделяет розово-оранже-
вый пигмент (versicolorine), цвет которого соот-
ветствовал пятнам на листах бумаги, что свиде-
тельствует о его участии в биоповреждении книги
XVI в. (da Silva et al., 2006). Описание пигментов и
тем более их химический состав встречается в ста-
тьях редко, как и данные о количестве микроми-
цетов (в КОЕ/дм2) на поверхности документов.

Таким образом, наиболее распространенные
контаминанты документов принадлежат к родам
Acremonium, Alternaria, Aspergillus, Chaetomium,
Chrysosporium, Cladosporium, Epicoccum, Fusarium,
Microsporum, Penicillium, Rhizopus, Trichoderma, Tricho-
phyton (Barbara et al., 2009; Michaelsen et al., 2009;
Carvalho et al., 2016; El Monssef et al., 2016; Pinheiro
et al., 2019; Zhang et al., 2022). Наличие микроорга-
низмов на поврежденных участках книг в сочета-
нии с выделением целлюлолитических штаммов,
подтвержденных во многих исследованиях, убе-
дительно указывает на то, что микромицеты пред-
ставляют опасность для письменного наследия.

Цель данной работы – оценка видового богат-
ства и таксономической структуры микромице-
тов, выделенных с документов библиотек различ-
ных регионов России, и выявление комплекса
микромицетов, характерных для документов на
бумаге независимо от региона.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Количество микроорганизмов на поверхности

документов определяли методом отпечатков с ис-
пользованием влажных стерильных дисков филь-
тровальной бумаги или хлопковых тампонов (Veliko-
va, Khosid, 1994; Velikova, Popikhina, 2018). Отбор
проб проводили на питательную среду Чапека–Док-
са. Культивировали в течение 5–14 сут при 29 ± 2°С.

Выделенные с поверхности документов микро-
мицеты изолировали и идентифицировали на осно-
вании культурально-морфологических признаков
при помощи световой микроскопии и общеприня-
той техники микроскопирования в проходящем
свете в светлом поле при прямом освещении на
микроскопах Olympus BX 53M и Leica DM2000,
используя определители отечественных и зару-
бежных авторов (Raper, Thom, 1968; Arx, 1974;
Raper, Fennel, 1977; Egorova, 1986; Sutton et al.,
1997; Domsh et al., 2007). Наименования таксонов
представлены в соответствии с электронной базой
данных Index Fungorum (2022).

Наличие видов грибов на поверхности доку-
ментов характеризовали показателем частоты
встречаемости (Mirchink, 1976). Для анализа ми-
кобиоты использованы следующие таксономиче-
ские показатели: пропорции видов в семействе
(В/С), родов в семействе (Р/С), видов в роде (В/Р)
и видов в классе (В/К). Микобиоты исследуемых
сообществ анализировали при помощи индекса
видового разнообразия Шеннона, индексов вы-

ровненности Пилоу и Макинтоша (DMc), индек-
сов доминирования Симпсона и Бергера–Парке-
ра и видового богатства Макинтоша (U) и Менхи-
ника. Сравнение видового состава микромицетов,
выделенных с поверхности документов в разных
регионах, проводили с помощью качественных
коэффициентов сходства Жаккара и Сёренсена, и
количественных – Сёренсена и Мориситы–Хорна
(Leontyev, 2008; Maggurran, 2013).

В работе представлены данные по микологиче-
скому состоянию областных и региональных биб-
лиотек России из 57 городов, расположенных в се-
ми федеральных округах (ФО):

– из восьми городов Северо-Западного (СЗФО);
– из 11 городов Центрального (ЦФО);
– из шести городов Южного (ЮФО);
– из 11 городов Приволжского (ПФО);
– из Челябинска и Ханты-Мансийска, принад-

лежащих к Уральскому (УФО);
– из девяти городов Сибирского (СФО);
– из семи городов Дальневосточного (ДВФО).
Состав микобиоты документов в различных

ФО России сравнивали с видовым составом мик-
ромицетов, выделенных с поверхности докумен-
тов шести библиотек Санкт-Петербурга (СПб.).

При обследовании особое внимание обращали
на состояние документов редких, краеведческих и
национальных фондов. Пробы отбирали преиму-
щественно с документов с затеками, следами пиг-
ментации, плесневыми налетами, фоксингами и с
деструктированной бумаги, но при этом стараясь
получить данные о зараженности микромицетами
фонда в целом.

Статистическая обработка результатов выпол-
нена методами многомерной статистики в про-
граммах Microsoft Excel и Statistica Ultimate Aca-
demic 13.3.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Количество проб, отобранных с поверхности

библиотечных документов, во всех регионах со-
ставило 1551, а общее количество идентифициро-
ванных изолятов – 1997. Всего выделено 95 видов
из 32 родов (табл. 1).

Во всех ФО отмечено умеренное видовое раз-
нообразие: от 23 до 46 видов, индекс Шеннона ва-
рьировал от 2.7 до 3.2. Наибольшее количество ви-
дов (50) выделено с документов библиотек Санкт-
Петербурга, а индекс Шеннона в этом случае со-
ставил максимальное значение (3.3), что также
косвенно свидетельствует о наибольшей стабиль-
ности данной микобиоты. В табл. 2 приведены
значения рассчитанных индексов разнообразия
для каждой из выборок микромицетов, выделен-
ных с поверхности библиотечных документов.
Значения индекса разнообразия Макинтоша (U),
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Таблица 2. Экологическое разнообразие микромицетов на поверхности библиотечных документов регионов России

Параметр СПб. СЗФО ЦФО ЮФО ПФО УФО СФО ДВФО

Общее количество изолятов (N) 205 205 516 260 233 57 163 261

Всего проб 165 165 375 217 195 39 155 146

Всего видов 34 34 46 29 30 23 33 39

Индекс Симпсона (D) 0.05 0.05 0.06 0.09 0.08 0.06 0.08 0.07

Индекс выровненности Пиелоу (E) 0.88 0.88 0.83 0.80 0.82 0.91 0.81 0.82

Индекс Шеннона (H) 3.12 3.12 3.19 2.70 2.79 2.86 2.83 3.04

Индекс Макинтоша (U) 48.9 48.9 126.2 66.9 67.8 15.3 48.2 72.1

Индекс выравненности Макин-
тоша (DMc)

0.82 0.82 0.79 0.79 0.76 0.84 0.76 0.77

Индекс Бергера–Паркера 0.11 0.11 0.14 0.16 0.16 0.14 0.18 0.18

Индекс Менхиника 2.37 2.37 2.03 1.80 1.97 3.05 2.58 2.41

зависящего от количества видов и образцов в вы-
борке, свидетельствуют о наибольшем богатстве
видов в сообществе грибов, выделенных с доку-
ментов в ЦФО (126.2), тогда как наименьшее ви-
довое богатство (15.3) отмечено в сообществе гри-
бов УФО, очевидно, из-за недостаточного коли-
чества данных, полученных в этом регионе.
В микобиотах других регионов видовое богатство
находилось в пределах от 48.2 до 72.1. Для нивели-
рования влияния различий объема выборок исполь-
зовали индекс Менхиника, рассчитав который по-
лучили значительно меньший разброс видового
богатства: от наибольшего (3.05) в библиотеках
СФО до наименьшего (1.80) – в ЦФО, что свиде-
тельствует о высоком видовом богатстве в мико-
биоте поверхности документов во всех регионах.

В каждой выборке уровень доминирования
микромицетов невысок, что подтверждается как
низкими значениями индекса доминирования
Симпсона, который не превысил 0.1 ни в одном из
округов, так и альтернативным индексом домини-
рования Бергера–Паркера. Последний индекс по-
казывает степень доминирования самого обиль-
ного вида, и в нашем случае также имеет достаточ-
но невысокие значения (от 0.13 до 0.18).

О высоком уровне выровненности видового
состава свидетельствуют индексы Пиелоу (E =
= 0.80–0.91) и Макинтоша (DMc = 0.76–0.84), при-
чем на последний не влияет размер выборки. Наи-
большая выровненность видов была у сообщества
УФО (E = 0.84 и DMc = 0.91), где отмечено наи-
меньшее количество значимых видов, что под-
тверждается самым низким значением индекса
Макинтоша (U = 15.3). Полученные коэффициен-

ты свидетельствуют об отсутствии конкуренции
видов в каждом сообществе микромицетов, выде-
ленных с поверхности документов при обычных
условиях хранения.

С одной стороны, индексы разнообразия ха-
рактеризуют достаточно стабильную экосистему
видов на поверхности библиотечных документов
за счет сходных условий хранения: при обследова-
нии в летне-осенний период температура окружа-
ющего воздуха была в диапазоне 20–25°С, а отно-
сительная влажность не превышала 50% (Velikova
et al., 2017; Trepova et al., 2011a, 2011b). Ввиду отсут-
ствия в большинстве библиотек климатического
оборудования, нормализация температурно-влаж-
ностного режима осуществляется путем проветри-
вания, при этом грибы извне неизбежно попадают
с потоками воздуха в хранилища и оседают на по-
верхности документов. Не все из них могут адап-
тироваться к достаточно специфическим условиям,
то есть сохранять жизнеспособность на поверхности
бумаги с низким содержанием капиллярной воды,
доступной для потребления грибами, что подтвер-
ждено сравнением видового состава микобиоты
воздушной среды и документов (Trepova et al.,
2011a).

На разнообразие микромицетов, обитающих
на поверхности документов, климат региона вли-
яет слабо, что можно увидеть по результатам фак-
торного анализа методом ординации главных
компонент (PCA). Матрица различия составлена
из количества видов, индексов видового богат-
ства, доминирования, выравненности и разнооб-
разия (табл. 2). Расхождение по первой оси опи-
сывает 43.6% варьирования, а по второй оси –
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35.7%. На долю остальных факторов пришлось
20.7% общей дисперсии, их в анализ не включили.
Ординация полученных данных видового разно-
образия показывает четкое разделение микобиот
на две обособленные группы (рис. 1): 1) ЦФО и
СПб и 2) ЮФО, ПФО, СФО и ДВФО, за исключе-
нием находящихся в обособленном положении
СЗФО и УФО. Регионы ЮФО и ПФО, обладаю-
щие сходным умеренно-континентальным кли-
матом, хотя и попали в одну группу, но не объеди-
нены с регионами со схожим климатом (УФО и
ЦФО). В то же время ЮФО и ПФО образовали
один кластер с регионом СФО, расположенным в
умеренном и субарктическом климатических поя-
сах, и с ДВФО, для южной части которого харак-
терен муссонный, а для северной – резко конти-
нентальный (Якутск) и субарктический климат, с
чертами морского муссонного (Магадан).

Таксономическая структура микобиоты по-
верхности документов библиотек представлена
тремя отделами: Ascomycota, который представля-
ет более 90% видового богатства, Mucoromycota –
3–9% и самый малочисленный отдел Basidiomycota –
3–4%, микромицеты из которого присутствовали
только в трех обследованных округах – СФО,
ДВФО и СПб.

Рассматривая таксономическую структуру ми-
кобиоты библиотечных документов в разных ФО
России в среднем и в библиотеках СПб. в частно-
сти, выявлено, что соотношение видов в семей-
стве (В/С) составляет 2.8 и 4.3 соответственно, ро-
дов в семействе (Р/С) – 1.4 и 1.3, видов в роде
(В/Р) – 2.2 и 3.3, видов в классе (В/К) – 6.5 и 8.7
(табл. 3). Такие таксономические соотношения,
как Р/С и В/Р в большинстве случаев стабильны и
не меняются в зависимости от региона. Отсутству-

ет классическое увеличение количества видов в
семействе с севера на юг. Большинство соотноше-
ний, рассчитанных для выборки микромицетов,
выделенных с документов СПб., выше соотноше-
ний, полученных при обследовании региональ-
ных библиотечных фондов, что свидетельствует о
более высоком таксономическом богатстве дан-
ной выборки.

Наиболее богаты по числу видов во всех биб-
лиотеках округов России (рис. 2) следующие клас-
сы грибов: Eurotiomycetes, Sordariomycetes и Do-
thideomycetes. Доля видов от общего числа у первых
двух классов варьировалась в довольно узких ин-
тервалах: 51.5–60.9 и 12.8–20.7% соответственно,
за исключением УФО, где видовое богатство клас-
са Sordariomycetes не превышало 5.0%. Богатство
класса Dothideomycetes варьировалось в более ши-
роком диапазоне: от 8.7 до 30.4% в зависимости от
региона. Видовое богатство остальных классов не
превышало 6.9%.

При сравнении видового богатства грибов в
библиотеках разных округов отмечены следую-
щие особенности: наибольшее количество видов
класса Eurotiomycetes (60.9% от общего числа) вы-
делено в ЦФО, Sordariomycetes (20.7 и 19.6%) – в
ЮФО и ЦФО соответственно, наиболее богатый
класс Dothideomycetes был в УФО (30.4%), а классы
Leotiomycetes и Mucoromycetes – в ЮФО (по 6.9%).

Среди микромицетов, выделенных с поверхно-
сти поврежденных документов в СПб., на класс
Eurotiomycetes также приходится наибольшее ко-
личество видов, причем их количество больше,
чем количество видов данного класса, выделен-
ных в любом из округов России. Виды класса Sac-
charomycetes обнаружены исключительно с доку-

Рис. 1. Распределение комплексов микромицетов, выделенных с документов, в пространстве главных компонент.
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ментов СПб. и не встречались при обследовании
библиотек в других округах.

Анализ таксономических групп выявил четыре
ведущих семейства, виды которых встречались
как во всех регионах России, так и в СПб. Подав-
ляющим в спектре видового богатства было се-
мейство Aspergillaceae, которое в зависимости от
региона насчитывало от 48.5 до 67.3% всего видо-
вого богатства, богатство остальных семейств зна-
чительно скуднее. На втором месте, но с большим
отрывом, находится семейство Pleosporaceae,
включающее 4.3–10.0% видов, на третьем месте
семейство Cladosporiaceae с 1.9–9.1% и на четвер-
том месте – семейство Torulaceae, насчитывающее
от 1.9 до 8.7% всего видового богатства.

Микобиота некоторых регионов представлена
семействами, характерными именно для этих ре-
гионов: представители Didymellaceae встречались
исключительно в СЗФО, Mortierellaceae – в ЦФО,
Onygenaceae – в ДВФО, Dipodascaceae, Phanero-
chaetaceae и Plectosphatrellaceae – во время обсле-
дования библиотек СПб., но видовое богатство
этих семейств невелико: на долю входящих в них
видов приходилось всего от 1.9 до 3.8% от общего
видового богатства. Представители редких се-
мейств, обнаруженных в каждом регионе, не явля-
ются характерными видами для микобиоты по-
верхности документов.

В большинстве обследованных округов России
у двух лидирующих родов Penicillium и Aspergillus
из ведущего семейства Aspergillaceae соотношения
видового богатства и степени доминирования
близки к единице. На род Penicillium приходится
21.2–30.0% от общего числа видов, которые зани-
мают от 20 до 34% суммарного количества изоля-
тов, а на род Aspergillus – 16.7–26.5% видового бо-
гатства и от 23 до 31% общего количества изоля-
тов. В ПФО род Penicillium преобладает над родом
Aspergillus по сравнению с другими регионами зна-
чительно больше как по количеству видов (в два
раза), так и изолятов (в 1.6 раза).

Сообщество микромицетов на поверхности до-
кументов библиотек СПб. имеет незначительные
отличия: видовое богатство рода Penicillium соста-
вило 46% от общего числа видов, что в 1.5–2 раза

больше, чем в округах России; рода Aspergillus –
13.5%, что в 1.5 раза меньше. Cтепень доминиро-
вания видов по их численности для рода Penicilli-
um составила 51.7%, что в 1.5–2.6 раза больше, чем
на документах в библиотеках округов России; для
рода Aspergillus – незначительно меньше – 21.2%.
Видовое богатство и степень доминирования
остальных родов во всех выборках варьировались
от 2 до 10%.

Микромицеты, выделенные в библиотеках раз-
личных регионов, отличаются, поэтому их можно
рассматривать как выборку из генеральной сово-
купности, а присутствующие различия отнести на
счет пространственной и временной составляющей.
Виды микромицетов Alternaria alternata, A. consor-
tialis, Aspergillus niger, A. ustus, A. versicolor, Cladospo-
rium cladosporioides, Mucor plumbeus, Penicillium auran-
tiogriseum, P. commune, Torula herbarum, хотя и
встречались повсеместно, но не все из них можно
отнести к характерным представителям микобио-
ты поверхности документов из-за невысоких зна-
чений частоты встречаемости. Методом кластер-
ного анализа на основании частот встречаемости
и численности видов грибов для каждого региона
сформирован комплекс, состоящий только из ха-
рактерных для него видов (в табл. 4 эти ячейки вы-
делены серым цветом). Чаще всего в полученные
комплексы входили Aspergillus niger и Cladosporium
cladosporioides. Космополиты с высокими значения-
ми численности составили основное ядро микобио-
ты поверхности документов: Alternaria alternata, As-
pergillus niger, Cladosporium cladosporioides, Mucor
plumbeus и Penicillium aurantiogriseum.

