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ДОМИНИРУЮЩИЙ СОСТАВ МИКРОМИЦЕТОВ В КОРНЕВЫХ ОКОНЧАНИЯХ  
КЛЮКВЫ КРУПНОПЛОДНОЙ ПРИ КУЛЬТИВИРОВАНИИ  

НА ВЫРАБОТАННЫХ ТОРФЯНИКАХ

Аннотация.  Проведен метагенетический (коды доступа в NCBI GenBank PRJNA887247, PRJNA8 875 562, 
PRJNA892121) анализ микобиомов корневых окончаний саженцев клюквы крупноплодной, культивируемых на выра-
ботанных торфяниках. Идентифицировано 255 генотипических вариантов грибов. Среди доминирующих групп микро-
мицетов отмечены Sebacina spp., Oidiodendron maius, Rhizoscyphus spp. и некультивируемые грибы. По результатам 
микроскопического анализа корневых окончаний отмечена особенность, связанная с развитием внутриклеточной не-
септированной мицелиальной сети с многочисленными вздутиями, образованными предположительно эндофитными 
грибами. 
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DOMINANT COMPOSITION OF MICROMYCETES IN THE ROOT ENDINGS  
OF LARGE-FRUITED CRANBERRY DURING CULTIVATION  

ON DEVELOPED PEATLANDS

Abstract. A metagenetic (access codes in NCBI GenBank PRJNA887247, PRJNA8 875 562, PRJNA892121) analysis of 
mycobiomes of root endings of largefruited cranberry seedlings cultivated on developed peatlands was carried out. 255 geno-
typic variants of fungi were identified. Among the dominant groups of micromicetes Sebacina spp., Oidiodendron maius, Rhizos-
cyphus spp. and noncultivated mushrooms were noted among the dominant groups of micromycetes. According to the results of 
microscopic analysis of root endings, a feature associated with the development of an intracellular nonseptate mycelial network 
with numerous swellings, formed presumably by endophytic fungi, was noted.
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ДАМІНУЮЧЫ САСТАЎ МІКРАМІЦЭТАЎ У КАРАНЁВЫХ КАНЧАТКАХ  
ЖУРАВІН БУЙНАПЛОДНЫХ ПРЫ КУЛЬТЫВАВАННІ  

НА ВЫПРАЦАВАНЫХ ТАРФЯНІКАХ

Анатацыя.  Праведзены метагенетычны (коды доступу ў NCBI GenBank PRJNA887247, PRJNA8 875 562, 
PRJNA892121) аналіз мікабіёмаў каранёвых канчаткаў сажанцаў журавін буйнаплодных, якія культывіруюцца на выпра-
цаваных тарфяніках. Ідэнтыфікавана 255 генатыпічных варыянтаў грыбоў. Сярод дамінуючых груп мікраміцэтаў адзна-
чаны Sebacina spp., Oidiodendron maius, Rhizoscyphus spp. і некультывіруемыя грыбы. Па выніках мікраскапічнага ана-
лізу каранёвых канчаткаў адзначана асаблівасць, звязаная з развіццём унутрыклеткавай несептаванай міцэліяльнай 
сеткі са шматлікімі ўздуццямі, утворанымі меркавана эндафітнымі грыбамі.

Ключавыя  словы: журавіны буйнаплодныя, выпрацаваныя тарфянікі, мікарыза, мікабіём, відавая разнастай
насць

Введение. Одними из наиболее типичных эдафических условий произрастания представителей 
семейства Вересковые (Ericaceae) являются почвы с высоким уровнем кислотности и низкой обес
печенностью основными элементами питания, особенно азотом. К данным эдафическим условиям 
относят болотные биоценозы и площади выработанных торфяных месторождений верхового типа, 
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где процессы минерализации протекают медленно и количество накапливаемого неорганического 
азота, как правило, является невысоким. Снижению почвенной активности способствуют и сами рас-
тения, выделяющие в ризосферу фенольные соединения, многие из которых являются токсичными 
для почвенных грибов и бактерий [1]. Высокая кислотность почвы в ряде случаев может делать труд-
нодоступным для усвоения растениями и фосфор, содержащийся в виде пента и гексафосфатных 
солей алюминия, железа и фосфодиэфиров. Понижение рН почвы ниже 6,0 оказывает определен-
ный бактериостатический эффект, однако является менее действенным по отношению к грибным 
организмам [2]. 

