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Эктомикоризные симбионты и морфо-анатомическое строение 
корневых окончаний Pinus sylvestris L. на вырубках сосняка 

черничного средней тайги Республики Коми
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Исследованы особенности микоризообразования сосны обыкновенной (Pinus sylvestris L.) на вырубках сосняка 
черничного средней тайги (вырубка 2008 г., вырубка 2015 г.). Получены данные по морфологии и анатомии эктоми-
кориз, проведена молекулярная идентификация грибных симбионтов. Методом световой микроскопии обнаружено 
10 подтипов грибных чехлов, встречаемость и богатство которых менялось в зависимости от возраста вырубки. 
Различия в количественных показателях эктомикоризных корней, как правило, были достоверны. В контроль-
ном сосняке показатели, характеризующие состояние растительного компонента симбиоза (диаметр эктомикориз  
и собственно корня, проводящего цилиндра) были достоверно выше по сравнению с вырубкой 2008 г., а показатели, 
характеризующие грибной компонент (толщина и объёмная доля грибного чехла, плотность эктомикориз), наоборот, 
ниже. Для 42 из 70 отобранных образцов удалось выделить ДНК грибов, провести амплификацию и секвениро-
вание ITS-региона. Из всех идентифицированных таксонов, достоверно относящихся к микоризообразователям, 
15 видов из пяти семейств относятся к отделу Basidiomycota и один вид Cenococcum geophilum принадлежит отделу 
Ascomycota. Два вида – Tylospora fibrillosa и Cenococcum geophilum – встречались на всех исследованных участках. 
Наибольшим разнообразием грибов-микоризообразователей и подтипов грибных чехлов характеризовалась вырубка 
2008 г. Наибольшей встречаемостью на всех участках характеризовались виды семейства Russulaceae.
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Ectomycorrhizal symbionts and morpho-anatomical structure 
of Pinus sylvestris L. fine roots in clear-cuts of blueberry pine forests, 
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We studied the features of mycorrhiza formation in Scots pine (Pinus sylvestris L.) in the 2008 and 2015 years 
clear-cuts of the blueberry pine forest of the middle taiga. The data on the morphology, anatomy of ectomycorrhizae, 
and molecular identification of fungal symbionts were obtained. Using light microscopy we detected 10 subtypes of 
fungal mantles, the occurrence and richness of which varied across community types and sampling years. Differences 
in quantitative parameters of the ectomycorrhizal roots were reliable in most cases. At the control site, the parameters 
characterizing the plant symbiotic component (ectomycorrhizae diameter, root diameter, and stele diameter) were sig-
nificantly higher than at the nine years clear-cuts. At the same time, parameters of the fungal component (thickness and 
volume fraction of the fungal mantel, ectomycorrhizae density) were higher at the clear-cuts. For 42 of the 70 samples, 
we successfully performed fungal DNA isolation, amplification and ITS-region sequencing. Totally we identified  
15 mycorrhizal fungi species from five families belonging to the Basidiomycota, and one species of Cenococcum geophi-
lum belonged to the Ascomycota. Two species, Tylospora fibrillosa and Cenococcum geophilum, occurred at all study sites. 
A high occurrence was also found for Suillus variegatus, which forms tuberculated well-recognised pine ectomycorrhizae. 
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Сосна обыкновенная (Pinus sylvestris L.) 
является одной из главных лесообразующих 
пород Европейского северо-востока России и 
произрастает практически по всей территории 
Республики Коми [1]. Сосна способна форми-
ровать древостои в самых разных условиях: 
и на бедных песчаных почвах, и в условиях 
олиготрофного заболачивания, в том числе 
благодаря хорошо развитой многоярусной 
корневой системе, распространяющейся на 
большие расстояния в горизонтальном и вер-
тикальном направлениях [2–4]. Способность 
этого вида расти в экстремальных условиях 
связывают с его высокой микотрофностью 
и связью с более чем 200 видами грибов-
микоризообразователей [5–9].