Большинство видов в описываемых сообще-
ствах малочисленны: частоты встречаемости ви-
дов, не включенных в комплексы, составленные
при помощи кластерного анализа, варьировались
от 1.4 до 6.5%, в этом случае их относили к редким
или, если не превышали 1.2%, – к случайным.
Представители семейств, встречающихся только в
одном из регионов (Boeremia exigua, Chrysosporium
sp., Gamsiella stylospora, Geotrichum asteroides, Pha-
nerodontia chrysosporium, Sporotrichum verticillatum,
Verticillium glaucum), также относились к случай-
ным видам.

Таблица 3. Таксономические соотношения микобиоты поверхности документов

Таксономические 
соотношения микобиоты СПб СЗФО ЦФО ЮФО ПФО УФО СФО ДВФО

В/С 4.3 3.1 3.5 2.2 2.5 2.9 2.5 3.0

Р/С 1.3 1.4 1.3 1.2 1.3 2.3 1.2 1.3

В/Р 3.3 2.3 2.7 1.9 2.0 2.1 2.1 2.3

В/К 8.7 8.5 7.7 5.8 6.0 4.6 6.6 6.5
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Анализ и сравнение видового состава микро-
мицетов, выделенных с поверхности документов
библиотек регионов России и Санкт-Петербурга,
позволил выявить особенности биологического
разнообразия каждого отдельного исследуемого

региона и установить их сходство между собой с
точки зрения видового состава или обилия видов.

Для анализа меры сходства микобиоты поверх-
ности документов в библиотеках разных регионов
между собой (β-разнообразие) использовали как
бинарные коэффициенты, так и метрический ко-
эффициент Мориситы–Хорна, так как значения
мер разнообразия этих выборок отличались друг
от друга. При сравнении с УФО из-за сильного
различия объема выборки метрический коэффи-
циент Мориситы–Хорна исключили из расчетов.

Рассчитав все коэффициенты для семи иссле-
дуемых федеральных округов, выявили достаточ-
но высокое видовое сходство: коэффициент Жак-
кара составлял от 0.44 до 0.60; качественная мера
сходства Сёренсена варьировалась от 0.63 до 0.75;
количественная меры сходства Сёренсена – от
0.44 до 0.71, а Мориситы–Хорна – от 0.66 до 0.95.

Коэффициенты сходства, рассчитанные для
сравнения микобиоты документов библиотек
Санкт-Петербурга с микобиотой документов в ре-
гионах России, показали самую высокую степень
различия. Минимальный коэффициент Жаккара
был получен для пары СПб. и УФО (0.15), макси-
мальный – для пары СПб. и ЦФО (0.34). Мера Сё-
ренсена (количественные данные) показывают

Рис. 2. Спектры наиболее крупных классов микроми-
цетов, выделенных с документов.

20

10

40

30

60

50

0
СПб. ЮФО ПФО ЦФО ДВФО СФО СЗФО УФО

Количество видов

Sordariomycetes
Leotiomycetes
Agaricomycetes

Dothideomycetes
Mucoromycetes
Saccharomycetes

Eurotiomycetes
Mortierellomycetes
Incertae sedis

Таблица 4. Представители микобиоты поверхности документов библиотек России

Примечание. Полужирным шрифтом выделены микроскопические грибы, отобранные в комплекс характерных представителей
в результате кластерного анализа.

Виды микромицетов
Федеральные округа России

СПб. СЗФО ЦФО ЮФО ПФО УФО СФО ДВФО

Alternaria alternata 0.4 9.7 10.9 19.4 6.2 7.7 9.0 6.2

A. consortialis 0.0 1.2 0.8 0.5 1.0 5.1 1.3 2.7

Aspergillus flavus 1.5 6.1 2.9 5.5 3.6 0.0 5.8 4.8

A. niger 14.7 12.1 18.9 18.0 18.5 10.3 14.2 24.7

A. ustus 2.7 4.8 4.8 1.4 1.5 2.6 2.6 5.5

A. versicolor 1.5 4.2 5.6 1.4 3.1 2.6 1.3 11.6

Cladosporium cladosporioides 3.5 11.5 12.3 15.2 9.7 17.9 7.7 10.3

C. herbarum 0.0 0.0 0.3 0.0 0.0 15.4 0.6 2.1

Mucor plumbeus 0.4 4.8 6.9 7.4 9.7 2.6 10.3 10.3

Paecilomyces variotii 3.1 7.3 4.5 7.4 5.6 0.0 3.9 10.3

Penicillium aurantiogriseum 13.9 7.3 7.5 11.5 15.4 10.3 6.5 10.3

P. canescens 8.9 0.0 0.3 0.0 0.0 0.0 0.0 0.7

P. commune 0.0 13.3 13.6 7.4 16.4 20.5 0.0 32.2

Torula herbarum 0.0 0.6 1.3 2.3 0.5 5.1 0.6 1.4
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высокую степень этого различия, тогда как для
микобиоты поверхности документов библиотек
некоторых регионов коэффициент Сёренсена
(качественные данные) – уже большее сходство
(рис. 3). Индекс Мориситы–Хорна имеет самые
высокие значения сходства почти для всех срав-
ниваемых регионов.

При вычислении индексов сходства учитыва-
ется только наличие или отсутствие вида в ото-
бранных пробах. При этом как обнаружение одно-
го изолята, так и большого количества изолятов
интерпретируется одинаково, а виды, характер-
ные для сообщества и случайные получают одина-
ковый статус. Для адекватного сравнения изучае-
мых комплексов микромицетов методом кластер-
ного анализа использованы численность и частота
встречаемости видов, что позволило объединить
регионы со схожим составом микобиоты: на биб-
лиотечных документах даже географически отда-
ленных районов видовой состав микромицетов
может быть однотипным. На основании этого
проведено разделение на следующие кластеры:
1) ЦФО; 2) СПб.; 3) ЮФО, ПФО, и ДВФО и 4) СФО,
СЗФО и УФО (рис. 4). Распределение регионов на
группы по составу микобиоты поверхности доку-
ментов, полученное методом кластерного анали-
за, и по ее разнообразию методом главных компо-
нент, показывает сходство этих распределений и
отсутствие влияния климата на формирование
кластеров в обоих случаях.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Таксономическая структура сообщества мик-

ромицетов поверхности документов библиотек
представлена в основном отделом Ascomycota, ко-
торый представляет более 90% видового богат-

ства. Наиболее богатым по числу видов на поверх-
ности документов во всех библиотеках округов
России являлся класс Eurotiomycetes, подавляю-
щим семейством – Aspergillaceae. Роды Aspergillus и
Penicillium являются самыми многочисленными
представителями изучаемой микобиоты. Анализ
экологического разнообразия микобиоты биб-
лиотечных документов позволил продемонстри-
ровать умеренное видовое разнообразие и доста-
точную стабильность описываемого сообщества,
установить высокую степень сходства таксономи-
ческой структуры независимо от климатических
условий обследуемых регионов и выявить типич-
ных представителей изучаемой микобиоты. Ядро
микобиоты поверхности документов составляют
виды Alternaria alternata, Aspergillus niger, Cladospo-
rium cladosporioides, Mucor plumbeus и Penicillium
aurantiogriseum. Причина стабильности экоси-
стемы – способность сохранять жизнеспособ-
ность у характерных для нее видов в условиях тем-
пературно-влажностного режима, сложившегося
в книгохранилищах.

Обследования библиотек регионов выполня-
лось в рамках Национальной программы сохране-
ния библиотечных фондов Российской Федера-
ции (National program.., 2000) и Основных направ-
лений развития деятельности по сохранению
библиотечных фондов в Российской Федерации
на 2011–2020 гг. (The main directions.., 2013). Об-
следования библиотек Санкт-Петербурга в 2021 г.
выполнены при финансовой поддержке государ-
ства в лице Минобрнауки России, Соглашение
№ 075-15-2021-1053.

Рис. 3. Сравнение видового состава микромицетов,
выделенных с документов в библиотеках Санкт-Пе-
тербурга, с микобиотой документов в различных реги-
онах России.
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Рис. 4. Дендрограмма сходства комплексов микроми-
цетов, выделенных с документов.
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Mycobiota of the Library’s Books in Russia
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Numerous studies of microorganisms isolated from the surface of cultural heritage objects, including library doc-
uments, are regularly carried out in different countries. Although the micromycetes composition in each case
varies, some species are constantly isolated. The structure of micromycetes communities inhabiting library doc-
uments was studied in 57 cities of Russia located in seven federal districts (Northwestern, Central, Southern, Vol-
ga, Ural, Siberian, Far Eastern). Micromycetes of 95 species from 32 genera were isolated and identified. The
mycobiota of the library documents represented by Ascomycota occupies more than 90% of the species richness,
Mucoromycota – 3–9%, Basidiomycota – 3–4%. The Aspergillaceae family was the leading one: it accounted for
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48.5–67.3% of the total species richness. In all regions, species diversity is moderate: the Shannon index ranged
from 2.7 to 3.3. The Mcintosh species richness index is sufficiently high everywhere (48.2–126.2), except the
Ural (15.3). The McIntosh dominance indices (0.759–0.843) and Pielow (0.80–0.91) indicate a high level of
species evenness in the mycobiota. The obtained values demonstrate the stability the documents’ mycobiota in
libraries from different regions. Significant species similarity between the districts was revealed by calculation of
binary coefficients: the Jaccard coefficient was from 0.44 to 0.60; the Sørensen’s qualitative measure of similarity
was from 0.63 to 0.75; the quantitative similarity measure of Sørensen was from 0.44 to 0.71, and Morisita–
Horn was from 0.66 to 1.0. Groups of dominant species in different regions are quite similar. The study of the
ecological diversity of librarian books mycobiota demonstrates moderate diversity and sufficient stability of the
community. A high degree of similarity of taxonomic structures was established regardless of the climatic condi-
tions of the regions. Cosmopolitans characterized by high frequency of occurrence formed the major core of the
library’s book mycobiota: Alternaria alternata, Aspergillus niger, Cladosporium cladosporioides, Mucor plumbeus
and Penicillium aurantiogriseum.

Keywords: biodiversity, books, cultural heritage, fungi, libraries, mycobiota
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The paper continues a series of publications devoted to the new finds of macrofungi (Ascomycota, Basidiomycota)
in regions of the Russian Far East. A total of 77 species of macromycetes are reported for the first time from
7 administrative units of the Russian Far East: Amur Oblast, Jewish Autonomous Oblast, Magadan Oblast,
Sakhalin Oblast, Kamchatka Krai, Khabarovsk Krai and Primorskiy Krai. 13 species are reported as the first re-
cords for the Russian Far East, and 4 (Calycina subtilis, Cistella fugiens, Lachnum roridum and Lasiobelonium hor-
ridulum) are new for Russia. For some of the rare species, notes are given about the main differences in mor-
phology and ecology, about the features of distribution. The identification of Jahnoporus brachiatus is confirmed
by molecular genetic data, and this specimen was isolated into pure culture. The material was deposited in ABGI,
LE, MAG, SVER, TOB, VLA herbaria as well as in the Yu. Rebriev (YuR) and A. Shiryaev (Shiryaev) personal
collections.

Keywords: Ascomycota, Basidiomycota, biodiversity, fungal distribution, rare species, Russia
DOI: 10.31857/S0026364823040104, EDN: VVGAQB

INTRODUCTION
The paper is a third in the series of publications de-

voted to the new finds of macrofungi in the regions of
the Russian Far East (Rebriev et al., 2020, 2021, 2022b).
The data contained in these publications are deposited
on the GBIF resource (Rebriev et al., 2022a, 2023a, b).

Each annotated record provides details about spec-
imen ecology and collection information: locality,
habitat, substrate, specimen herbarium numbers, col-

lectors and identifiers as well as notes on rarity and pe-
culiar features of some species.

MATERIALS AND METHODS

Material was collected and identified by Anna V. Bo-
gacheva (abbreviated as AB), Nadezhda V. Bukharova
(NB), Elena A. Erofeeva (EE), Vladimir I. Kapitonov
(VK), Natalia A. Kochunova (NK), Eugene S. Popov

УДК 582.28 : 581.95

БИОРАЗНООБРАЗИЕ, СИСТЕМАТИКА, ЭКОЛОГИЯ
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(EP), Nadezhda V. Psurtseva (NP), Yury A. Rebriev
(YuR), Nina A. Sazanova (NS), Anton G. Shiryaev
(AS) and others, as indicated in the text. If the speci-
men was collected and determined by the same special-
ist, such notes as “coll. and det.” are ommitted in the
text. The coordinates may be indicated less accurately
for samples with incomplete data on the label. The taxa
names are actualized in accordance with the Index
Fungorum database (2023).

The identification was carried out mainly by mor-
phological methods. One species, Jahnoporus brachia-
tus, is confirmed by molecular genetic method, and
this specimen was isolated into pure culture and pre-
served in the Komarov Botanical Institute Basidiomy-
cetes Culture Collection (LE-BIN). The material was
accessioned in ABGI (Blagoveshchensk), LE F (Saint
Petersburg), MAG (Magadan), SVER (Ekaterinburg),
TOB (Tobolsk), VLA (Vladivostok) herbaria, as well as
in the A. Shiryaev and Yu. Rebriev (YuR) personal col-
lections.

The novelty of finding the species in the region was
assessed on the analysis of numerous publications. The
main source of information for agaricoid and boletoid
taxa is a cumulative checklist summarized the majority
of published data on the distribution of agaricoid and
boletoid fungi in Russia since 1824 (Bolshakov et al.,
2021). One else important source of information about
species finds is Global Biodiversity Information Facil-
ity (https://www.gbif.org).

RESULTS
Ascomycota
Helotiales

Albotricha acutipila (P. Karst.) Raitv. – new for Kha-
barovsk Krai.

Specimens examined: Khabarovsk Krai: Nikolaevskiy
District, valley of Kady river, 51.85°N, 140.78°E, broad-
leaved forest, on dead stems of Poa sp., 02.08.2005, AB
(VLA D-3209).

Notes: On the mainland of the Russian Far East, this
species was found for the first time, before that it was record-
ed only on the territory of the Sakhalin region (Raitviir,
1991; Bogacheva, 2012).

A. albotestacea (Desm.) Raitv. – new for Khabarovsk
Krai.

Specimens examined: Khabarovsk Krai: Ulchskiy Dis-
trict, valley of Salasu river, 51.15°N, 138.88°E, broad-leaved
forest, on dead stems of Poa sp., 08.07.2005, AB (VLA
D-3196).

Amicodisca virella (P. Karst.) Huhtinen – new for Kha-
barovsk Krai.

Specimens examined: Khabarovsk Krai: Ulchskiy Dis-
trict, valley of Yai river, 51.24°N, 139.82°E, broad-leaved
forest, on dead wood of Quercus mongolica, 30.07.2005, AB
(VLA D-3670).

Calycina subtilis (Fr.) Baral – new for Russia.
Specimens examined: Khabarovsk Krai: Sovetsko-Ga-

vanskiy District, Botcha Nature Reserve, 48.1037°N,

139.1781°E, Abies sp. forest, f loodplain of the stream Teply,
on fallen needles of Abies sp., 12.06.2021, AB (VLA D-4542);
Prymorskiy Krai: Shkotovskiy District, upper reaches of the
Steclyanuha river, 43.20°N, 132.28°E, floodplain forest, on
leaves of Populus sp., 11.06.2017, AB (VLA D-4106).

Cistella fugiens (W. Phillips) Matheis – new for Russia.
Specimens examined: Khabarovsk Krai: Nikolaevskiy

District, valley of Kady river, 51.85°N, 140.78°E, broad-
leaved forest, on dead wood of Salix sp., 02.08.2005, AB
(VLA D-3676); Sovetsko-Gavanskiy District, Botcha Na-
ture Reserve, valley of Mulpa river, 48.10°N, 139.17°E,
floodplain Salix spp. forest, on leaves of Spiraea sp.,
19.08.2017, AB (VLA D-4104).

Dasyscyphella nivea (R. Hedw.) Raitv. – new for
Khabarovsk Krai.