Микобиота ризосферы вересковых, и в особенности микоризообразующие грибы, способствуют 
в данных эдафических условиях мобилизации и лучшему усвоению минеральных элементов питания 
из почвы, что, в свою очередь, обусловливает повышение биологической продуктивности и устойчи-
вости растений [3]. Например, выделяемые в почву ферменты эрикоидной микоризы (ERMгрибов) 
характеризуются высокой активностью в диапазоне значений рН от 3,0 до 5,5 и устойчивостью к ин-
гибированию ионами алюминия и железа [4]. Перечень ферментов, продуцируемых микоризными 
грибами, является широким, наиболее важными из которых являются фосфатазы (обеспечивают 
перевод фосфора в растворимую форму из органических веществ и полифосфатов), протеазы и хи-
тиназы (способствуют поступлению азота), пектиназы и целлюлазы (позволяют расщеплять полиса-
хариды) и др. [5–7].

Еще одной из основных функций микоризных грибов является улучшение обеспеченности влагой 
растений благодаря увеличению объема всасывающей поверхности за счет гиф гриба. В литературе 
отмечается, что для строительства одинаковой всасывающей зоны растению требуется в 100 раз 
больше материала, чем грибу [8].

Согласно ранним микологическим исследованиям у растений семейства Вересковые был от-
мечен только специализированный для них эрикоидный тип микоризы. Однако в последнее время 
широким кругом исследователей были идентифицированы дополнительные типы микоризных ассо-
циаций, что обусловлено расширением спектра аскомицетных и базидиомицетных грибов, способ-
ных биотизировать корневые системы вересковых растений [9, 10]. Так, проведенные молекуляр-
ногенетические исследования показали наличие в корневых окончаниях вересковых микромицетов 
Glomeraceae, формирующих арбускулярную микоризу [11].  У некоторых видов рода Vaccinium (гавай-
ские эндемичные виды) установлено наличие двойного симбиоза, где эрикоидная микориза образо-
вывалась на «волосковидных корнях», а арбускулярная – в оставшихся частях корней растений [4]. 
Кроме того, в литературных источниках приведены данные о выявлении в корневых окончаниях био-
логического материала грибов порядков Boletales, Russulales, Thelephorales, для которых характерно 
образование эктомикориз [11]. 

Согласно традиционным микологическим представлениям грибы, которые участвуют в образова-
нии экто и эрикоидной микоризы, принадлежат к различным таксономическим группам [12]. Однако 
проведенные молекулярногенетические исследования показали, что ДНК многих грибов, обычно 
классифицируемых как эктомикоризные, может быть обнаружена в корнях кустарников с эрикоид-
ной микоризой, а ДНК предположительно ERMгрибов – у растений с эктомикоризой [13]. Некоторые 
авторы высказали предположение, что вересковые в условиях аксенической культуры позволяют 
проникать широкому спектру грибов в периферические клетки корней, где они образуют типичные 
спиральные инфицированные единицы [14]. 

Исходя из всего вышесказанного видно, что видовое разнообразие микоризных грибов в значи-
тельной степени может зависеть от типа почвы, характера растительных ассоциаций, климатических 
условий и др. [15]. В этой связи целью нашей работы являлась оценка видового разнообразия мико-
биома корневых окончаний клюквы крупноплодной при культивировании на выработанных торфяни-
ках в условиях умеренных широт.

Материалы  и  методы  исследования. Объектами исследования являлись 5летние сажен-
цы клюквы крупноплодной Oxycoccus macrocarpus (Pers.), син. Vaccinium macrocarpon (Ait.), сортов 
Stevens и Ben Lear, культивируемых на опытнопроизводственных посадках на площадях вышедших 
из промышленной эксплуатации торфяных месторождений (т. м.) центральной (т. м. Зеленоборское, 
Смолевичский рн Минской обл.) и северной (т. м. Рамжино, Докшицкий рн Витебской обл.) агрокли-
матических зон Беларуси. Отбор образцов корневых окончаний осуществляли в конце вегетацион-
ного сезона (сентябрь).

Мацерацию корней проводили методом Boyer [16]. Микроскопическую оценку микориз опреде-
ляли по методу Лабутова [17]. Просмотр препарата осуществлялся на микроскопе OLYMPUS BX53M 
c цифровой камерой при увеличении ×20 и ×40.

Определение видового разнообразия грибов корневых окончаний клюквы крупноплодной прово-
дили на основе метагенетического анализа, выполняемого на основании высокопроизводительного 
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секвенирования продуктов амплификации внутреннего транскрибируемого спейсера ITS1. Получе-
ние препаратов суммарной ДНК образцов корневых окончаний проводили с использованием моди-
фицированного CTABпротокола [18]. Полимеразную цепную реакцию выполняли с применением 
коммерческого набора 2×DreamTaq™ Green PCR Master Mix (Thermo Scientific, США). В ходе исследо-
вания были использованы универсальные праймеры ITS1F и ITS2 [19].