Рубки леса приводят к механическим на-
рушениям напочвенного покрова, подстилок 
и верхних горизонтов почвы, их уплотнению, 
изменению состава и количества растительных 
остатков и опада, трансформации режимов 
света, тепла, осадков и функционирования 
микробных комплексов в целом [10, 11]. По 
некоторым данным [12], в условиях севера 
флористический состав нарушенного лесно-
го сообщества не восстанавливается спустя 
длительное время после антропогенного 
воздействия. Особенно при вырубках лесов 
разрушаются сообщества эктомикоризных 
грибов [5, 13–15], поскольку они зависят от 
получения углерода от деревьев-симбионтов 
[16, 17]. В условиях северных хвойных лесов 
в течение как минимум 15 лет после вырубки 
сохраняется нарушение микробных сообществ 
почв [18]. Показано, что биомасса почвенного 
мицелия Boletus edulis Bull., являющегося 
симбионтом P. sylvestris, не восстанавливается 
и через три года после рубки деревьев сосны 
[19]. В послерубочных сообществах проис-
ходят различные перестройки состава и обилия 
грибов-микоризообразователей [5]. Например, 
умеренное прореживание деревьев приводит 
к увеличению плодовых тел некоторых видов 
грибов, например, Lactarius spp. [20, 21]. 

Известно, что морфо-анатомические па-
раметры корней отражают физиологическое 
состояние растения, а разнообразие и структу-
ра грибных чехлов в эктомикоризах являются 
косвенными индикаторами разнообразия 
микобионтов [22–26]. 

The greatest diversity of mycorrhizal fungi isolated from pine roots and fungal mantel subtypes was found at the 2008 
clear-cut. The species most frequently encountered in all study sites were those of the Russulaceae family. The blueberry 
pine forest and the 2008 clear-cut were the most similar in species composition.

Keywords: Pinus sylvestris L., clear-cuttings, ectomycorrhiza, morpho-anatomical structure, mycobionts.

Цель работы – охарактеризовать мико-
трофность сосны обыкновенной, включая 
параметры морфо-анатомической структуры 
микоризных корневых окончаний сосны 
обыкновенной и определение в них микобион-
тов на вырубках сосняка черничного средней 
тайги.

Объекты и методы исследования

Работа выполнена в сосняке черничном 
(61о35’35” с. ш., 51о02’25” в. д.) и на вырубках 
сосняка черничного, проведённых в 2008 г. 
и 2015 г. Тип рубки – сплошная. В качестве 
контроля выбран спелый сосняк чернич-
ный, произрастающий рядом с вырубкой. 
Почва – торфянисто-подзолисто-глееватая 
иллювиально-железистая, песчаная, подсти-
лаемая с глубины 60 см суглинками [27, 28].

В июле 2019 г. были отобраны образцы 
корней с лесной подстилкой размером 10×10 см 
глубиной 10 см. Отобранные образцы хранили 
в холодильнике в полиэтиленовых пакетах 
при температуре +4 оС и анализировали не 
более 10 суток. Участки отбора проб были 
приурочены к разновозрастным деревьям со-
сны. Всего было отобрано по 25–30 почвенных 
проб на одном участке в один период времени. 
Корни очищали и отмывали в воде. Разделе-
ние микоризных окончаний на морфотипы 
производили с использованием бинокуляра 
на основании характера ветвления, цвета и 
формы окончаний, наличия ризоморф или 
свободного мицелия. Всего в ходе полевых 
работ было отобрано 70 образцов микоризных 
корневых окончаний. Отдельные микоризные 
окончания каждого морфотипа помещали в 
1,5-милилитровые пробирки с буфером (на 
основе реагента 2 % СТАВ) для стабилизации 
материала, хранения и последующего выделе-
ния ДНК. 