Specimens examined: Khabarovsk Krai: Nikolaevskiy
District, valley of Chernaya river, 51.89°N, 141.08°E, broad-
leaved forest, on dead wood of Fraxinus sp., 03.08.2005, AB
(VLA D-3681).

Hyaloscypha herbarum Velen. – new for Russian Far
East.

Specimens examined: Khabarovsk Krai: Nikolaevskiy
District, valley of Muty river, 50.55°N, 140.06°E, broad-
leaved forest, on leaves of Salix sp., 02.08.2005, AB (VLA D-
3683).

Lachnum caricis (Desm.) Höhn. – new for Russian Far
East.

Specimens examined: Khabarovsk Krai: Ulchskiy Dis-
trict, valley of Yai river, 51.24°N, 139.82°E, broad-leaved
forest, on dead leaves of Carex sp., 02.08.2005, AB (VLA D-
3223).

L. nudipes (Fuckel) Nannf. – new for Khabarovsk Krai.
Specimens examined: Khabarovsk Krai: Ulchskiy Dis-

trict, valley of Yai river, 51.24°N, 139.82°E, broad-leaved
forest, on stems of Apiaceae, 30.07.2005, AB (VLA D-3188).

Notes: On the mainland of the Russian Far East, this
species was found for the first time, before that it was record-
ed only on the territory of the Sakhalin region (Bogacheva,
2012).

L. rhytismatis (W. Phillips) Nannf. – new for Khabarovsk
Krai.

Specimens examined: Khabarovsk Krai: Ulchskiy Dis-
trict, valley of Yai river, 51.24°N, 139.82°E, broad-leaved
forest, on dead wood of Abies sp., 30.07.2005, AB (VLA
D-3206).

Notes: On the mainland of the Russian Far East, this
species was found for the first time, before that it was record-
ed only on the territory of the Sakhalin region (Bogacheva,
2012).

L. roridum (Wallr.) Rehm – new for Russia.
Specimens examined: Khabarovsk Krai: Ulchskiy Dis-

trict, valley of Yai river, 51.24°N, 139.82°E, broad-leaved
forest, on stems of Rubus sp., 31.07.2005, AB (VLA D-3201).

L. sesleriae (Svrček) Baral – new for Khabarovsk Krai.
Specimens examined: Khabarovsk Krai: Nikolaevskiy

District, valley of Kady river, 51.85°N, 140.78°E, broad-
leaved forest, on dead stems of Poa sp., 02.08.2005, AB
(VLA D-3215); Nikolaevskiy District, valley of Chernaya
river, 51.89°N, 141.08°E, broad-leaved forest, on dead
branches of Calamagrostis sp., 03.08.2005, AB (VLA D-D-
3175).
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Notes: On the mainland of the Russian Far East, this
species was found for the first time, before that it was record-
ed only on the territory of the Sakhalin region (Bogacheva,
2012).

Lasiobelonium horridulum (Desm.) Dougoud – new for
Russia.

Specimens examined: Khabarovsk Krai: Ulchskiy Dis-
trict, valley of Yai river, 51.24°N, 139.82°E, broad-leaved
forest, on dead stems of Poa sp., 30.07.2005, AB (VLA
D-3187, D-3178, D-3217).

Psilachnum inquilinum (P. Karst.) Dennis – new for
Khabarovsk Krai.

Specimens examined: Khabarovsk Krai: Nikolaevskiy
District, valley of Kady river, 51.85°N, 140.78°E, broad-
leaved forest, on dead stems of Equisetum sp., 03.08.2005,
AB (VLA D-3697); Ulchskiy District, valley of Yai river,
51.24°N, 139.82°E, broad-leaved forest, on dead stems of
Equisetum sp., 30.07.2005, AB (VLA D-3696, D-3656).

Hypocreales
Hydropisphaera peziza (Tode) Dumort. – new for Rus-

sian Far East.
Specimen examined: Kamchatka Krai: Bystrinskiy Dis-

trict, Bystrinskiy Nature Park, vicinity of Esso village, river-
bank near the bridge across the Bystraya river, 55.9242°N,
158.7154°E, floodplain Populus sp. and Chosenia sp. forest,
on rotten wood of Populus maximowiczii, 11.08.2005, EP
(LE 235767).

Xylariales
Hypomontagnella submonticulosa (Y.M. Ju et J.D. Rog-

ers) Sir, L. Wendt et C. Lamb. – new for Russian Far East.
Specimens examined: Primorskiy Krai: Shkotovskiy Dis-

trict, Ussuriskiy Nature Reserve, Suvorovskoye forestry, val-
ley of the Suvorovka river near the Peishula ranger station,
43.6382°N, 132.5542°E, riverine broad-leaved forest, on
wood of a snag of Fraxinus sp., 20.08.2020, EP (LE 324263).

Notes: Two Russian records of H. submonticulosa were
previously known from North Ossetia–Alania (Cherepanov,
1989, as Hypoxylon investiens (Schwein.) M.A. Curtis) and
Rostov Oblast (Akulov et al., 2008). This is the first record of
this species from Asiatic part of Russia.

Hypoxylon cyanescens Hai X. Ma, Lar.N. Vassiljeva et
Yu Li – new for Khabarovsk Krai.

Specimens examined: Khabarovsk Krai: Nanayskiy Dis-
trict, Anyuyskiy National Park, mouth of Solomi brook,
49.3576°N, 137.5585°E, broad-leaved forest, on dead
branches of a hardwood, 08.06.2010, coll. EE, det. Lar.
Vasilyeva (LE 324176).

Notes: A rare species reported previously from Amur
Oblast and Primorskiy Krai (Vasilyeva et al., 2013).

Basidiomycota

Agaricales
Amanita battarrae (Boud.) Bon – new for Jewish Auton-

omous Oblast and for Khabarovsk Krai.
Specimens examined: Jewish Autonomous Oblast: Biro-

bidzhanskiy District, 17th km of Birshosse road, 48.6976°N,

132.7989°E, broad-leaved forest, on soil, 03.08.2013, EE
(VLA M-24257); Smidovichskiy District, Cluster Zabe-
lovsky of the Bastak Nature Reserve, northern shore of Za-
belovskoe lake, 48.4332°N, 134.2224°E, deciduous forest,
on soil, 04.08.2015, EE (VLA M-24740); Khabarovsk Krai:
Nanayskiy District, Anyuysky National Park, 55th km of
Lidoga – Vanino road, 49.4672°N, 137.5998°E, broad-
leaved with Pinus koraiensis forest, on soil, 21.08.2014, EE
(VLA M-24611).

Notes: This species was previously pointed as A. ceciliae
(Erofeeva, Bulakh, 2015b; Erofeeva, Bulakh, 2016; Erofeeva
et al., 2019).

A. olivaceogrisea Kalamees – new for Russian Far East.
Specimens examined: Magadan Oblast: Olskiy District,

Zavyalov Island, right bank of the Malaya Rechka stream,
59.0750°N, 150.6463°E, forest with Betula lanata and Dus-
chekia fruticosa, on soil, 13–16.08.2019, NS (MAG 5788,
MAG 5669).

Notes: The species is typical for subalpine alder-birch
forests of Europe (Funga Nordica, 2012). Morphologically
similar to variable A. vaginata. The defining difference is the
dominance of spherocysts rather than hyphae in the univer-
sal veil.

Arrhenia auriscalpium (Fr.) Fr. – new for Russian Far
East.

Specimens examined: Magadan Oblast: Olskiy District,
Zavyalov Island, western steep slope of Rassvet Bay,
59.0807°N, 150.6368°E, rocky seaside slope with fragments
of herbs, on dense soil with small green mosses, 26.07.2021,
coll. E. Zheludeva, det. NS (MAG 5806; fig. 1a).

A. obscurata (D.A. Reid) Redhead, Lutzoni, Moncalvo
et Vilgalys – new for Russian Far East.

Specimens examined: Magadan Oblast: Olskiy District,
mouth of the Ola River, 59.5631°N, 151.2769°E, silty-sandy
wet area with Rhodiola integrifolia and Carex spp., on soil
with small mosses, 29.05.2022, coll. O. Mochalova, det. NS
(MAG 5880).

A. velutipes (P.D. Orton) Redhead, Lutzoni, Moncalvo
et Vilgalys – new for Russian Far East.

Specimens examined: Magadan Oblast: Olskiy District,
Spafaryev Island, northern part, 59.1510°N, 149.0032°E,
tundra above the lighthouse, on bare ground under Salix
sphenophylla, 20.07.2013, NS (MAG 3971).

Bogbodia uda (Pers.) Redhead – new for Khabarovsk
Krai.

Specimens examined: Khabarovsk Krai: Verkhneburein-
skiy District, upper reaches of Samyr river, 52.2571°N,
134.2887°E, Picea sp.-dominated forest with Pinus pumila
and Larix dahurica, on dead wood and litter, 31.08.2013,
coll. EE, det. E. Bulakh (VLA M-24296).

Chromosera cyanophylla (Fr.) Redhead, Ammirati et
Norvell – new for Khabarovsk Krai.

Specimens examined: Khabarovsk Krai: Nanayskiy Dis-
trict, Anyuysky National Park, valley of Anyui river, middle
part, 49.3750°N, 137.7117°E, mixed forest, on litter,
14.09.2012, EE (VLA M-24434; fig. 1b).

Notes: This species was previously pointed as
Chrysomphalina chrysophylla (Erofeeva, Bulakh, 2015a).

Clavulinopsis umbrinella (Sacc.) Corner – new for Kam-
chatka Krai.
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Specimens examined: Kamchatka Krai: Petropavlovskiy
District, Khalakhtyrsky beech, 10 km east of Petropavlovsk
city, 52.9997°N, 158.8610°E, meadow, on litter, 08.09.2015,
AS (Shiryaev 1489-15).

Clitocybe metachroa (Fr.) P. Kumm. – new for Magadan
Oblast.

Specimens examined: Magadan Oblast: vicinity of
Magadan city, Nagaevskaya hill, 59.5664°N, 150.7412°E,
thickets of Duschekia fruticosa, roadside, on soil, 18.08.2022,
NS (MAG 5907); Olskiy District, Magadan Nature Re-
serve, Kava-Chelomdzhinskiy section, cordon Moldot,
60.0183°N, 148.0362°E, mixed Larix-Betula forest, on the
litter-covered soil, 22.08.2017, NS (MAG 5062).

Cortinarius trivialis J.E. Lange – new for Jewish Autono-
mous Oblast.

Specimens examined: Jewish Autonomous Oblast: Bastak
Nature Reserve, Dubovaya Sopka hill, 48.9066°N,
132.8747°E, mixed forest, on soil, 15.09.2022, EE (VLA M-
27836).

Entocybe turbida (Fr.) T.J. Baroni, V. Hofst. et Largent –
new for Khabarovsk Krai.

Specimens examined: Khabarovsk Krai: Verkhneburein-
skiy District, upper reaches of Samyr river, 52.2571°N,
134.2887°E, bog with Larix sp., Pinus pumila and shrub Bet-
ula spp., among green moss and sphagnum, 30.08.2013, coll.
EE, det. E. Bulakh (VLA M-24307; fig. 1c).

Fig. 1. Fruiting bodies of some rare species of macromycetes: a – Arrhenia auriscalpium MAG 5806 (photo by N. Sazanova); b –
Chromosera cyanophylla VLA M-24434 (photo by E. Erofeeva); c – Entocybe turbida VLA M-24307 (photo by E. Erofeeva); d –
Lignomyces vetlinianus ABGI 1292/157446 (photo by N. Kochunova); e – Jahnoporus brachiatus LE F-347957 (photo by N. Psurtse-
va); f – Russula pascua MAG 5843 (photo by N. Sazanova).

(e)

(c)

(а)

(f)

(d)

(b)
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Hygrophorus speciosus Peck – new for Jewish Autono-
mous Oblast.

Specimens examined: Jewish Autonomous Oblast: Bastak
Nature Reserve, valley of Bastak river, 49.0250°N,
133.0293°E, boggy Abies sp.-dominated forest with Pinus ko-
raiensis and Larix sp., on soil, 12.09.2022, EE (VLA
M-27833).

Lignomyces vetlinianus (Domański) R.H. Petersen et
Zmitr. – new for Amur Oblast and for Khabarovsk Krai.

Specimens examined: Amur Oblast: Selemdzhinskiy Dis-
trict, Nora Nature Reserve, vicinity of cordon Antonovska-
ya, 52.8362°N, 130.1155°E, mixed forest, on dead trunk of
Populus tremula, 18.07.2019, NK (ABGI 1292/157446; fig.
1d); Khabarovsk Krai: Komsomolskiy District, Komsomolsk
Nature Reserve, valley of Zolotoy brook, 50.8797°N,
137.4492°E, mixed forest, on wood of Populus tremula,
02.09.1985, E. Bulakh (VLA M-781); Verkhnebureinskiy
District, Bureya Nature Reserve, bank of Bureya river near
cordon “Strelka”, 51.6430°N, 134.2569°E, Populus suaveo-
lens forest, on log of P. suaveolens, 23.07.2008, coll. EE, det.
E. Bulakh (VLA M-21921); Nanayskiy District, Anyuysky
National Park, middle part of Anyui river, southern slope of
the hill, 49.3784°N, 137.7168°E, mixed forest, on dead trunk
of deciduous tree, 25.08.2010, coll. EE, det. E. Bulakh (VLA
M-22885).

Notes: The specimens VLA M-21921 and VLA M-22885
were pointed as Lentinus martianoffianus in Bulakh et al.,
2010 and in Erofeeva, Bulakh, 2015a, respectively.

Limacellopsis guttata (Pers.) Zhu L. Yang, Q. Cai et
Y.Y. Cui – new for Jewish Autonomous Oblast and for
Khabarovsk Krai.

Specimens examined: Jewish Autonomous Oblast: Bastak
Nature Reserve, Dubovaya Sopka hill, 48.9771°N,
132.8909°E, deciduous forest, on soil covered by a thick lay-
er of litter, 15.09.2022, EE (VLA M-27969); Khabarovsk Krai:
Amurskiy District, left bank of Tunguska river, 48.5978°N,
134.6922°E, Quercus mongolica-dominated forest, on soil,
07.09.2017, EE (VLA M-27975).

Mallocybe agardhii (N. Lund) Matheny et Esteve-Rav. –
new for Magadan Oblast.

Specimens examined: Magadan Oblast: Tenkinskiy Dis-
trict, Orotuk station, upper part of Kolyma river, 62.0582°N,
148.6044°E, steppe slope with thyme, on soil, 25.07.2011,
NS (MAG 3265).

Pholiota lundbergii Jacobsson – new for Russian Far
East.

Specimens examined: Magadan Oblast: Magadan city,
Oktyabrskaya street, 59.5620°N, 150.7823°E, sports ground
of school No. 21, on compacted soil, 08.09.1998, NS
(MAG 1133); ibid., 31.08.2000, NS (MAG 1788); Magadan
city, microdistrict Nagaevo, 59.5613°N, 150.7853°E, waste-
land, on soil, 02.09.2006, NS (MAG 1791); Magadan city,
Portovaya street 18, 59.5648°N, 150.7843°E, lawn around
the Institute of Biological Problems of the North, on soil,
30.08.2002, NS (MAG 1798); ibid., 03.09.2002, NS
(MAG 1799); Magadan city, Gorky proezd, 59.5653°N,
150.8085°E, square, on soil, 03.09.1998, coll. K. Regel, det.
NS, (MAG 1134); Magadan city, microdistrict Pioneerniy,
59.6182°N, 150.8060°E, road to garden, on soil, 23.08.2006,
coll. V. Ulyanova, det. NS, (MAG 1789); Olskiy District,

Armanskiy pass, 59.6973°N, 150.3858°E, dirt road side, on
pebble-sandy soil, 27.09.2019, NS (MAG 5190).

Pleurocybella porrigens (Pers.) Singer – new for
Khabarovsk Krai.

Specimens examined: Khabarovsk Krai: Sovetsko-Ga-
vanskiy District, Botcha Nature Reserve, Solonchakovyy
brook, 48.3052°N, 139.5781°E, coniferous forest with Picea
sp., Abies sp., on fallen trunk of Abies sp., 24.08.2008, E. Bu-
lakh (VLA M-21670); Verkhnebureinskiy District, Bureya
Nature Reserve, bank of Bureya river near cordon “Strelka”,
51.6430°N, 134.2569°E, mixed forest, on fallen trunk of
Abies sp., 11.06.2008, coll. EE, det. E. Bulakh (VLA
M-21909).

Notes: The specimen VLA M-21670 was pointed as
Tapinella panuoides (Bulakh, 2013), and the specimen VLA
M-21909 was pointed as Cheimonophyllum candidissimum
(Bulakh et al., 2010).