Высокопроизводительное секвенирование выполнялось на анализаторе Ion PGM System (Thermo 
Scientific, США). Все этапы подготовки проводили в соответствии с инструкцией фирмыпроизводите-
ля (технология AmpliSeq) с использованием наборов реагентов (Thermo Scientific, США), соответству-
ющих техническим параметрам оборудования и протокола анализа для ДНКбиблиотек размером 
400 н. о. 

Первоначальную обработку и сортировку данных, поступающих от геномного анализатора, 
осуществляли в автоматическом режиме при помощи программного обеспечения Ion Torrent Suite 
v. 4.1 (Thermo Scientific, США). Окончательную обработку информации и аннотацию последователь-
ностей выполняли с помощью онлайнсервиса BLAST (NCBI, США), находящегося в открытом досту-
пе [20].

Результаты и их обсуждение. Корневые окончания исследуемых растений характеризовались 
светлокоричневым цветом, слабым ветвлением и малым количеством корневых волосков. Микори-
за была представлена внеклеточным и межклеточным мицелием и внутриклеточными структурами, 
которые характеризовались разветвлением мицелия (рисунок, а). При микроcкопировании корневых 
окончаний клюквы крупноплодной также была отмечена внутриклеточная несептированная мицели-
альная сеть с многочисленными вздутиями, которые напоминали везикулу, но были намного меньше 
по размеру, находились в большом количестве в одной клетке корня (рисунок, б). Некоторые авторы 
сходные структуры описывают как микоризный морфотип, встречающийся у тропических растений 
Alzatea verticillata [21, 22], а также у Tilia spp. [23].

Однако выявленные структуры были намного мельче и разделены. В литературе описываются 
молекулярные исследования, которые показывают, что подобные структуры характерны для разных 
родов гломусовых грибов (Glomus, Acaulospora и Gigaspora) [21]. На наш взгляд, выявленные структу-
ры относятся к темным септированным эндофитам (dark septate endophytic (DSE)), колонизирующим 
корневые окончания растений и положительно влияющим на их рост и развитие [24, 25].

Микроскопирование корневых окончаний O. macrocarpus сорта Stewens,  
культивируемой на выработанных торфяниках верхового типа: а – эрикоидная микориза (арбускулы, гифы),  

б – темные септированые эндофиты (микросклероции)

Многие авторы отмечают, что инфицирование растений DSE происходит при сильных стрессо-
вых условиях (засуха, засоление, загрязнение тяжелыми металлами, пустынные земли) и необходи-
мо для преодоления воздействия негативных факторов [26–29]. Особое внимание следует обратить 
на то, что описания подобных структур у представителей Ericacceae, культивируемых в сложных эко-
логических условиях умеренных широт, в литературе мы не встречали.

Данные молекулярногенетического анализа микобиома корневых окончаний клюквы крупно-
плодной показали, что выявленные виды грибов встречаются не только в почвах верховых болот, 
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торфяников, на корнях вересковых, но и в лесных насаждениях, парках, а также свойственны древес-
ным растениям (сосна, осина, ольха). Полный перечень выявленных генотипов грибов задепониро-
ван в базе данных NCBI GenBank (коды доступа – PRJNA887247, PRJNA8 875 562, PRJNA892121) [20]. 
Информация о доминирующих видах грибов корневых окончаний клюквы представлена в таблице. 
Следует особо подчеркнуть, что почти в каждом исследуемом образце были идентифицированы 
Sebacina spp ., Oidiodendron maius, Helotiales spp . и др. Выявленные генотипы грибов были сходными 
с изолятами, идентифицированными в Швеции, Польше и Ирландии. 

Представители Sebacina способны к образованию экто, арбутоидной, эрикоидной и орхидной 
микориз с разнообразными видами растений [30], в том числе и в симбиозе с видом Comarostaphylis 
arbutoides, произрастающим в тропиках Центральной Америки и относящимся к семейству Erica-
ceae [9]. 

Oidiodendron maius – вид гифомицета, выделенный из торфа и почвы с разлагающимися остатка-
ми. Встречается на вересковых пустошах, торфяниках с высоким уровнем кислотности, где наблю-
дается его оптимальный рост, что подтверждается и лабораторными исследованиями [31]. В чистом 
виде имеет колонии белого цвета изза наличия обильных артроконидиев. Является компонентом 
микоризы, а также сапротрофам на органическом субстрате [14, 32, 33]. 