Тотальная ДНК грибов была выделена 
с помощью набора «Quiagen» (Германия) со- 
гласно инструкциям производителя. Выде-
ленную ДНК хранили при температуре –20 оС. 
Амплификацию фрагмента проводили в ре-
акционной смеси объёмом 25 мкл, содержа-
щей 5 мкл ScreenMix («Евроген», Россия),  
5 мкл каждого праймера (0,3 мк���������� M��������� ) («Евро-
ген», Россия), 9,0 мкл воды без нуклеаз («���Am-
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bion», США) и 1,0 мкл геномной ДНК (1÷100 
нг). Для амплификации фрагмента ITS1-
5.8S-ITS2 использовали праймеры itsOF-T 
5’-���������������������������������ACTTGGTCATTTAGAGGAAGT������������-3’ в комби-
нации с универсальным для грибов праймером 
ITS-4 5’-TCCTCCGCTTATTGATATGC-3’, 
со специфичным для базидиомицетов прай-
мером ��������������������������� ITS������������������������ 4����������������������� B����������������������  5’-������������������CAGGAGACTTGTACACG-
GTCCAG-3’. Амплификацию проводили в 
термоциклере ���������������������������   Swift����������������������    ���������������������  MiniPro��������������   («����������� ESCO������� », Син-
гапур) по следующей схеме: предварительная 
денатурация – 5 мин при 95 оС; 35 циклов: 
денатурация – 30 с при 94 оС, отжиг – 30 с при 
59 оС, элонгация – 40 с при 72 оС; и финаль-
ная элонгация – 2 мин при 72 оС. Продукты 
реакции амплификации разделяли методом 
электрофореза в 1,3  % агарозном геле в 1× 
трисацетатном буферном растворе, окрашива-
ли бромистым этидием, для визуализации ис-
пользовали трансиллюминатор ������������UVT���������-1 («Био-
ком», Москва). В качестве маркера длины 
фрагментов ДНК использовали 100 bp Ladder 
DNA marker (100 bp-1500 bp) (Евроген, Рос-
сия). Для очистки полученного продукта ис-
пользовали набор QIAquick Gel Extraction Kit 
(Qiagen, Германия). Количество выделенной 
ДНК и ПЦР-продукта определяли на анали-
заторе жидкости «Флюорат-02-Панорама» 
(ООО «Люмэкс», Россия). Секвенирование 
проводилось с использованием набора реа-
гентов ABI Prism BigDye Terminator v. 1,1 
на приборе ABI PRISM 310 Genetic Analyzer 
(�����������������������������������������Applied���������������������������������� ���������������������������������Biosystems�����������������������, США) на базе ЦКП «Мо-
лекулярная биология» Института биологии 
Коми НЦ УрО РАН. 

Идентификацию таксонов эктомико-
ризных грибов, выделенных из микоризных 
окончаний до видового уровня, проводили 
с использованием ����������������������  BlastN����������������   алгоритма срав-
нения гомологичных последовательностей с 
ресурсами доступных баз данных GenBank 
(http://www.ncbi.nlm.nih.gov/genbank/). При 
определении границ изучаемых таксонов мы 
опирались на установленный для ITS грибов 
нижний порог, равный 97–98 % [29, 30]. По-
лученные последовательности были депони-
рованы в GenBank.

Микроморфологическое строение эктоми-
кориз изучали на поперечных срезах толщиной 
8–10 мкм, которые готовили на вибрационном 
микротоме для мягких тканей [31]. Из одного 
случайно отобранного в пробе эктомикоризно-
го окончания готовили один поперечный срез. 
Всего был просмотрен 301 анатомический 
срез эктомикориз. Анатомические срезы, по-
мещённые в глицерин, просматривали при 

помощи микроскопа Axiovert 200 M (Carl 
Zeiss��������������������������������������, Германия). Для качественного и коли-
чественного анализа морфо-анатомического 
строения эктомикориз использовали методику 
из работы [32], согласно которой у каждого 
окончания фиксировали толщину грибного 
чехла, количество таниновых клеток в коре 
корня, радиус эктомикоризы, наличие внутри-
клеточных образований. Долю грибного чехла 
в эктомикоризе рассчитывали по формуле:

100%)/rr(rd 2

1

2

2

2

1
��� ,

где d – доля грибного чехла на площади 
поперечного среза корня, r

1 
–общий радиус 

корневого окончания с мицелиальным чехлом, 
r

2 
–

 
радиус собственно корня.
Подтип грибного чехла определяли, ис-

пользуя таблицу из работы [33]. Выделяли 
два основных типа грибных чехлов: плектен-
химатические, где визуально можно увидеть 
отдельные гифы, и псевдопаренхиматиче-
ские, напоминающие обычную растительную 
паренхиму, где гифы выглядят округлыми, 
укороченными и компактными [34]. В случае 
одновременного наличия плектенхиматиче-
ских и псевдопаренхиматических участков, 
чехлы классифицировались как двойные. К 
бесструктурным относили чехлы, в которых 
отсутствовала чёткая структура мицелиальной 
ткани [33].

Статистическую обработку данных про-
водили, используя пакет программ Microsoft 
Excel 2003, STATISTICA 10. В таблицах и 
рисунках указаны средние арифметические 
значения и стандартные ошибки. Для оценки 
различий между сообществами применя-
ли однофакторный ANOVA (F-критерий), 
t���������������������������������������    -критерий Стьюдента для независимых вы-
борок. 

Результаты и обсуждение

Общие закономерности микоризации 
корней сосны. Изучение особенностей 
морфо-анатомического строения тонких 
корней позволяет оценивать физиологиче-
ское состояние микоризных окончаний и со-
стояние эктомикоризного симбиоза в целом. 
Интенсивность микоризации поглощающих 
корней сосны в изучаемых сообществах ва-
рьировала от 93 до 100  % (табл. 1). Длина 
эктомикориз изменялась от 2 до 4,8 мм. 

Контрольный сосняк отличался от выру-
бок более высокими показателями диаметра 
эктомикориз, корней, длины корней. Однако, 
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толщина и объёмная доля грибного чехла в 
эктомикоризах сосны в данном сообществе 
были ниже, чем на вырубках (табл. 2). 

Вырубка 2008 г. характеризовалась наи-
большей плотностью микоризных корневых 
окончаний (табл. 1), наблюдалась тенденция 
снижения диаметра эктомикоризных кор-
невых окончаний и повышения толщины и 
объёмной доли грибного чехла. По-видимому, 
все перечисленные характеристики отражают 
компенсаторные механизмы сосны к сложив-
шимся в сообществе условиям, поскольку 
эктомикоризы достаточно чувствительны к 
изменениям среды [35] (табл. 1). Согласно 
предыдущим исследованиям [35], грибной 
компонент эктомикориз обычно более пласти-
чен по сравнению с растительным, поскольку 
зависит от большего числа факторов.

К показателям, отражающим возрастные 
изменения в тонких корнях и их «жизненную 
активность», относятся количество таниновых 
клеток, а также число эктомикориз с утерян-
ным тургором [35]. Их количество было наи-
большим на вырубке 2008 г. по сравнению с 
другими площадками. 

В целом, можно отметить, что в контроль-
ном сосняке показатели, характеризующие 
состояние растительного компонента симбиоза 
(диаметр эктомикориз и собственно корня, 
проводящего цилиндра), были достоверно 
выше, чем на вырубках. Параметры, харак-
теризующие грибной компонент (толщина 
и объёмная доля грибного чехла, плотность 
эктомикориз), уменьшались на вырубках 
(табл. 1). Данный факт интересен, поскольку 
подтверждает, что изучаемые сукцессионные 
сообщества находятся ещё в стадии своего 
становления и баланс обоих симбионтов, по-
видимому, пока не достигнут. 