Pluteus rangifer Justo, E.F. Malysheva et Bulyonk. – new
for Magadan Oblast.

Specimens examined: Magadan Oblast: vicinity of
Magadan city, Novaya Veselaya, valley of Kedrovyy Klyuch
brook, 59.5228°N, 150.8977°E, anthropogenic site, on soil
with rotten wood of Dushekia fruticosa and Betula lanata,
06.08.2018, NS (MAG 5700).

Porodisculus pendulus (Fr.) Murrill – new for Amur
Oblast.

Specimens examined: Amur Oblast: Tambovskiy district,
near the village of Muravyovka, Muravyovskiy Nature Park,
49.8729°N, 127.7038°E, Quercus-dominated forest, on dead
trunk of Quercus mongolica, 05.06.2020, NK (ABGI
1451/156107).

Porotheleum fimbriatum (Pers.) Fr. – new for Sakhalin
Oblast.

Specimens examined: Sakhalin Oblast: Kunashir Island,
vicinities of Tretyakovo village, 43.9938 °N, 145.6611°E,
Abies-Picea forest, on dead wood, 28.08.2016, coll. E. Bu-
lakh, det. NB (VLA M- 25227).

Schizophyllum commune Fr. – new for Magadan Oblast.
Specimens examined: Magadan Oblast: Olskiy District,

Spafaryev Island, Bering Bay, 59.1520°N, 149.0086°E, light-
house territory, stack of timber imported from Primorye, on
dead wood of Betula sp., 25.07.2013, NS (MAG 3970).

Strobilurus stephanocystis (Kühner et Romagn. ex Hora)
Singer – new for Russian Far East.

Specimens examined: Khabarovsk Krai: Verkhneburein-
skiy District, Chegdomyn town, park, 51.1317°N,
133.0411°E, lawn, on litter, 01.05.2009, coll. EE, det. E. Bu-
lakh (VLA M-27639); Amur Oblast: Svobodnenskiy District,
vicinity of Yukhta-3 village, 51.4825°N, 128.1524°E, Pinus
sylvestris-dominated mixed forest with Betula platyphylla, on
soil (buried pinecones?) under Pinus sylvestris, 30.05.2022,
VK (TOB 1760877).

Tricholoma frondosae Kalamees et Shchukin – new for
Russian Far East.

Specimens examined: Jewish Autonomous Oblast:
Obluchenskiy District, 10 km north-east from Bira town, lo-
cal hill, 49.0675°N, 132.5575°E, Quercus mongolica-domi-
nated forest with Populus tremula, Pinus koraiensis and Betu-
la spp., on soil, 10.09.2016, EE (VLA M-26880).
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Auriculariales
Heteroradulum kmetii (Bres.) Spirin et Malysheva – new

for Amur Oblast.
Specimens examined: Amur Oblast: Selemdzhinskiy dis-

trict, Nora Nature Reserve, vicinity of cordon Meun,
52.9691°N, 130.1228°E, forest with dominance of Populus
sp., Picea sp., on dead wood of Populus sp., 08.07.2020, NK
(ABGI 2058/156114).

Boletales
Boletinus glandulosus Peck – new for Khabarovsk Krai.
Specimens examined: Khabarovsk Krai: Vaninskiy Dis-

trict, vicinities of Oktyabrskiy town, 49.0489°N,
140.2674°E, coniferous forest with Picea sp., Abies sp., on
soil under Abies nephrolepis, 28.08.1973, E. Bulakh (VLA
M-7745); Sovetsko-Gavanskiy District, Botcha Nature Re-
serve, Solonchakovyy brook, 48.3052°N, 139.5781°E, conif-
erous forest with Picea sp., Abies nephrolepis, on soil under
A. nephrolepis, 21.08.2008, E. Bulakh (VLA M-21396); ibid.,
coniferous forest with Picea sp., Abies nephrolepis, on soil
under A. nephrolepis, 06.08.2007, E. Bulakh (VLA M-21425);
ibid., Abies nephrolepis-dominated forest, on soil under
A. nephrolepis, 19.06.2008, E. Bulakh (VLA M-21397).

Notes: Specimens from Botcha Nature Reserve were
pointed as Suillus tridentinus (Bres.) Singer (Bulakh, 2013).

B. spectabilis (Peck) Murrill – new for Jewish Autono-
mous Oblast.

Specimens examined: Jewish Autonomous Oblast: Bastak
Nature Reserve, valley of Bastak river, 49.0250°N,
133.0293°E, Larix sp.-dominated forest with Pinus koraien-
sis, on soil, 12.09.2022, EE (VLA M-27834).

Boletus paluster Peck – new for Jewish Autonomous
Oblast.

Specimens examined: Jewish Autonomous Oblast: Bastak
Nature Reserve, valley of Bastak river, 49.0250°N,
133.0293°E, mixed forest, on buried wood among green
moss, 12.09.2022, EE (VLA M-27835).

Notes: Morphologically and ecologically similar Suillus
ochraceoroseus (Snell) Singer differs quite distinctly in the
field by its hymenophore with angular pores only up to 2–
3 mm wide and relatively somewhat thicker stipe (Zvyagina
et al., 2022).

Scleroderma furfuraceum Rebriev et Zvyagina – new for
Khabarovsk Krai and for Sakhalin Oblast.

Specimens examined: Khabarovsk Krai: Bolshekhekht-
sirsky Nature Reserve, Bykov River valley, 48.27°N,
134.83°E, broad-leaved forest, on soil, 19.08.1983, coll.
E. Bulakh, det. YuR (VLA M-21144); Komsomolsk Nature
Reserve, Siu-Taru brook basin, 50.82°N, 137.53°E, mixed
forest, on soil, 20.08.1985, coll. E. Bulakh, det. YuR (VLA
M-21110); Sakhalin Oblast: Yuzhno-Kurilsky Urban Okrug,
Kunashir Island, vicinity of Tretyakovo village, 43.99°N,
145.64°E, on humified wood, 28.08.2016, coll. E. Bulakh,
det. YuR (VLA M-25607); Kunashir Island, Golovnin vol-
cano, 43.84°N, 145.50°E, on soil, 29.08.2016, coll. E. Bu-
lakh, det. YuR (VLA M-25615).

Notes: The specimen VLA M-21144 was pointed as S. ci-
trinum Pers. (Bau et al., 2011).

S. venenatum Y.Z. Zhang, C.Y. Sun et Hai J. Li – new for
Amur Oblast, for Sakhalin Oblast and for Khabarovsk Krai.

Specimens examined: Amur Oblast: Blagoveshchenskiy
District, Mukhinsky Nature Park, 38 km north of Bla-
goveshchensk city, 50.68°N, 127.65°E, mixed forest, on soil,
11.08.2001, coll. NK, det. YuR (VLA M-18263); Sakhalin
Oblast: Sakhalin Island, Yuzhno-Sakhalinsk city, Botanical
Garden, 46.94°N, 142.76°E, on soil, 18.08.2016, coll.
E. Bulakh, det. YuR (YuR 4020); Yuzhno-Kurilsky Urban
Okrug, Kunashir Island, vicinity of Tretyakovo village, slope
by the hot brook, 43.99°N, 145.64°E, on soil, 28.08.2016,
coll. E. Bulakh, det. YuR (VLA M-25614); ibid., 28.08.2017,
coll. E. Bulakh, det. YuR (YuR 4019); Khabarovsk Krai: Bol-
shekhekhtsirsky Nature Reserve, vicinity of Korfovskiy set-
tlement, 48.23°N, 135.09°E, coniferous forest with Abies sp.,
Picea sp., on soil, 20.08.1985, coll. E. Bulakh, det. YuR
(VLA M-21141).

Suillus punctipes (Peck) Singer – new for Jewish Auton-
omous Oblast.

Specimens examined: Jewish Autonomous Oblast: Bastak
Nature Reserve, Dubovaya Sopka hill, 48.9665°N,
132.8823°E, mixed forest, on soil under Pinus koraiensis,
15.09.2022, EE (VLA M-27970).

Cantharellales

Clavulina ornatipes (Peck) Corner – new for Kam-
chatka Krai.

Specimens examined: Kamchatka Krai: Petropavlovskiy
District, Khalakhtyrsky beech, 10 km east of Petropavlovsk
city, 52.9997°N, 158.8610°E, meadow, on soil, 08.09.2015,
AS (Shiryaev 1483-15).

Gomphales

Ceratellopsis acuminata (Fuckel) Corner – new for Pri-
morskiy Krai.

Specimens examined: Primorskiy Krai: Ussury Nature
Reserve, Suvorovskiy cordon, 43.6370°N, 132.5535°E, co-
niferous forest with Abies sp., Quercus sp., Acer sp., on fallen
leaves, 30.07.18, AS [SVER(F) 90115].

C. equiseticola (Boud.) Corner – new for Kamchatka
Krai.

Specimens examined: Kamchatka Krai: Kommandors
Islands, Bering Island, Nikolskoye village, vicinities of air-
port, 55.1833°N, 166.0319°E, dead stems of Equisetum sp.,
29.08.2015, AS (Shiryaev 1147-15).

Ramaria americana (Corner) R.H. Petersen – new for
Sakhalin Oblast.

Specimens examined: Sakhalin Oblast: Nevelskiy Dis-
trict, 25 km south of Shebunino village, 46.1974°N,
141.9363°E, coniferous Abies-dominated forest with Quercus
sp., Acer sp., Sasa sp., on soil, 20.08.2008, AS
[SVER(F)18458].

R. araiospora Marr et D.E. Stuntz – new for Jewish
Autonomous Oblast and for Khabarovsk Krai.

Specimens examined: Jewish Autonomous Oblast: border
of Birobidzhanskiy and Obluchenskiy Districts, 25 km west
of Birobidzhan city, eastern slope of Schuki-Poktoi moun-
tain, 48.8451°N, 132.6869°E, deciduous forest with single
trees Picea sp., Abies sp., on soil, 16.09.2005, coll. G. Pichu-
gina, det. AS [SVER(F) 48632].
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Khabarovsk Krai: Vyazemskiy District, 10 km south-east
of Vyazemskiy town, 47.4674°N, 134.8881°E, mixed forest
with Abies sp., Quercus sp., Acer sp., on soil, 19.09.2002, coll.
I. Lobanov, det. AS (Shiryaev 3117-02).

R. candida Corner – new for Jewish Autonomous Oblast.
Specimens examined: Jewish Autonomous Oblast: border

of Birobidzhanskiy and Obluchenskiy Districts, 25 km west
of Birobidzhan city, eastern slope of Schuki-Poktoi moun-
tain, 48.8453°N, 132.6864°E, mixed forest with Picea sp.,
Acer sp., Populus sp., Betula spp., on soil, 15.09.2005, coll.
G. Pichugina, det. AS [SVER(F)48624].

Hymenochaetales

Coltricia cinnamomea (Jacq.) Murrill J. Li – new for
Sakhalin Oblast.

Specimens examined: Sakhalin Oblast: Kunashir Island,
vicinity of Tretyakovo village, 43.9938°N, 145.6611°E,
Abies-Picea forest, on soil, 28.08.2016, coll. E. Bulakh, det.
NB (VLA M- 25214).

Inocutis dryophila (Berk.) Fiasson et Niemelä – new for
Jewish Autonomous Oblast.

Specimens examined: Jewish Autonomous Oblast: Biro-
bidzhan city, bank of the Bira river, 48.7945°N, 132.8858°E,
sparse deciduous forest, on damage to the trunk of a living
Ulmus sp., 03.09.2021, coll. EE, det. NB (VLA M-28216);
Bastak Nature Reserve, ecological trail, 49.0235°N,
133.02554°E, broad-leaved forest, on the trunk of living
Quercus mongolica, 26.05.2022, NB (VLA M-27882).

Sanghuangporus baumii (Pilát) L.W. Zhou et Y.C. Dai –
new for Sakhalin Oblast.

Specimens examined: Sakhalin Oblast: Kunashir Island,
Kurils Nature Reserve, 44.0326°N, 145.7741°E, mixed for-
est, on on wood of living Euonimus sp., 23.08.2017, coll.
E. Bulakh, det. NB (VLA M- 27336).

Xylodon radula (Fr.) Ţura, Zmitr., Wasser et Spirin –
new for Amur Oblast.

Specimens examined: Amur Oblast: Selemdzhinskiy Dis-
trict, Nora Nature Reserve, bayou Sorokoverstnaya,
52.4921°N, 129.9630°E, floodplain forest, on dead branches
of Duschekia fruticosa, 29.06.2022, NK (ABGI
1993/156110); ibid., vicinity of cordon Maltsevskiy,
52.4835°N, 130.0157°E, f loodplain forest, on dry dead
branches of Duschekia fruticosa, 29.06.2022, NK (ABGI
2101/156111).

Polyporales

Daedalea dickinsii Yasuda – new for Sakhalin Oblast.
Specimens examined: Sakhalin Oblast: Kunashir Island,

Kurils Nature Reserve, vicinities of Dubovoye village,
43.7963°N, 145.5042°E, predominantly Quercus sp. forest,
on dead wood of Quercus sp., 23.08.2017, coll. E. Bulakh,
det. NB (VLA M- 25258).

Daedaleopsis sinensis (Lloyd) Y.C. Dai – new for Sakha-
lin Oblast.

Specimens examined: Sakhalin Oblast: Kunashir Island,
Kurils Nature Reserve, 13 km from the Yuzhno-Kurilsk
town, vicinities of Mendeleev Volcano, 44.0205°N,
145.7278°E, mixed forest, on dead wood of Alnus sp.,
27.08.2017, coll. E. Bulakh, det. NB (VLA M- 25267).

Ischnoderma benzoinum (Wahlenb.) P. Karst. – new for
Sakhalin Oblast.

Specimens examined: Sakhalin Oblast: Kunashir Island,
Kurils Nature Reserve, ecological trail “Stolbovskaya”,
44.0085°N, 145.7021°E, Abies-Picea forest, on dead trunk of
Picea sp., 01.09.2016, coll. E. Bulakh, det. NB (VLA M- 25193).

Jahnoporus brachiatus Spirin, Vlasák et Miettinen – new
for Primorskiy Krai.

Specimens examined: Primorskiy Krai: Shkotovskiy Dis-
trict, vicinity of Anisimovka village, foothills of Mt. Falaza
(Litovka), vic. Gribanovka hostel, 43.1166°N, 123.7833°E,
broad-leaved forest, on the trunk of living Betula sp.,
02.09.2021, coll. M. Dyakov, det. NP (LE F-347957, Strain
LE-BIN 4914; ITS GenBank OQ428222; fig. 1e).

Panus conchatus (Bull.) Fr. – new for Magadan Oblast.
Specimens examined: Magadan Oblast: Olskiy District,

Spafaryev Island, Bering Bay, 59.1520°N, 149.0086°E,
abandoned village area, stack of timber imported from
Primorye, on dead wood of Betula sp., 25.07.2013, NS
(MAG 3903).

Gloeoporus pannocinctus (Romell) J. Erikss. – new for
Amur Oblast.

Specimens examined: Amur Oblast: Selemdzhinskiy Dis-
trict, Nora Nature Reserve, vicinity of cordon Meun,
52.9691°N, 130.1227°E, f loodplain forest, on a dead trunk
of Salix sp., 07.07.2020, NK (ABGI 2063/156115).

Gyrophanopsis polonensis (Bres.) Stalpers et P.K. Bu-
chanan – new for Amur Oblast and for Khabarovsk Krai.

Specimens examined: Amur Oblast: Selemdzhinskiy Dis-
trict, Nora Nature Reserve, bayou Sorokoverstnaya,
52.4928°N, 129.9639°E, floodplain forest, on a dead trunk
of Salix sp., 29.06.2022, NK (ABGI 1992/156118);
Khabarovsk Krai: Khabarovsk Urban Okrug, Khekhtsirskiy
Reserve, valley of the Malye Chirki river, 48.2497°N,
135.0092°E, mixed forest, on dead wood of deciduous tree,
14.09.2018, NK (ABGI 2222/156109).

Mycoacia aurea (Fr.) J. Erikss. et Ryvarden – new for
Amur Oblast.

Specimens examined: Amur Oblast: Selemdzhinskiy Dis-
trict, Nora Nature Reserve, vicinity of cordon Meun,
52.9691°N, 130.1227°E, forest with dominance of Populus
sp., Picea sp., on dead trunk of Populus sp., 08.07.2020, NK
(ABGI 2015/156112).

Mycoaciella bispora (Stalpers) J. Erikss. et Ryvarden –
new for the Russian Far East.