Канадскими исследователями было отмечено, что доминирующими грибами эрикоидной микори-
зы в посадках голубики были представители рода Oidiodendron [34, 35]. Кроме того, имеются сведе-
ния, что у представителя черники обыкновенной, выращенной in vitro, гриб Oidiodendron spp. встре-
чался и в надземной части растения [36]. Инокуляция (биотизация) в лабораторном эксперименте 
и на опытнопроизводственных посадках V. corymbosum тремя корневыми симбиотическими грибами 
(Oidiodendron maius, Hymenoscyphus spp., P. fortinii) в комплексе с эндофитным грибом Xylaria spp. 
способствовала повышению жизнеспособности, увеличению высоты и развитию габитуса растений 
голубики [37].

Эрикоидная микориза у вересковых образуется также за счет участия грибов порядка Helotiales 
представителями родов Pezicula, Hymenoscyphus, Phialophora, относящихся к аскомицетам [38–40]. 
При этом показаны признаки видоспецифичности вышеуказанных грибов, наиболее многочисленное 
представительство которых идентифицировано в корневой системе V. angustifolium [41]. 

К грибам порядка Helotiales относится вид Rhizoscyphus ericae, формирующий эрикоидную мико-
ризу, который, по данным японских ученых, чаще других микоризных грибов этого типа встречался 
в корневых окончаниях Vaccinium oldhamii [35]. Установлено также, что по сравнению с немикоризо-
ваными растениями инокуляция клюквы грибом Rhizoscyphus ericae увеличивала способность ути-
лизации нитратов в восемь раз, не оказывая негативного влияния на накопление их в плодах [42]. 

Talaromyces amestolkiae относится к арбускулярномикоризным грибам, встречающимся у трост-
ника обыкновенного [43]. А Cladophialophora minutissima – гифомицет, сапрофитный или эндофитный 
гриб растений с широкой географией обитания в бореальных и горных болотных экосистемах [44] 
и даже в Антарктиде [45, 46].

Доминирующая группа грибных видов, идентифицированных в корневых окончаниях клюквы крупноплодной

 Вид Семейство Порядок Номер
 GenBank

Результат анализа BLAST

Идентичность 
(п. н.)

Сходство
 (%)

Референсный 
образец в NCBI 

GenBank
или UNITE

Некультивируемый гриб Hyaloscyphaceae Helotiales OP720 873 .1 292/294 99 JX857212.1
Некультивируемый гриб Dermateaceae Helotiales OP714 518 .1 286/285 99 JQ272337.1
Некультивируемый гриб Magnaporthaceae Magnaporthales OP720 874 .1 305/303 98 KT965 061.1
Sebacina spp . Unclassified Sebacinales Sebacinales OP720 875 .1 322/325 99 FJ475 810.1
Некультивируемый гриб Dermateaceae Helotiales OP720 877 .1 285/285 100 JQ272337.1
Rhizoscyphus spp . Helotiaceae Helotiales OP720 880 .1 279/279 100 HF947835 .1
Talaromyces amestolkiae Trichocomaceae Eurotiales OP720 878 .1 292/292 100 MN086 355.1
Cladophialophora  
minutissima Herpotrichiellaceae Chaetothyriales OP712186 .1 294/294 100 EF016 383.1

Некультивируемый гриб Dermateaceae Helotiales OP720 879 .1 285/285 100 HM030 571.1
Oidiodendron maius Myxotrichaceae Leotiomycetes OP712189 .1 286/286 100 OM729 680.1

Заключение. Микроскопирование корневых окончаний клюквы крупноплодной позволило опре-
делить наличие темных септированных эндофитов, ранее не отмеченных в литературе для предста-
вителей семейства Вересковые, произрастающих в умеренных широтах. Данные грибы представ-
ляют собой внутриклеточные несептированные мицелиальные сети с многочисленными вздутиями, 
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которые расположены в большом количестве в одной клетке корня. Это свидетельствует о том, что 
в корневых окончаниях клюквы крупноплодной могут встречаться не только грибымикоризообразо-
ватели. 

Результаты полного метагенетического анализа микобиома корней клюквы крупноплодной, куль-
тивируемой на выработанных торфяниках Беларуси, показали, что почти для каждого исследуемо-
го образца идентифицированы грибы, относящиеся к Rhizoscyphus spp., Sebacina spp., Oidiodendron 
maius и др.

Согласно литературным данным идентифицированные микоризные грибы на корневых оконча-
ниях O. macrocarpus, культивируемой на выработанных торфяниках Беларуси, характерны также для 
корней не только родственных видов семейства Вересковые, встречающихся в Японии, Канаде, Ита-
лии, США, Польше, Ирландии, Китае, России в сходных экологических условиях (вересковые пусто-
ши, бореальные и горные болотные комплексы), но и у растений других систематических таксонов 
и жизненных форм, обитающих в лесных насаждениях, парках, скверах.
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