Состояние грибных чехлов корневых 
окончаний сосны. Микроморфологическое 
и анатомическое разнообразие эктомикориз 
является следствием разнообразия грибов-
микоризообразователей [33, 34, 26]. Следо-
вательно, разнообразие и структура наборов 
типов грибных чехлов являются показате-
лями, отражающими особенности видового 
разнообразия микобионтов конкретного вида 
растения [22, 25, 32]. Микоризы с чехлами 
разного сложения имеют разный уровень 
физиологической активности. Известно, что 
плектенхиматические чехлы являются наи-
более молодыми, псевдопаренхиматические 
и двойные – более зрелые и физиологически 
активные, бесструктурные грибные чехлы 
характерны для завершающей стадии разви-

тия корневых окончаний [24, 34, 36]. Также 
известно, что разные виды грибов формируют 
грибные чехлы разной толщины. Например, 
наиболее тонкие чехлы формируют грибы 
родов Amphinema, Dermocybe, Hebeloma и 
Tricholoma, а толстые – Boletus, Xerocomus, 
Rhizopogon, Suillus, Lactarius, Paxillus и Rus-
sula [37]. 

Всего на изучаемых площадках было от-
мечено 10 подтипов грибных чехлов (табл. 2).  
В контрольном сосняке выявлено семь подти-
пов грибных чехлов, а наибольшим разнообра-
зием характеризовалась вырубка 2008 г., где 
обнаружено десять подтипов грибных чехлов. 
Состав грибных чехлов сосны обыкновенной 
на исследуемой территории характеризовался 
преимущественно «молодыми» грибными чех-
лами плектенхиматического типа, доминиру-
ющим был подтип В. Особенно это выражено 
на более молодой вырубке 2015 г., где его доля 
достигает 80  %. Вероятно, это обусловлено 
стадией развития сукцессии данного сообще-
ства с доминированием определённых видов 
микобионтов. В целом, грибные чехлы подтипа 
В являются типичными и часто встречаю-
щимися для хвойных растений Республики 
Коми [38]. На вырубке 2008 г. и контрольном 
сосняке присутствовало около 20 % грибных 
чехлов подтипа G, грибным симбионтом 
которого является хорошо узнаваемый по 
морфологическим признакам, устойчивый  
к неблагоприятным факторам засухоустойчи-
вый вид Cenococcum geophilum [25, 39–41]. Его 
присутствие было подтверждено результатами 
молекулярного анализа (табл. 3). 

Количество бесструктурных чехлов, ха-
рактерных для завершающей стадии развития 
корневых окончаний [25, 36], было невелико 
на всех трёх изучаемых участках и достигало 
максимального значения в 17 % на девятилет-
ней вырубке.

Состав грибов-микоризообразователей на 
корнях сосны. Для 42 образцов удалось вы-
делить ДНК грибов, провести амплификацию  
и секвенирование ITS-региона (табл. 3). Из 
всех идентифицированных таксонов, досто-
верно относящихся к микоризообразователям, 
15 видов из пяти семейств относятся к отделу 
Basidiomycota и один вид Cenococcum geophilum 
принадлежит отделу Ascomycota. Два вида – 
Tylospora fibrillosa и C. geophilum – встреча-
лись на всех трёх исследованных участках.

Контрольный участок – сосняк чернич-
ный – характеризовался наличием 10 видов 
микобионтов на микоризных окончаниях 
сосны. Наибольшей встречаемостью харак-
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теризовались виды семейства Russulaceae. 
Большую долю составляла Hebeloma velutipes 
(18  %), образующая эктомикоризы с белым 
мицелием, тогда как на вырубке 2008 г. она 
встречалась не так часто (5 %). По сравнению 
с вырубками, возрастала доля аскомицета  
C. geophilum до 10 %, а доля T. fibrillosа, наобо-
рот, уменьшилась в два раза.

На вырубке 2015 г. обнаружено всего че-
тыре таксона грибных симбионтов, тогда как 
на вырубке 2008 г. – 12 видов грибов. Наиболее 
часто встречающийся таксон в эктомикори-
зах сосны в сообществе – Russula consobrina, 
отмеченный в 70 % всех рассмотренных ми-
коризных окончаний. Микоризы, образован-
ные этим видом, характеризуются наличием 
псевдопаренхиматического грибного чехла 
коричневой окраски. Также достаточно вы-
сокая встречаемость наблюдалась у Lactarius 
helvus и T. fibrillosa. 