Specimens examined: Amur Oblast: Selemdzhinskiy Dis-
trict, Nora Nature Reserve, vicinity of cordon Antonovska-
ya, 52.8362°N, 130.1155°E, mixed forest, on dead trunk of
Populus tremula, 10.07.2020, NK (ABGI 2022/156113).

Phanerochaete affinis (Burt) Parmasto – new for Amur
Oblast.

Specimens examined: Amur Oblast: Selemdzhinskiy Dis-
trict, Nora Nature Reserve, left bank of the valley of the Bu-
runda river, 52.5436°N, 130.0367°E, f loodplain forest, on
dead trunk of Duschekia fruticosa, 27.06.2022, NK (ABGI
2106/156116).

Russulales
Aleurodiscus disciformis (DC.) Pat. – new for Sakhalin

Oblast.



288

МИКОЛОГИЯ И ФИТОПАТОЛОГИЯ  том 57  № 4  2023

REBRIEV et al.

Specimens examined: Sakhalin Oblast: Shikotan Island,
Tserkovnaya Bay, 43.7379°N, 146.682°E, mixed forest, on
bark of living Alnus sp., 20.08.2019, coll. E. Bulakh, det. NB
(VLA M-27339).

Lactarius zonarioides Kühner et Romagn. – new for
Magadan Oblast.

Specimens examined: Magadan Oblast: Olskiy District,
Zavyalov island, western part of the island, 59.0780°N,
150.5912°E, damp hummocky tundra with solif luction dips
and with shrubs of Betula exilis, Duschekia fruticosa, Pinus
pumilа, Salix sphenophylla, on soil, 14.08.2019, NS (MAG
5268).

Peniophora incarnata (Pers.) P. Karst. – new for Sakhalin
Oblast.

Specimens examined: Sakhalin Oblast: Kunashir Island,
Kurils Nature Reserve, vicinities of Dubovoye village,
43.7963°N, 145.5042°E, predominantly Quercus sp. forest,
on dead wood of Alnus sp., 28.08.2019, coll. E. Bulakh, det.
NB (VLA M-27328).

Russula fellea (Fr.) Fr. – new for Jewish Autonomous
Oblast.

Specimens examined: Jewish Autonomous Oblast: Smi-
dovichskiy District, Cluster Zabelovsky of the Bastak Nature
Reserve, lower part of Chertova river, 48.4225°N,
134.2325°E, Quercus mongolica-dominated forest, on soil,
08.08.2015, coll. EE, det. E. Bulakh (VLA M-25127).

R. pascua (F.H. Møller et Jul. Schäff.) Kühner – new for
Russian Far East.

Specimens examined: Magadan Oblast: Olskiy District,
Zavyalov Island, left bank of Rassvet Bay, 59.0803°N,
150.6202°E, shrub tundra with Arctous alpina and Salix sphe-
nophylla, on soil, 22.08.2021, NS (MAG 5843; fig. 1f).

Thelephorales
Tomentella botryoides (Schwein.) Bourdot et Galzin –

new for Amur Oblast.
Specimens examined: Amur Oblast: Svobodnenskiy Dis-

trict, vicinity of Yukhta-3 village, 51.4865°N, 128.1969°E,
Quercus mongolica-dominated forest with Betula dauurica,
on burnt fallen trunk of Quercus mongolica, 03.08.2022, VK
(TOB 1810767).

T. crinalis (Fr.) M.J. Larsen – new for Amur Oblast.
Specimens examined: Amur Oblast: Selemdzhinskiy Dis-

trict, Nora Nature Reserve, vicinity of Meun point,
52.9691°N, 130.1228°E, Picea-dominated forest with an ad-
mixture of Populus sp., on dead wood, 08.07.2020, NK
(ABGI 1496/156108).

T. punicea (Alb. et Schwein.) J. Schröt. – new for Amur
Oblast.

Specimens examined: Amur Oblast: Svobodnenskiy Dis-
trict, vicinity of Yukhta-3 village, 51.4865°N, 128.1969°E,
Quercus mongolica-dominated forest with Betula dauurica,
on dead fallen trunk of Quercus mongolica, 03.08.2022, VK
(TOB 1810765).

Trechisporales
Subulicystidium perlongisporum Boidin et Gilles – new

for Amur Oblast.
Specimens examined: Amur Oblast: Blagoveshchensk

city, Komsomolskiy park, 50.2597°N, 127.4949°E, hard-

wood plantations, on a fallen branch of Betula dauurica,
27.08.2022, NK (ABGI 2218/156117).

Tremellales
Phaeotremella foliacea (Pers.) Wedin, J.C. Zamora et

Millanes – new for Magadan Oblast.
Specimens examined: Magadan Oblast: Olskiy District,

Spafaryev Island, Bering Bay, 59.1520°N, 149.0086°E,
abandoned village area, stack of imported timber, in bark
cracks on hardwood logs (Betula sp. and cf. Chozenia arbuti-
folia), in bark cracks, 23.07.2013, NS (MAG 5694).

DISCUSSION
A total of 77 species of macromycetes are reported

as new for the administrative unites of the Russian Far
East. 17 species belong to the Ascomycota (Helotiales,
Hypocreales, and Xylariales), and 60 – to the Basidio-
mycota (Agaricales, Auriculariales, Boletales, Can-
tharellales, Gomphales, Hymenochaetales, Polyporales,
Russulales, Thelephorales, Trechisporales and Tremel-
lales). Twelve species (Amanita olivaceogrisea, Arrhenia
auriscalpium, A. obscurata, A. velutipes, Hyaloscypha
herbarum, Hydropisphaera peziza, Hypomontagnella
submonticulosa, Lachnum caricis, Mycoaciella bispora,
Pholiota lundbergii, Russula pascua, Strobilurus stepha-
nocystis and Tricholoma frondosae) are reported for the
first time for the Russian Far East. Four species (Caly-
cina subtilis, Cistella fugiens, Lachnum roridum and La-
siobelonium horridulum) are a new species for Russia.

The distribution of new records of macromycetes
within the regions is as follows:

15 – new for Amur Oblast;
12 – Jewish Autonomous Oblast;
4 – Kamchatka Krai;
28 – Khabarovsk Krai;
13 – Magadan Oblast;
4 – Primorskiy Krai;
11 – Sakhalin Oblast.
The studies on fungal diversity in the Far Eastern

regions of Russia to be continued.
The study was performed within the framework of

the following state assignments of Ministry of Science
and Higher Education of the Russian Federation: proj-
ect 122020100332-8 of the Southern Scientific Centre
RAS (Yu.A. Rebriev); project No. 122040800085-4 of
the Amur Branch Botanical Garden-Institute FEB
RAS (N.A. Kochunova); theme No. 1022040500936-0
of the Institute of Biological Problems of the FEB RAS
(N.A. Sazanova); theme No. 121031000117-9 of the
FSC of the East Asia Terrestrial Biodiversity FEB
RAS (A.V. Bogacheva and N.V. Bukharova); theme
No. 122021000092-9 of the Institute of Plant and Ani-
mal Ecology of the Ural Branch RAS (A.G. Shiryaev);
theme No 122011900033-4 of the Komarov Botanical
Institute RAS (E.S. Popov and N.V. Psurtseva). The
work of E.A. Erofeeva has been carried out within the
state assignment for Institute for Complex Analysis of
Regional Problems of the FEB RAS.
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Статья продолжает серию публикаций, посвященных находкам новых для Дальневосточного региона
видов макромицетов. Приведены сведения о 77 видах базидиальных и сумчатых макромицетов, впер-
вые отмеченных в семи административных единицах Дальнего Востока (Амурской, Еврейской авто-
номной, Магаданской, Сахалинской областей, Камчатского, Приморского и Хабаровского краев).
13 видов отмечены впервые для Дальнего Востока России в целом. Четыре вида (Calycina subtilis, Cistella
fugiens, Lachnum roridum и Lasiobelonium horridulum) являются новыми для России. Для некоторых ред-
ких видов даны примечания об основных отличиях в морфологии и экологии, об особенностях распро-
странения. Цитируемый материал хранится в микологических коллекциях ABGI (Благовещенск),
LE (Санкт-Петербург), MAG (Магадан), SVER (Екатеринбург), TOB (Тобольск), VLA (Владивосток) и
в личных коллекциях Ю.А. Ребриева и А.Г. Ширяева.
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СОРБЦИЯ И БИОДЕСТРУКЦИЯ МИКРОЦИСТИНА-LR ШТАММОМ 
PENICILLIUM VERRUCOSUM CP4, ВЫДЕЛЕННЫМ ИЗ ДОННЫХ 

ОСАДКОВ ОЗЕРА СЕСТРОРЕЦКИЙ РАЗЛИВ
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Штамм микромицета СР4, способный разрушать микроцистин – LR (MC-LR), выделен из донных
осадков озера Сестрорецкий Разлив. На основании морфолого-культуральных характеристик и секве-
нирования ITS региона ДНК штамм СР4 идентифицирован как Penicillium verrucosum. Снижение со-
держания MC-LR в процессе культивирования штамма СР4 с 0.64 мкг/мл до 0.31 мкг/мл происходит,
главным образом, за счет биодеструкции и в меньшей степени, вследствие сорбции токсина грибными
клетками. Методом биотестирования (Daphnia magna) показано снижение токсичности культуральной
жидкости в процессе биодеструкции MC-LR штаммом СР4. Полученные результаты позволяют рас-
сматривать Penicillium verrucosum СР4 как перспективный штамм для микоремедиации водных объек-
тов, загрязненных микроцистинами.

Ключевые слова: биодеструкция, микромицеты, микроцистин – LR, сорбция, токсичность, цианобак-
терии
DOI: 10.31857/S0026364823040062, EDN: VUXTJG

ВВЕДЕНИЕ
Микроцистины (МС) относятся к циклическим

гептапептидным цианотоксинам со структурой
цикло(d-Ala-Х-d-MeAsp-Z-Adda-d-Glu-Mdha), где
d-Ala – d-аланин; d-MeAsp – d-эритро-β-метил-
аспарагиновая кислота; Adda – 3-амино-9-ме-
токси-2,6,8-триметил-10-фенилдека-4 (E),6(E)-дие-
новая кислота; d-Glu – d-глутаминовая кислота;
Mdha – N-метилдегидроаланин; X и Z – вариа-
бельные аминокислоты (Huisman et al., 2018).

Микроцистины являются одними из самых
распространенных цианотоксинов в пресных во-
дах водоемов по всему миру. Они продуцируются
цианобактериями родов Anabaena, Microcystis,
Planktothrix (Oscillatoria), Nostoс и некоторыми
другими (Chorus, Bartram, 1999). В процессе роста
цианобактерий МС находятся в основном в клет-
ках и попадают в воду в результате их разрушения.
МС являются гепатотоксинами, могут вызывать
онкологические и гастроинтестинальные пробле-
мы (Zurawell et al., 2005; Carmichael, Boyer, 2016;
Massey, Yang, 2020). Известно более 240 изомеров

микроцистинов, отличающихся разной токсично-
стью (Meriluoto et al., 2017; Massey, Yang, 2020).
Наибольшую токсичность проявляет микроци-
стин – LR (MC-LR), в структурной формуле кото-
рого вариабельными аминокислотами X и Z явля-
ются лейцин и аргинин соответственно (Chorus,
Bartram, 1999).

Несмотря на стабильность под действием вы-
соких температур, солнечного света, экстремаль-
ных рН, обусловленную циклической структурой,
микроцистины могут подвергаться биодеструк-
ции. Именно процесс биодеструкции лежит в ос-
нове механизма разрушения микроцистинов в
природных условиях (Christoffersen et al., 2002;
Medvedeva, Kuzikova, 2021). Способностью дегра-
дировать микроцистины обладают как прокарио-
тические, так и эукариотические микроорганиз-
мы. Большинство исследований по микробиоло-
гической деструкции МС сосредоточено на
бактериальных культурах. Бактерии-деструкторы
МС в основном относятся к Proteobacteria, Actino-
bacteria и Bacilli (Massey, Yang, 2020; Medvedeva,

УДК 579.6 : 579.222
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Kuzikova, 2021). Однако по исследованию де-
струкции МС грибами имеются лишь единичные
работы (Zhang, Xie, 2012; Jia et al., 2012a; Balsano
et al., 2015; Esterhuizen-Londt et al., 2017). В насто-
ящее время известно только шесть видов грибов,
относящихся к базидиомицетам (3), аскомице-
там (2), зигомицетам (1), способных удалять MC-LR
из растворов за счет сорбции и/или деструкции
(Mohamed et al., 2021). В связи с этим поиск новых
штаммов грибов-деструкторов микроцистинов
является актуальной задачей, решение которой
будет способствовать созданию конвергентных
биотехнологий детоксикации водных объектов,
загрязненных токсичными метаболитами цианобак-
терий.

Целью настоящего исследования было выделе-
ние из донных осадков озера Сестрорецкий Раз-
лив и идентификация нового штамма мицелиаль-
ных грибов, способного к удалению MC-LR из
растворов; определение способности выделенно-
го штамма сорбировать и деструктировать микро-
цистин – LR.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Выделение и идентификация культур микроми-

цетов. Культуры микромицетов выделяли из об-
разца донных осадков озера Сестрорецкий Раз-
лив, в котором регулярно наблюдается массовое
развитие цианобактерий, в том числе токсиген-
ных (Chernova et al., 2016). Выделение культуры
проводили традиционным методом посева разве-
дений из суспензии на плотную питательную сре-
ду Чапека (2% глюкозы), содержащую стрептоми-
цин (100 мкг/мл). Десорбцию микроорганизмов с
частиц донного осадка осуществляли путем обра-
ботки водной суспензии ультразвуком (40 кГц) в
ультразвуковой ванне ДА-963 (КНР) в течение
10 мин, с последующим встряхиванием на шейке-
ре Certomat BS-1 (180 об./мин) в течение 10 мин.
Выделенные культуры микромицетов хранили в
рабочей коллекции микроорганизмов СПб ФИЦ
РАН. Идентификацию штамма СР4 проводили по
морфологическим признакам (Samson, Reenen-
Hoekstra, 1988) и по секвенированию ITS1–5.8S–
ITS2 региона ДНК, амплификацию которого про-
водили с использованием пар универсальных
праймеров: ITS1 5′-TCCGTAGGTGAACCTGCGG-3′
и ITS4 5′-TCCTCCGCTTATTGATATGC-3′ (White
et al., 1990). Выделение, амплификацию и секве-
нирование геномной ДНК гриба осуществляли
согласно ранее описанной процедуре (Kuzikova
et al., 2017). Определение нуклеотидной последо-
вательности ПЦР-продуктов проводили на гене-
тическом анализаторе ABI 3500xl (Applied Biosys-
tems, США) в Ведомственной коллекции полез-
ных микроорганизмов сельскохозяйственного
назначения (ВКСМ, г. Санкт-Петербург). Поиск

гомологичных последовательностей и идентифи-
кацию проводили с помощью базы данных GenBank
(программа BLAST) (http://www.ncbi.nlm.nih.gov).

Выделение сырца MC-LR. Для получения сыр-
ца MC-LR токсигенный штамм Microcystis aerugi-
nosa CALU 973 культивировали в течение 14 сут на
среде BG11 в условиях, описанных ранее (Zaytseva
et al., 2022). Биомассу цианобактерий отделяли
центрифугированием (6000 об./мин) и лиофили-
зировали. Около 2 г биомассы смешивали с 10 мл
80% водного метанола и обрабатывали ультразву-
ком в течение 1 ч. Затем смесь центрифугировали
при 10000 об./мин в течение 10 мин при 4°С. Су-
пернатант концентрировали на роторном испари-
теле ИР-1МЗ при 40 С для удаления метанола. По-
лученный экстракт разбавляли дистиллированной
водой (10 мл) и хранили при –20°С. Концентрация
MC-LR в сырце составляла 74.2 мкг/мл.

Определение MC-LR. Концентрацию MC-LR в
р-рах определяли методом высокоэффективной
жидкостной хроматографии (ВЭЖХ) на хромато-
графе НР 1090 (США) с диодноматричным детек-
тором (длина волны 238 нм, разрешение 1.2 нм) по
методике, описанной ранее (Medvedeva et al.,
2017). Стандартный раствор MC-LR получен от
Alexis Corporation (Lausen, Швейцария). При
определении количества MC-LR сорбированного
клетками микромицета биомассу отделяли от натив-
ного раствора центрифугированием при 6000 об./мин
в течение 15 мин и лиофилизировали. Биомассу
(0.4 ± 0.1 г а.с.в.) гомогенизировали на установке
TissueLysser LT QIAGEN с пятимиллиметровыми
стальными шариками в течение 10 мин.
К гомогенизату биомассы добавляли 1.52 мл
80%-го водного метанола, содержащего 0.1% три-
фторуксусной кислоты. Экстракцию проводили
на ультразвуковой установке DA-963 в течение
45 мин при 4°С. Биомассу отделяли центрифуги-
рованием (4000 об./мин, 10 мин), ресуспендиро-
вали в 1.5 мл метанола и повторно экстрагировали
MC-LR. Процедуру экстракции проводили три-
жды. Супернатанты объединяли и определяли в
них содержание MC-LR методом ВЭЖХ.

Культивирование штамма СР4. Культивирова-
ние штамма СР4 проводили в колбах Эрленмейера
объемом 250 мл (объем среды Чапека с 2% глюко-
зы 50 мл) в темновых условиях на роторном шей-
кере Certomat BS-1 при 230 об./мин, при темпера-
туре 25 ± 1°С в течение семи суток. Споровую сус-
пензию (титр 1–2 × 107 кл./мл) штамма СР4
инкубировали в течение двух суток в указанных
выше условиях. Затем посевной материал в соот-
ношении 1 : 9 переносили в колбы объемом 250 мл
с 50 мл жидкой среды Чапека с 2% глюкозы. Сы-
рец MC-LR вносили в питательную среду в виде
водного р-ра, создавая концентрацию в среде
0.64 мкг/мл. С целью оценки убыли MC-LR в



МИКОЛОГИЯ И ФИТОПАТОЛОГИЯ  том 57  № 4  2023

СОРБЦИЯ И БИОДЕСТРУКЦИЯ МИКРОЦИСТИНА-LR 293

абиотических условиях дополнительно использо-
вали абиотический контроль без внесения культу-
ры. Прирост биомассы определяли весовым мето-
дом. Степень удаления MC-LR из нативного р-ра
(R), степень абиотической убыли MC-LR (в кон-
трольном варианте без клеток штамма СР4)
(Rабиот.), долю сорбированного клетками MC-LR
(Rсорб.), степень биодеструкции MC-LR (Rбиодестр.)
штаммом СР4 рассчитывали по следующим фор-
мулам:

где Сисх. – исходная концентрация MC-LR (мкг/мл)
в среде; Соп. и Сабиот. – соответственно остаточная
концентрация MC-LR (мкг/мл) в нативном р-ре и
в абиотическом контроле; Ссорб. – концентрация
сорбированного клетками MC-LR (мкг/мл).

Определение токсичности MC-LR и продуктов
его деструкции. Определение острой летальной
токсичности фильтратов культуральной жидкости
и абиотического контроля, содержащих MC-LR
проводили методом биотестирования по гибели
ракообразных Daphnia magna Straus (Methodology,
2007). Критерием острой летальной токсичности
является средняя летальная кратность разбавле-
ния водных растворов (ЛКР50–96), вызывающая
50%-ю гибель дафний за 96 ч биотестирования.
Для получения точного значения ЛКР50–96 ис-
пользовали графический метод определения по
линейной части кривой.

Статистический анализ и графическое пред-
ставление результатов проводились с использова-
нием программ Microsoft Excel 2007 и Past 4.0 soft-
ware. Статистическую значимость различий меж-
ду вариантами выявляли с помощью one-way
ANOVA с последующим использованием U-кри-
терия Манна–Уитни (p < 0.05). Данные представ-
ляли, как среднее арифметическое стандартное
отклонение (SD) трех независимых биологиче-
ских повторностей.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Из образца донных осадков озера Сестрорец-
кий Разлив выделен штамм микромицета СР4, об-
ладающий способностью к биодеструкции микро-
цистина – LR.

Штамм на плотной питательной среде Чапека с
2% глюкозы образует ограниченные колонии, ко-
торые на 14-е сут роста достигают 25–27 см при
температуре 25°С. Колонии плотные, войлочные,

( ) ( )= × исх. оп. исх.R % 100 С – С /С ;

( ) ( )= ×абиот. исх. абиот. исх.R % 100 С – С /С ;

( ) = ×сорб. сорб. исх.R % 100 С /С ;

( ) =биодестр. сорб. абиот.R % R – R – R ;

с неограниченной зоной до широкой нечетко
выраженной зоны, с радиально расходящимся
складчатым широким белым краем. Зона споро-
ношения сине-зеленых оттенков зернистая. Экс-
судат незначительный, пигмент не окрашивает
питательную среду. Обратная сторона колонии от
бесцветной до светло-желтой.

С помощью метода cеквенирования фрагмента
последовательности гена рДНК (ITS1–5.8S–ITS2
региона) показано, что гомология нуклеотидной
последовательности ITS региона рДНК исследуе-
мого штамма с таковой наиболее близких видов
(база данных GenBank) рода Penicillium – Penicilli-
um expansum ATCC 7861 T, P. verrucosum FRR 965 T
и P. viridicatum FRR 963 T составила 100%. По со-
вокупности морфолого-культуральных характе-
ристик и результатов секвенирования фрагментов
последовательности гена (ITS1–5.8S–ITS2 ре-
гиона) рДНК изолят СР4 идентифицирован как
P. verrucosum.

Исследование процесса удаления MC-LR из вод-
ных растворов клетками гриба P. verrucosum СР4
проводили при концентрации MC-LR 0.64 мкг/мл.
В условиях эксперимента в контрольном варианте
(без клеток микромицета) убыли MC-LR не на-
блюдается, что согласуется с данными других ис-
следователей (Esterhuizen-Londt et al., 2017).
В присутствии клеток штамма СР4 концентрация
MC-LR в нативном р-ре снижается за 48 ч культи-
вирования на 47% (рис. 1, табл. 1). При увеличе-

Рис. 1. Удаление MC-LR из нативного р-ра в условиях
культивирования штамма Penicillium verrucosum СР4:
1 – абиотический контроль; 2 – удаление MC-LR
штаммом СР4; 3 – прирост биомассы гриба на среде
Чапека; 4 – прирост биомассы гриба на среде Чапека
с 0.64 мкг/мл MC-LR.
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нии времени культивирования выше 48 ч дальней-
шей убыли токсина не наблюдалось (p > 0.05).
Следует отметить, что в исследуемой концентра-
ции MC-LR не оказывал ингибирующего действия
на рост микромицета P. verrucosum СР4 (рис. 1).

Удаление MC-LR из нативного р-ра штаммом
СР4 происходит как в результате биодеструкции
токсина, так и его сорбции клетками микромице-
та (табл. 1). Следует отметить, что на протяжении
всего процесса культивирования количество MC-LR,
сорбированного клетками микромицета (0.03–
0.07%), было значительно ниже количества мик-
роцистина, подвергшегося биодеградации (34.2–
47.1%) (табл. 1). Полученные результаты позволя-
ют заключить, что снижение содержания MC-LR
в процессе культивирования штамма Penicillium
verrucosum СР4 происходит, главным образом, за
счет биодеструкции, а не сорбции клетками мик-
ромицета. В отличие от исследуемого нами штам-
ма СР4 удаление MC-LR из р-ров клетками Aureo-
basidium pullulans происходит не за счет биоде-
струкции, а путем сорбции микроцистинов
клетками дрожжеподобных грибов (Mohamed et al.,
2020).

По способности деструктировать MC-LR
штамм СР4 превосходит штамм Mucor hiemalis
EH5. Так, 37% MC-LR было деструктировано
M. hiemalis EH5 при значительно более низкой,
чем в нашем исследовании исходной концентра-
ции токсина 0.03 мкг/мл (Esterhuizen-Londt et al.,
2017). Более высокую способность к удалению
MC-LR из растворов по сравнению со штаммом
СР4 проявляют штамм аскомицета Trichoderma ci-
trinoviride KKuf-0955 и базидиомицета Schizophyl-
lum commune. Штамм Trichoderma citrinoviride
KKuf-0955 способен деградировать через 72 ч
100% MC-LR с исходной концентрацией 2.7 мкг/мл
(Mohamed et al., 2014). Базидиомицет Scizophyllum
commune полностью деградировал 1 и 15 мкг/л
микроцистина за 48 и 144 ч соответственно
(Zhang, Xie, 2012).

Для сравнительной оценки токсичности MC-LR
и продуктов его деструкции штаммом Penicillium
verrucosum СР4 проводили биотестирование с ис-
пользованием в качестве тест-объектов ракооб-
разных Daphnia magna, широко применяемого
биоиндикатора при оценке токсичности пестици-
дов, красителей, микотоксинов и пр. (Guida et al.,
2008). Результаты биотестирования показали, что
79.4%-я концентрация исследуемого фильтрата
культуральной жидкости (разведение в 1.3 раза)
вызывает 50%-ю гибель тест-объектов за 96 ч, в то
время как в абиотическом контроле 50%-я гибель
тест-объектов выявлена при 12.6%-й концентра-
ции (разведение в 7.9 раза). Следует отметить, что
фильтрат культуральной жидкости штамма СР4,Та
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не содержащий MC-LR на 72 ч культивирования
не обладал токсичностью по отношению к D. mag-
na (данные не представлены). Таким образом, по-
сле 72 ч культивирования штамма Penicillium verru-
cosum СР4 на среде Чапека, содержащей 0.64 мкг/мл
MC-LR, острая токсичность фильтрата культу-
ральной жидкости снижается более чем в 6 раз
(p < 0.05) по сравнению с абиотическим контро-
лем, что коррелирует с убылью цианотоксина в
нативном р-ре (табл. 2, рис. 1).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В основе механизма деградации микроцисти-
нов в окружающей среде лежит процесс биоде-
струкции, в том числе микроорганизмами. В на-
стоящее время известно пять видов грибов, спо-
собных деградировать микроцистины, в том числе
MC-LR – базидиомицеты Trichaptum abietinum,
Schizophyllum commune, Phanerochaete chrysospori-
um, аскомицет Trichoderma citrinoviride, зигомицет
Mucor hiemalis (Jia et al., 2012а, 2012b; Zhang, Xie,
2012; Mohamed et al., 2014; Balsano et al., 2015; Es-
terhuizen-Londt et al., 2017; Zeng et al., 2020). Пред-
ставленная работа является первым сообщением о
способности микромицета Penicillium verrucosum
удалять из водных сред высокотоксичный микро-
цистин – LR. Снижение содержания MC-LR про-
исходит главным образом за счет его биодеграда-
ции, а не сорбции грибными клетками. Продукты
биодеградации MC-LR обладают меньшей ток-
сичностью по сравнению с исходным цианоток-
сином. Полученные результаты позволяют рас-
сматривать P. verrucosum СР4 как перспективный
штамм для микоремедиации водных объектов, за-
грязненных микроцистинами.
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Sorption and Biodestruction of Microcystin-LR by Penicillium verrucosum CP4 
Strain Isolated from the Bottom Sediments of Sestroretsky Razliv Lake

N. G. Medvedevaa,# and I. L. Kuzikovaa,##

aSt. Petersburg Federal Research Center of the Russian Academy of Sciences, 
Scientific Research Centre for Ecological Safety of the Russian Academy of Sciences, 

197110 St. Petersburg, Russia
#e-mail: ngmedvedeva@gmail.com

##e-mail: ilkuzikova@ya.ru

The strain of fungus СР4 capable of degrading microcystin – LR (MC-LR) was isolated from the bottom sedi-
ments of Sestroretsky Razliv Lake. Based on DNA ITS sequencing and morphological analysis, the CP4 strain
was identified as Penicillium verrucosum. The decrease in the content of MC-LR during the cultivation of strain
СР4 from 0.64 μg/mL to 0.31 μg/mL occurs mainly due to biodegradation and, to a lesser extent, due to the sorp-
tion of the toxin by fungal cells. The method of biotesting (Daphnia magna) showed a decrease in the toxicity of
the culture liquid in the process of MC-LR biodegradation by the strain СР4. The obtained results allow us to
consider Penicillium verrucosum СР4 as a promising strain for mycoremediation of water bodies contaminated
with microcystins.

Keywords: biodegradation, cyanobacteria, microcystin – LR, microfungi, sorption, toxicity
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Проведено протеолитическое расщепление фибрина и фибриногена под действием протеиназ микро-
мицетов Aspergillus alliaceus 7dN1 и A. terreus 2. Показано, что оба фермента обладают сильной α-фиб-
риногеназной и умеренной β-фибриногеназной активностью, практически не оказывая воздействия
на γ-цепи этих молекул. Продуктами расщепления в интервале времени до 60 мин являются полипеп-
тиды с молекулярной массой 15 кДа и менее.

Ключевые слова: протеиназы микромицетов, фибриногенолитические ферменты, фибринолитические
ферменты
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Мицелиальные грибы Aspergillus alliaceus 7dN1
и A. terreus 2 являются перспективными продуцен-
тами фибринолитических (плазминоподобных)
протеиназ (Batomunkueva, Egorov, 2002; Zvonareva
et al., 2018; Osmolovskiy et al., 2021). Выявленные
свойства этих протеиназ позволяют рассматри-
вать их в качестве потенциальных тромболитиков
как для терапии тромбозов, так в составе апплика-
ционных средств – раневых повязок, противоге-
матомных гелей и мазей, косметических средств.
Очевидно, определяющим шагом для последую-
щей разработки таких ферментов являются доклини-
ческие исследования. Одним из необходимых усло-
вий их начала является понимание механизма или
способа конечного воздействия протеиназ на белки-
мишени. Поскольку оба протеолитических фермента
предполагается применять для направленной дегра-
дации молекул фибрина и фибриногена, то степень
их лизиса представляется важной задачей.

Таким образом, целью работы было изучение
фибринолитического и фибриногенолитического
действия внеклеточных протеиназ микромицетов
A. alliaceus 7dN1 и A. terreus 2.

В работе использовали штаммы из коллекции
кафедры микробиологии МГУ им. М.В. Ломоносо-

ва. Для получения протеолитических ферментов
микромицеты выращивали в условиях глубинного
культивирования в подобранных ранее условиях
(Zvonareva et al., 2018). Выделение внеклеточных
протеиназ продуцентов содержало этапы высали-
вания белков из культуральной жидкости сульфа-
том аммония, диализ и последующее колоночное
изоэлектрофокусирование по Вестербергу, как
описано ранее (Osmolovskiy et al., 2014). Гомоген-
ность выделенной протеиназы подтверждали
электрофоретически по методу Лэммли. Белок
определяли по методу Брэдфорд.

Расщепление фибрина и фибриногена прово-
дили в реакциях инкубации указанных субстратов
с протеиназами микромицетов с последующим
электрофоретическим анализом продуктов дегра-
дации (Petraglia et al., 2022). Для проведения реак-
ции к 25 мкл пробы, содержащей протеиназу, до-
бавляли 50 мкл 0.1%-го р-ра фибрина, либо фибри-
ногена (“Sigma-Aldrich”, США), приготовленного
на 0.1 М Трис-HCl буфере, рН 8.2, и инкубирова-
ли определенное время (в интервале от 10 с до
60 мин) при 37°C при постоянном перемешива-
нии (600 об./мин) в термошейкере TS-100 (“Bio-
San”, Латвия). Реакцию останавливали на 25 мкл

УДК 582.282.123.4 : 577.152.34
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буфера для проб, приготовленного на 0.00625 М
Трис-HCl буфере, рН 6.8, содержащего (в %):
SDS – 2.0; сахарозу – 10.0; меркаптоэтанол – 5.0;
бромфеноловый синий – 0.001. После остановки
реакции пробы выдерживали при температуре
100°C в течение 3 мин и наносили на гель для
электрофореза. Электрофорез проводили в ПААГ
в денатурирующих условиях по методу Лэммли
при силе тока 20 мА.

С помощью препаративного изоэлектрофоку-
сирования были выделены протеиназы микромице-
тов A. alliaceus 7dN1 и A. terreus 2. Фракции, содержа-
щие протеиназу A. alliaceus 7dN1 имели рI 8.0–8.2,
фракции с протеиназой A. terreus 2 – pI 4.4–4.7.

Действие протеиназ микромицетов на фибрин
и его предшественник – фибриноген – представ-
лено на рис. 1–4.

Фибриногенолитическая активность протеи-
назы A. alliaceus 7dN1 (рис. 1) выражена в быстром
разрушении α- и β-цепи фибриногена. α-цепь с
молекулярной массой около 43 кДа была наиболее
чувствительной к действию протеиназы данного
микромицета и быстро гидролизовалась в течение
первых 5 с. Большая часть β-цепи с молекулярной
массой около 35 кДа также разрушалась в течение
5 с. В связи с этим можно судить о том, что выде-
ленная протеиназа обладала сильной α-фибрино-
геназной, умеренной β-фибриногеназной, а так-
же некоторой активностью γ-фибриногеназы.