Вырубка 2008 г. характеризовалась 
наибольшим богатством выделенных из 
корней грибов-микоризообразователей. 
Наибольшая встречаемость была отмечена 
для представителей семейства Russulaceae: 
Russula paludosa (23  %), Lactarius helvus 
(15 %), Lactarius tabidus (15 %). Также высо-
кая встречаемость была выявлена для Suillus 
variegatus (Suillaceae, 15 %), который образует 
туберкулизированные хорошо узнаваемые 
эктомикоризы сосны с чехлами подтипа J [42]. 
В данном сообществе также присутствовали 

Таблица 2 / Table 2
Относительное обилие (%) подтипов грибных чехлов эктомикоризных корней сосны

Relative abundance (%) of fungal mantles subtypes in pine ectomycorrhizal roots

Тип место-
обитания
Habitat 

type

Группы подтипов и подтипы микоризных чехлов, % / Subtype groups and 
mycorrhizal mantles subtypes, %

Общее 
число 

корней, 
шт. 

Total root 
number, 

pcs

Плектенхиматические 
Plectenchymatous

Псевдопарен-
химатические 
Pseudoparen-

chymatous

Двой-
ные 

Double

Бесструк-
турные

Unstructured

A B Bч С D E F G J RS
Контроль
Control

21,0 42,1 2,1 – – 1,1 – 18,9 1,1 13,7 95

Вырубка 
2008 г.
Clear-cut 
of 2008

19,8 19,0 2,8 2,8 2,8 4,7 4,7 24,5 0,9 17,0 106

Вырубка 
2015 г.
Clear-cut 
of 2015

2,0 78,0 – 1,0 2,0 2,0 7,0 2,0 – 6,0 100

Примечание: прочерк означает, что чехлов данных подтипов не обнаружено. Подтипы грибных чехлов являются 
буквенными индексами, которые приведены в определителе [33].

 Note: a dash means no mantles of these subtypes found. Fungal mantle subtypes are letter indices, which are given in 
identifier [33].

четыре вида из рода Cortinarius, покрытые 
белыми гидрофобными гифами, встречаемость 
которых составляла от 1 до 5  %. Семейство 
Atheliacea было представлено двумя видами: 
Piloderma olivaceum (образует микоризу с жёл-
тыми ризоморфами) и T. fibrillosa (формирует 
светло-коричневую эктомикоризу). Известно, 
что обильный мицелий семейства Atheliacea 
с характерными разветвлёнными ризомор-
фами способствует адаптации его растений-
хозяев к стрессовым условиям окружающей 
среды [43].

Наиболее сходны по видовому составу 
были сосняк черничный и вырубка 2008 г.  
(значения коэффициента Сёренсена-Чека-
новского 0,64).

Заключение

Таким образом, состояние эктомикориз-
ного симбиоза сосны на вырубках отражает 
состояние растительного сообщества в целом.  
В контрольном сосняке показатели, характе-
ризующие состояние растительного компо-
нента симбиоза (диаметр эктомикориз и соб-
ственно корня, проводящего цилиндра) были 
достоверно выше по сравнению с вырубкой 
девяти лет, а показатели, характеризующие 
грибной компонент (толщина и объёмная доля 
грибного чехла, плотность эктомикориз), нао-
борот, ниже. На вырубках происходит измене-
ние соотношения грибных чехлов. Начальные 
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исследования видового состава микобионтов 
на корнях сосны показали преимущественно 
большее разнообразие грибов на более старой 
вырубке и сходство состава выявленных на 
ней грибов с контрольным сосняком. Всего на 
трёх исследованных участках присутствовало 
15 видов грибов, типичных микоризообразова-
телей. Общими для всех сообществ оказались 
два вида – Tylospora fibrillosa и Cenococcum 
geophilum. Наибольшей встречаемостью на 
всех участках характеризовались виды семей-
ства Russulaceae.

Работа выполнена в рамках темы НИР 
«Cредообразующая роль и продуктивность лес-
ных и болотных экосистем Европейского Северо-
Востока России» (125020501547-8).
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