Электрофоретический анализ протеолиза фиб-
рина (рис. 2) под действием фермента A. alliaceus 7dN1
был аналогичен результатам фибриногенолиза:
α-цепь полностью, а γ-частично гидролизуется

Рис. 1. Протеолиз фибриногена протеиназой Aspergil-
lus alliaceus 7dN1: ФГ – фибриноген, М – маркеры мо-
лекулярной массы.
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Рис. 2. Протеолиз фибрина протеиназой Aspergillus al-
liaceus 7dN1: Ф – фибрин, М – маркеры молекулярной
массы.
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Рис. 3. Протеолиз фибриногена протеиназой Aspergil-
lus terreus 2: ФГ – фибриноген, М – маркеры молеку-
лярной массы. Цепи фибриногена не указаны, обра-
зец фибриногена аналогичен образцу, представленно-
му на рис. 1.
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Рис. 4. Протеолиз фибрина протеиназой Aspergillus ter-
reus 2: Ф – фибрин, М – маркеры молекулярной
массы. Цепи фибриногена не указаны, образец
фибриногена аналогичен образцу, представленно-
му на рис. 2.
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при фибринолизе после первых 5 с, продукты распа-
да γ-цепи гидролизуются полностью в течение 1 ч.

Гидролиз фибриногена протеиназой A. terreus 2
также позволил отнести этот фермент к α-фибри-
ногеназам (рис. 3). Другие цепи гидролизовались
этой протеиназой медленнее. Выявить каких-ли-
бо закономерностей в расщеплении цепей моле-
кулы фибрина под действием фермента не уда-
лось. Из полученных данных (рис. 4) следует, что
протеиназа A. terreus 2 гидролизует фибрин во вре-
мени постепенно, о чем свидетельствует накопле-
ние продуктов его распада с молекулярной массой
около 20 кДа. По-видимому, протеиназа A. terreus 2
не обладает узкой субстратной специфичностью в
отношении фибриногена и фибрина, несмотря на
выраженность ее протеолитического действия к
этим белкам, установленное ранее (Zvonareva et al.,
2018; Osmolovskiy et al., 2021).

На всех четырех электрофореграммах заметно
большое количество продуктов расщепления
фибриногена и фибрина с молекулярной массой
менее 15 кДа – разнообразных полипептидов, что
свидетельствует о неполном гидролизе (до амино-
кислот) этих белков изученными протеиназами
микромицетов в заданных временных условиях.

Таким образом, внеклеточные протеолитиче-
ские ферменты микромицетов A. alliaceus 7dN1 и
A. terreus 2 проявляют высокую активность к фиб-
рину и фибриногену. Для сравнения можно отме-
тить, что протеиназы некоторых базидиальных
грибов способны полностью лизировать фибри-
ноген и фибрин за время до 480 мин (Petraglia et al.,
2022). Это делает изученные протеиназы аспер-
гиллов перспективными действующими веще-
ствами для разжижения тромбов в соответствии с
принятыми требованиями (Lal, 2017). Получен-
ные данные позволяют указывать на их принад-
лежность к плазминоподобным белкам.

Работа выполнена при финансовой поддержке
Совета по грантам Президента РФ № СП-3906.2021.4.
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Proteolytic cleavage of fibrin and fibrinogen under the action of proteases of microfungi Aspergillus alliaceus
7dN1 and A. terreus 2 was carried out. It was shown that both enzymes can have strong α-fibrinogenase and mod-
erate β-fibrinogenase activity, practically without affecting the γ-chains of these molecules. The products of
cleavage in the time interval up to 60 min are polypeptides with a molecular weight of 15 kDa or less.
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13 мая 2022 г. не стало Нины Павловны Дени-
совой – известного в стране и мире специалиста
по физиологии и биохимии грибов, доктора био-
логических наук, многолетнего заместителя глав-
ного редактора журнала “Микология и фитопато-
логия”, исследователя, оставившего глубокий
след в изучении протеолитической активности
высших грибов.

Жизнь и творчество Н.П. Денисовой связаны с
Ленинградом – Санкт-Петербургом. Нина Павлов-
на родилась 20 августа 1937 г. в дружной рабочей се-
мье. Ее отец погиб на фронте. Мать – Татьяна Ива-
новна Кудрявцева – работала на Балтийском заводе,
и с детства Нина Павловна прониклась уважением

к людям труда и привыкла стойко преодолевать
жизненные трудности. В школьные годы у Нины
Павловны обнаружился познавательный интерес
в области медицины и биологии. В 1955 г. она
окончила 16-ю среднюю школу Василеостровско-
го р-на г. Ленинграда и поступила на биолого-
почвенный факультет Ленинградского универси-
тета им. А.А. Жданова, выбрав специальность
“Физиология растений”.

Окончив с отличием университет, она по рас-
пределению попала в НИИ сельскохозяйственной
микробиологии (в те годы располагавшийся в
центре города на Исаакиевской площади), где с
августа 1960 г. по июль 1962 г. работала в должно-
сти старшего лаборанта, овладевая современными
методами культивирования и скрининга культур
микроорганизмов. В июле 1962 г. в связи с от-
крывшейся вакансией (объявления о конкурсах
на открывающиеся вакантные должности в НИИ
в те годы были в широком доступе, поскольку пуб-
ликовались в специальном разделе газеты “Вечер-
ний Ленинград”), Нина Павловна успешно посту-
пает на должность младшего научного сотрудника
в биохимическую лабораторию НИИ вакцин и
сывороток, располагавшуюся в те годы на Петро-
градской стороне (ул. Акад. Павлова).

С этим учреждением связано десять важных в
жизни Нины Павловны лет. В эти годы она зани-
мается вопросами иммунохимии бактериальных
препаратов, в частности, получением и очисткой
т.н. дизентерина (гидролизат дизентерийных бак-
терий, применявшийся в качестве аллергена при
диагностике дизентерии). Результаты этих иссле-
дований обобщены в ее кандидатской диссерта-
ции “Изучение состава и структуры дизентерина в
связи с аллергенной активностью препарата”,
успешно защищенной в 1970 г. В 1963 г. она выхо-
дит замуж за Виктора Михайловича Денисова –
исследователя из Института высокомолекуляр-
ных соединений АН СССР; этот семейный и твор-
ческий союз продлится почти шесть десятков лет –
до самого дня безвременной кончины Нины Пав-
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ловны; в 1970 г. у них родится дочь – Арина Вик-
торовна.

После блестящей защиты кандидатской дис-
сертации Нина Павловна Денисова перешла на
должность старшего научного сотрудника НИИ
эпидемиологии и микробиологии им. Пастера – в
лабораторию биохимии и иммунологии этого
учреждения, где продолжила изучение биологиче-
ской активности аллергенных препаратов на ос-
нове гидролизатов микроорганизмов (развитие
методов иммуносорбции, иммунохимическое изуче-
ние энтеротоксинов грамотрицательных бактерий),
позднее в поле ее исследовательского интереса
попадают и грибы. В марте 1976 г. она поступила в
лабораторию биохимии грибов Ботанического
института им. В.Л. Комарова АН СССР (БИН) на
должность младшего научного сотрудника, при
этом в апреле этого же года получила аттестат
старшего научного сотрудника. Это ученое зва-
ние, ныне уже исключенное из перечня ВАК, при-
сваивалось наиболее опытным и перспективным
сотрудникам в составе исследовательских групп, а
его обладатели пользовались почетом и уважени-
ем коллектива, имели соответствующую надбавку
к заработной плате. В 1983 г. Н.П. Денисова полу-
чила также должность старшего научного сотруд-
ника БИН АН СССР.

С Ботаническим институтом им. В.Л. Комаро-
ва Н.П. Денисову связывают почти 25 лет наибо-
лее продуктивной работы (1976–1998 гг.). Основу
деятельности лаборатории биохимии грибов БИН
составляли исследования биологии базидиомице-
тов в условиях искусственного культивирования,
а также изучение биологических основ биосинте-
за ферментов и биологически активных веществ с
целью их практического использования. Н.П. Де-
нисова включилась в научную тему “Образование
активных ферментов высшими грибами, их выде-
ление и использование”, при этом основным на-
правлением ее исследований стало изучение в соста-
ве группы сотрудников тромбо-фибринолитических
свойств веществ, продуцируемых базидиальными
грибами. Очень скоро Нина Павловна возглавила
направление по изучению протеолитических фер-
ментов. Обобщением этого цикла пионерных работ
явилась докторская диссертация Н.П. Денисовой
“Протеолитические ферменты базидиальных гри-
бов, таксономические и экологические аспекты
их изучения”, которую она успешно защитила
5 июня 1991 г.

Основой диссертации стали многолетние ис-
следования протеолитической активности куль-
тур и плодовых тел базидиомицетов, относящихся
к различным таксономическим и экологическим
группам (всего было исследовано 700 штаммов, а
также более 400 плодовых тел афиллофороидных
и агарикоидных базидиомицетов). Ферментатив-
ная активность мицелия и плодовых тел была оце-
нена по ее влиянию на определенные субстраты,

такие как фибриновые пленки (фибринолитиче-
ская активность), сгустки крови человека (тромбо-
литическая активность), молоко (молокосвертыва-
ющая активность) и казеин (казеиназная актив-
ность). Полученные Н.П. Денисовой результаты
позволили оценить характер протеолитического
процесса у базидиомицетов различных таксоно-
мических групп, а также специфические связи
отдельных видов ферментативной активности с
таксономическим положением и трофическими
предпочтениями исследуемых макромицетов. Кро-
ме того, благодаря этой работе стало возможным
определение некоторых функций фибринолити-
ческих и тромболитических протеиназ в жизнеде-
ятельности грибов. Например, было показано, что
доминирующим типом активности у сапротрофов
(включая ксилосапротрофы) является казеиназ-
ная активность, проявленная половиной исследо-
ванных видов (фибринолитическую активность
проявили только представители 20–25% от обще-
го числа сапротрофов). Среди симбиотрофов ка-
зеиназная активность была отмечена только у чет-
верти исследованных видов, тогда как фибрино-
литическая активность свойственна только 12%
видов от их общего числа. Н.П. Денисовой было
установлено, что среди афиллофороидных грибов
наиболее активный биосинтез протеиназ характе-
рен для представителей порядка Polyporales, а так-
же семейств Schizophyllaceae, Pleurotaceae, Tricholo-
mataceae и Psathyrellaceae порядка Agaricales. Активные
продуценты в большинстве случаев относились
к ксилотрофам, продуцирующим белую гниль,
включая агарикоидные таксоны “лигнотрофов”,
разлагающих лигноцеллюлозные комплексы дре-
весных остатков, лесной подстилки, различных
компостов и ветошь трав. Для симбиотрофных
видов (семейства Amanitaceae, Cortinariaceae, Rus-
sulaceae) Н.П. Денисовой отмечено полное отсут-
ствие фибринолитической и тромболитической
активности (за исключением рода Tricholoma сек-
ции Tricholoma и некоторых представителей по-
рядка Boletales).

При изучении фибринолитической и тромбо-
литической активности культур макромицетов
Н.П. Денисова подтвердила способность базидио-
мицетов синтезировать протеиназы четырех ти-
пов: аспартильные, сериновые, тиопротеиназы,
а также металлопротеиназы. Из культур некото-
рых представителей рода Coprinopsis, характеризу-
ющихся высоким уровнем фибринолитической и
тромболитической активности, ею были выделе-
ны и описаны протеиназы серинового типа, а из
культур видов родов Cerrena и Coprinopsis впервые
получены металлопротеиназы, причем было по-
казано, что базидиомицеты различной трофиче-
ской принадлежности синтезируют протеолити-
ческие ферментативные комплексы, объединяю-
щие протеиназы разных классов. Например,
фибринолитическая активность агарикоидного
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“лигнотрофа” Coprinopsis domestica определяется
металлопротеиназами на 47%, сериновыми проте-
иназами на 30%, тиопротеиназами на 17% и аспар-
тильными – только на 6%. Фибринолитическая ак-
тивность другого почвенного сапротрофа – С. ci-
nerea – определяется упомянутыми протеиназами
на 54, 21, 12 и 13% соответственно. Подобный тип
активности у подстилочного сапротрофа Clitocybe
josserandii обусловлен вкладом упомянутых проте-
иназ в соотношении 40, 23, 28 и 9%. У ксилосапро-
трофов Flammulina velutipes и Cerrena unicolor вклад
металлопротеиназ в фибринолитическую актив-
ность составляет 70–90%, тогда как у симбиотро-
фа Tricholoma portentosum фибринолитическая ак-
тивность обусловлена металлопротеиназами на 100%.

После защиты докторской диссертации
Н.П. Денисова по праву заняла должность веду-
щего научного сотрудника БИН РАН.

В период с 1991 по 1998 г. Нина Павловна
включает в свои исследования все новые модель-
ные объекты активно занимается биотехнологи-
ческими разработками на основе штаммов бази-
диальных грибов с высоким биосинтетическим
потенциалом, а также продолжает разработку тео-
ретических положений, сформулированных в ее
докторской диссертации. Однако следует отме-
тить, что ее деятельность в БИН РАН не ограни-
чивалась сугубо академической составляющей.
Под ее руководством были успешно защищены
три кандидатские диссертации (Н.В. Псурцевой,
И.А. Алехиной и И.Р. Семеновой). Еще больше у
Нины Павловны было неформальных учеников,
среди которых следует упомянуть Т.А. Дмитриеву,
М.М. Шамцяна (Технологический институт). Дол-
гое время Н.В. Денисова была ученым секретарем
отдела низших растений БИН, работала в профсо-
юзной организации института. До 2006 г. она вхо-
дила в состав диссертационного совета БИН РАН
по специальностям “Физиология и биохимия рас-
тений” и “Экология”. Важным событием для БИНа
было представление материалов Н.П. Денисовой
по тромболитическим свойствам базидиомицетов
на ВДНХ, где они были отмечены серебряной и
двумя бронзовыми медалями (1981, 1982 гг.).

1990-е гг. – время прорывных открытий в ис-
следовании лекарственных свойств высших гри-
бов и биотехнологии базидиомицетов. Н.П. Дени-
сова в этот период пристально следила за успеха-
ми японских, корейских и американских коллег,
со многими из которых вела переписку, собирала
редкую литературу. Эта область интересов Н.П. Де-
нисовой отражена в ее монографии “Лечебные
свойства грибов: Этномикологический очерк”,
которая увидела свет в 1998 г. Н.П. Денисова – од-
на из тех, кто, наряду с С.П. Вассером, стояли у
истоков создания “Международного журнала ле-
карственных грибов” – International Journal of Me-
dicinal Mushrooms, войдя в первый состав редкол-

легии (1999–2006 гг.) этого ныне хорошо извест-
ного издания.

С 1998 г. Н.П. Денисова сотрудничала с Санкт-
Петербургским государственным технологиче-
ским институтом (технический университет), где
входила в состав диссертационного совета, и
Санкт-Петербургским государственным универ-
ситетом промышленных технологий и дизайна –
осуществляла научное консультирование, читала
лекции, проводила практические занятия, руко-
водила дипломными проектами студентов. В это
время продолжали выходить ее научные работы и
авторские свидетельства, среди которых следует
отметить статью “Immunomodulating anti-tumor
action of extracts of several mushrooms” (в соавт.),
опубликованную в Journal of Biotechnology и па-
тент “Способ получения молокосвертывающего
фермента” на основе Coprinopsis lagopides (2009 г.),
используемый ныне в пищевой технологии.

С журналом “Микология и фитопатология”
Нина Павловна сотрудничала с 1970-х гг. – снача-
ла в качестве автора, затем – ответственного сек-
ретаря и, наконец, заместителя главного редакто-
ра. К сотрудничеству в качестве ответственного
секретаря ее пригласил главный редактор журнала
чл.-корр. РАН М.В. Горленко в 1984 г., и она про-
работала на этой должности до 1988 г., когда Ми-
хаил Владимирович оставил этот пост. В период
руководства журналом чл.-корр. НАНУ И.А. Дуд-
ка (1989–1993 гг.) Нина Павловна берет паузу в
плотном участии в жизни журнала, поскольку
совмещение этой должности с эксперименталь-
ной работой было возможно только путем быстро-
го расходования жизненных сил. При этом она не
прекращала сотрудничество с журналом в каче-
стве автора (в частности, в этот период была опуб-
ликована получившая широкую известность ста-
тья Нины Павловны “Протеиназы высших бази-
диомицетов”). Однако в 1994 г. новый главный
редактор журнала профессор Н.П. Елинов (воз-
главлявший журнал с 1994 по 1996 гг.) пригласил
Н.П. Денисову к сотрудничеству с журналом уже в
качестве заместителя главного редактора. На этой
должности она трудилась до 2000 г. Во время руко-
водства Ниной Павловной журналом значительно
улучшилось качество редподготовки эксперимен-
тальных статей, публикуемых в рубрике “Физио-
логия, биохимия, биотехнология”.

Бóльшую часть жизни Нина Павловна провела
в районе Ленинграда – Санкт-Петербурга, имену-
емом Гражданкой (в честь одноименного назва-
ния военного аэродрома, располагавшегося в этой
части города во время Великой Отечественной
войны) – сначала на проспекте Науки, а все время
замужества – на улице Карпинского. Этот про-
сторный, озелененный, населенный в немалой
степени представителями технической интелли-
генции район был источником творческого вдох-
новения Нины Павловны. В Пискаревском лесо-
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парке во время многочисленных прогулок с Вик-
тором Михайловичем Ниной Павловной были
выделены штаммы различных видов грибов, кото-
рые затем вошли в коллекции культур БИН РАН,
Технологического института, Университета про-
мышленных технологий и дизайна.

Многие, кому приходилось общаться с
Н.П. Денисовой, помнят ее неизменно позитив-
ный настрой, обходительность, безупречно по-
строенную речь и проницательный взгляд, а глав-
ное – тот добрый след, который она оставила в
судьбе многих. Коллеги из всех учреждений, где
работала Нина Павловна, ее ученики, редколле-
гия журнала “Микология и фитопатология” без-
мерно скорбят о безвременном уходе этого глубо-
ко интеллигентного человека и большого ученого,
оставившего обширное и требующее дальнейшего
освоения научное наследие.

Некоторые наиболее важные
работы Н.П. Денисовой1

Денисова Н.П. Аминокислотный состав высо-
коочищенных препаратов дифтерийного токсина
и анатоксина и процесс анатоксинообразования //
Иммунохимия бактерийных токсинов и ком-
плексных антител. Сб. трудов. Т. 5. Л., 1966. С. 61–68.

Денисова Н.П. Получение и иммунологическая
характеристика очищенного дизентерина // Во-
просы прикладной иммунологии. Тр. Лен НИВИС.
1967. С. 70.

Денисова Н.П. Физико-химическая характери-
стика и молекулярные параметры препаратов
очищенного дизентерина // Вопросы прикладной
иммунологии. Тр. ЛенНИВИС. 1967. С. 79–82.

Денисова Н.П. Пептидные карты белков-аллер-
генов энтеробактерий // Химические тифо-пара-
тифозные вакцины и иммунодиагностические
препараты. Л., 1970. С. 59–60.

Барабаш Г.И., Денисова Н.П., Погорелова П.М.,
Тульнова Н.Н., Хицова Л.Н., Черемисина В.Т. О
критериях оценки знаний по биологии у абитури-
ентов биолого-почвенного факультета // В сб.:
Подготовка и проведение вступительных экзаме-
нов в вузы. Л., 1974. С. 87–90.

Денисова Н.П. Роль некоторых функциональ-
ных структур в биологической активности аллер-
генных препаратов // Сб. трудов НИИЭМ им. Па-
стера. Т. 44 “Вопросы иммунологии кишечных
инфекций”. Л., 1975. С. 127–130.

Falina N.N., Morozova E.N., Denisova N.P. Prepa-
ration with fibrinolytic action from the Winter Mush-
room (Flammulina velutipes) // Appl. Biochem. Mi-
crobiol. 1978. V. 14. № 5. С. 541–543.

1 Также Н.П. Денисова регулярно представляла результаты
своих исследований на отечественных и международных
научных съездах и конференциях.

Фалина Н.Н., Морозова Э.Н., Денисова Н.П., Са-
марцев М.А., Псурцева Н.В. Препарат фибриноли-
тического действия из зимнего опенка (Flammuli-
na velutipes) // Прикладная биохимия и микробио-
логия. 1978. Т. 14. № 5. С. 699–701.

Денисова Н.П., Жемков В.П., Морозова Э.Н. Ис-
пользование анизотропных мембран для концен-
трирования и очистки тромболитического фер-
мента из Flammulina velutipes (Fr.) Karst. // Мико-
логия и фитопатология. 1979. Т. 13. № 2. С. 127–
128.

Морозова Э.Н., Баркова Л.В., Самарцев М.А.,
Денисова Н.П. Определение протеолитической ак-
тивности по низкомолекулярным субстратам //
Белки, ферменты и стерины базидиальных грибов.
Л.: Наука, 1979. С. 34–36.

Морозова Э.Н., Денисова Н.П. Выделение фиб-
ринолитических ферментов методом ионообмен-
ной хроматографии на карбоксильных катиони-
тах // Белки, ферменты и стерины базидиальных
грибов. Л.: Наука, 1979. С. 36–39.

Денисова Н.П., Фалина Н.Н. Ферментативная
активность препарата из зимнего опенка Flammu-
lina velutipes (Fr.) Karst. // Микология и фитопато-
логия. 1981. Т. 15. № 2. С. 123–125.

Денисова Н.П. Протеолитическая активность
культур высших грибов // Микология и фитопато-
логия. 1982. Т. 16. № 5. С. 458–466.

Псурцева Н.В., Денисова Н.П. Тромболитиче-
ская активность культур Flammulina velutipes (Fr.)
Karst. // Микология и фитопатология. 1982. Т. 16.
№ 6. С. 518–521.

Морозова Э.Н., Фалина Н.Н., Денисова Н.П.,
Баркалова Л.В., Псурцева Н.В., Самарцев М.А.,
Шитова В.И. Анализ компонентного состава и
субстратной специфичности фибринолитическо-
го препарата из гриба Flammulina velutipes // Био-
химия. 1982. Т. 47. № 7. С. 1181–1185.

Фалина Н.Н., Денисова Н.П., Петрищев Н.Н.,
Псурцева Н.В. Способ получения фибринолитиче-
ского фермента // Авторское свидетельство SU
907070 A1, 23.02.1982. Заявка № 2945300 от
24.06.1980.

Volc I., Nerud F., Musilak V., Denisova N.P. Pro-
dukce D-arabino-L-hexosulosy (d-gluksonu) v myce-
lialnich kulturach basidiomycetii. CSAV. 1983.

Денисова Н.П. Природа и биологическая роль
протеиназ базидиальных грибов // Физиология и
биохимия растений. 1984. Т. 18. № 2. С. 116–119.

Денисова Н.П., Псурцева Н.В., Фалина Н.Н.,
Петрищев Н.Н., Киянов В.И. Штамм соматических
культур базидиального гриба Coprinus domesticus
(Fr.) Gray – продуцент фибрино- и тромболити-
ческих ферментов. Авторское свидетельство
№ 1137762 (СССР). 1985.

Новикова С.П., Денисова Н.П., Ильина М.Б.,
Доброва Н.Б., Псурцева Н.В., Фалина Н.Н. Способ



МИКОЛОГИЯ И ФИТОПАТОЛОГИЯ  том 57  № 4  2023

ПАМЯТИ НИНЫ ПАВЛОВНЫ ДЕНИСОВОЙ 305

получения тромборезистентных полимерных ма-
териалов. Авторское свидетельство № 1182709
(СССР). 1985.

Volc I., Denisova N.P., Nerud F., Musilek V. Glu-
cose-2-oxidase activity in mycelia cultures of Basidio-
mycetes // Folia Microbiol. 1985. V. 30. P. 141–147.

Денисова Н.П., Алехина И.А. Фибринолитиче-
ская активность культур базидиомицетов // Ми-
кология и фитопатология. 1987. Т. 21. № 5. С. 471–
477.

Петрищев Н.Н., Михайлов В.Н., Денисова Н.П.,
Бойкова Н.В., Псурцева Н.В., Алехина И.А. Литиче-
ское действие протеиназы из дереворазрушающе-
го гриба при экспериментальном тромбозе //
Вестник хирургии им. И.И. Грекова. 1987. Т. 138.
Вып. 2. С. 48–49.

Михайлов В.Н., Денисова Н.П., Семенова И.Р.,
Бойкова Н.В., Тверева Е.К. Влияние протеиназы
непатогенных грибов на фибринолитическую и
сосудистую реакции в эксперименте // Механиз-
мы нарушения тромбоцитарно-сосудистого гемо-
стаза. Л., 1988. С. 50–58.

Денисова Н.П., Семенова И.Р., Сухаревич В.И.
Биосинтез протеиназ фибринолитического дей-
ствия высшими базидиомицетами в глубинной
культуре // Микология и фитопатология. 1989.
Т. 23. № 4. С. 378–381.

Денисова Н.П., Псурцева Н.В., Алехина И.А.,
Петрищев Н.Н., Михайлов В.Н., Шашек В., Муси-
лек В. Штаммы соматических структур Cerrena
unicolor (Bull.: Fr.) Murr. – продуцент фибриноли-
тических и тромболитических ферментов. Автор-
ское свидетельство № 1459232 (СССР). 1989.

Шагинян К.А., Алехина И.А., Газелян С.Г., Дени-
сова Н.П. Протеиназы высшего базидиомицета
Coprinus 7N // Доклады Академии наук Армян-
ской ССР. 1989. Т. 89. № 2. С. 88–93.

Денисова Н.П. Протеиназы высших базидио-
мицетов // Микология и фитопатология. 1990.
Т. 24. № 6. С. 478–485.

Шагинян К.А., Алехина И.А., Денисова Н.П. Се-
риновая протеиназа из высшего базидиомицета
рода Coprinus // Биохимия. 1990. Т. 55. С. 1387–
1395.

Романовец Е.С., Капич А.Н., Денисова Н.П.,
Псурцева Н.В. Глубинное культивирование выс-
шего базидиомицета рода Coprinus – продуцента
фибринолитического фермента // Биотехноло-
гия. 1990. № 6. С. 41–43.

Михайлов В.Н., Денисова Н.П., Леонтьева Н.В.,
Семенова И.Р. Фибринолиз: использование фиб-
ринолитиков из высших базидиальных грибов //
Сб. науч. трудов I ЛМИ: Патологическая физио-
логия системы гемостаза. Л., 1990. С. 72–86.

Денисова Н.П., Псурцева Н.В., Фалина Н.Н.,
Петрищев Н.Н., Киянов В.И. Штамм базидиально-
го гриба Coprinus domesticus (Fr.) Gray ВКМ

F 2549 Д – продуцент фибринолитических и тром-
болитических ферментов. Авторское свидетель-
ство № 1137762 (СССР). 1991.

Сухаревич В.И., Семенова И.Р., Денисова Н.П.
Влияние аэрации и окислительно-восстанови-
тельного потенциала среды на рост и биосинтез
протеиназ фибринолитического действия грибом
Coprinus cinereus // Биотехнология. 1994. № 11–12.
С. 16–19.

Денисова Н.П. Лечебные свойства грибов: Эт-
номикологический очерк. СПб.: Изд-во СПбГ-
МУ, 1998. 60 с.

Сухаревич М.Э., Яковлева Е.П., Борисова О.Г.,
Сухаревич В.И. Влияние аэрации и окислительно-
го-восстановительного потенциала на биосинтез
противогрибкового антибиотика имбрицина //
Антибиотики и химиотерапия. 1998. Т. 43. № 12.
С. 12–19.

Denisova N.P., Mikhailov V.N., Petrishchev N.N.
Thrombolytic activity of mushroom proteinases:
thrombolytic activity of proteinases from Coprinus do-
mesticus, C. cinereus, and Cerrena unicolor // Int. J.
Medicinal Mushrooms. 1999. V. 1. С. 187–190.

Denisova N.P. Traditions of using medicinal mush-
rooms in different nations // Int. J. Medicinal Mush-
rooms. 2001. V. 3. С. 409–415.

Denisova N.P., Novikova S.P. Enzyme preparations
from higher basidiomycetes mushrroms for making
polymer materials with thromboresistant features //
Int. J. Medicinal Mushrooms. 2001. V. 3. С. 36–40.

Shamtsyan M., Maksimova Y., Goloshchev A.,
Konusova V., Simbirtsev A., Panchenko A., Petrishchev N.,
Denisova N. Immunomodulating anti-tumor action of
extracts of several mushrooms // Journal of Biotech-
nology. 2004. V. 113. № 1–3. С. 77–83.

Denisova N.P. Proteionolytic enzymes of basidio-
mycetes (taxonomical and ecological aspects) // Int. J.
Medicinal Mushrooms. 2005. V. 7. № 3. С. 395–396.

Белова Н.В., Денисова Н.П. Грибы белой гнили
древесины и их использование для утилизации от-
ходов // Биотехнология. 2005. № 4. С. 55–58.

Денисова Н.П. Тромболитические свойства
ферментов базидиальных грибов // Успехи меди-
цинской микологии. 2009. Т. 11. № 4. С. 3–9.

Веденяпина Е.Г., Денисова Н.П., Белова И.В.,
Каратыгин И.В., Коваленко А.Е. Памяти Ольги
Пантелеймоновны Низковской // Микология и
фитопатология. 2006. Т. 40. № 3. С. 266–267.

Змитрович И.В., Денисова Н.П. К Юбилею Со-
ломона Павловича Вассера (краткий научно-био-
графический очерк) // Бюлл. МОИП. Сер. Биоло-
гическая. 2008. Т. 113, вып. 4. С. 82–84.

Спиридонова В.А., Шамцян М.М., Панченко А.В.,
Петрищев Н.Н., Денисова Н.П. Иммуномодулиру-
ющие и противоопухолевые свойства водных экс-
трактов высших грибов // Естественные и техни-
ческие науки. 2008. № 2 (34). С. 201–205.



306

МИКОЛОГИЯ И ФИТОПАТОЛОГИЯ  том 57  № 4  2023

ЗМИТРОВИЧ

Дмитриева Т.А., Корчмарева А.В., Шамцян М.М.,
Денисова Н.П. Молокосвертывающие ферменты
высших грибов // Естественные и технические на-
уки. 2008. № 2 (34). С. 197–200.

Денисова Н.П. Тромболитические свойства
ферментов базидиальных грибов // Проблемы ме-
дицинской микологии. 2009. Т. 11. № 4. С. 3–9.

Шамцян М.М., Петрищев Н.Н., Денисова Н.П.,
Корчмарева А.В., Панченко А.В., Попов А.В. Способ
немедикаментозного снижения гиперхолестери-
немии // Патент на изобретение RU 2358782 C2,
20.06.2009. Заявка № 2007132602/13 от 29.08.2007.

Дмитриева Т.А., Шамцян М.М., Денисова Н.П.,
Змитрович И.В., Корчмарева А.В. Способ получе-
ния молокосвертывающего фермента // Патент на
изобретение RU 2354698 C2, 10.05.2009.

Шамцян М.М., Петрищев Н.Н., Денисова Н.П.,
Корчмарева А.В., Панченко А.В., Попов А.В. Способ
немедикаментозного снижения гиперлипидемии //
Патент на изобретение RU 2348422 C1, 10.03.2009.
Заявка № 2007132604/14 от 29.08.2007.

Denisova N.P. History of the study of thrombolytic
and fibrinolytic enzymes of higher basidiomycetes
mushrooms at the V.L. Komarov Botanical Institute in
Saint Petersburg, Russia // Int. J. Medicinal Mush-
rooms. 2010. V. 12. № 3. С. 317–325.

Шамцян М.М., Петрищев Н.Н., Денисова Н.П.,
Чефу С.Г., Васина Е.Ю., Тозик Е.В., Колесников Б.А.
Ферментный аппарат тромболитического и фиб-
ринолитического действия из базидиального
гриба рода Coprinus // Патент на изобретение
RU 2435848 C1, 10.12.2011. Заявка № 2010122093/10
от 31.05.2010.

Shamtsyan M., Dmitrieva T., Kolesnikov B., Deniso-
va N. Novel milk-clotting enzyme produced by Copri-
nus lagopides basidial mushroom // Food Sci. Tech-
nol. 2014. V. 58. № 2. С. 343–347.

Змитрович И.В., Денисова Н.П., Баландайкин М.Э.,
Белова Н.В., Бондарцева М.А., Переведенцева Л.Г.,
Перелыгин В.В., Яковлев Г.П. Чага и ее биоактив-
ные комплексы: история и перспективы // Фор-
мулы фармации. 2020. Т. 2. № 2. С. 84–93.

In Memoriam. Nina Pavlovna Denisova (1937–2022)
I. V. Zmitrovicha,#

aKomarov Botanical Institute of the Russian Academy of Sciences, St. Peterburg, Russia
#e-mail: iv_zmitrovich@mail.ru


