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Ambrosia artemisiifolia — высоковредоносное инвазионное растение североамериканского происхождения, 
относящееся к трибе Heliantheae подсемейства Asteroideae. К одному из факторов, влияющих на 
конкурентоспособность инвазионных видов сложноцветных, относят мутуалистические отношения с 
арбускулярными микоризными грибами. Существует гипотеза, что на эффективность этого симбиоза оказывает 
влияние филогенетическое положение и время возникновения видов участников. Целью нашей работы был 
сравнительный анализ видового состава сообщества арбускулярных микоризных грибов, ассоциированных с 
амброзией полыннолистной, с сообществами близкородственных видов. Показано, что проанализированное 
сообщество менее разнообразно, чем у близкородственных видов растений трибы Astereae. В частности, оно 
представлено широко распространёнными видами порядка Glomerales (Glomus spp., Funneliformis mosseae) и, 
фактически, не содержит представителей Diversisporales. Возможно, в силу особенностей эволюции геномов 
представителей трибы Heliantheae, симбиоз с арбускулярными микоризными грибами не оказывает существенное 
влияние на увеличение конкурентоспособности инвазионных видов, как это происходит у видов трибы Astereae.
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Введение
Инвазии растений серьезно угрожают природным эко-

системам. Встречающиеся на территории РФ и ближнего 
зарубежья инвазионные растения из разных триб подсе-
мейства Asteroideae Lindl. входят в списки наиболее опас-
ных видов (Виноградова и др., 2010; Галкина и др., 2015; 
Абрамова, Голованов, 2016; Боровик, Абрамова, 2016; Се-
натор, Виноградова, 2023; Федина, Малышева, 2023). 

Арбускулярные микоризные грибы (АМГ), успешный 
симбиоз с которыми дает растению-хозяину существен-
ные преимущества, могут оказывать влияние на конкурен-
тоспособность видов в фитоценозах. До сих пор остается 
неясным, как AMГ влияют на конкурентный баланс меж-
ду аборигенными и инвазионными видами. Существует 
предположение о том, что вклад различных видов АМГ 
в повышение конкурентоспособности для сорных и куль-
турных растений различный. Сравнение частоты и интен-
сивности микоризованности инвазионных и аборигенных 
видов сложноцветных показало, что местные виды, как 
правило сильнее микоризованы, чем инвазионные. Пре-
жде всего разница наблюдается в количестве мицелия, в 
то время как на численность арбускул и везикул инвази-
онный статус чаще всего не влияет (Бетехтина, Веселкин, 
2015; Betekhtina et al., 2016; Řezáčová et al., 2020). Для не-
которых видов инвазионных растений меньшая интенсив-
ность микоризованности объясняется гипотезой дегради-
рованного мутуализма, базирующейся на предположении 
о том, что инвазионные виды в меньшей степени зависят 
от арбускулярной микоризы, чем аборигенные (Vogelsang, 
Bever, 2009). Hart и др. (2001) для оценки того, что пер-
вично: состав фитоценоза или ризосферного грибного 

сообщества, предложили гипотезу «водитель/пассажир». 
Позже для инвазионных растений семейства Asteraceae 
Bercht. & J.Presl было показано, что фитоценоз определяет 
состав арбускулярного микоризного сообщества почвы и 
ризосферы на участках вторичной сукцессии, а обратная 
ситуация, когда состав сообщества определяет состав фи-
тоценоза, наблюдается при первичной сукцессии (Zobel, 
Öpik, 2014; Řezáčová et al., 2021). В большинстве случаев в 
природе отношения между инвазионными видами семей-
ства Asteraceae и арбускулярными микоризными грибами 
классифицируют как мутуализм (Richardson et al., 2000). 

О видовом составе сообществ АМГ, ассоциирован-
ных с растениями трибы Heliantheae Cass., включающей 
такие инвазионные виды, как амброзии полыннолистная 
Ambrosia artemisiifolia L., многолетняя A. psilostachya DC. 
и трехраздельная A. trifida L., циклахена дурнишниколист-
ная Cyclachaena xanthiifolia (Nutt.) Fresen. и дурнишник 
беловатый Xanthium albinum (Widder) Scholz & Sukopp, 
сведений немного. Показано, что эти сообщества АМГ 
представлены только широко распространёнными видами 
порядка Glomerales J.B. Morton & Benny, преимуществен-
но видом Funneliformis mosseae (T.H. Nicolson & Gerd.) 
C. Walker & A. Schüßler. Впервые благотворное влияние 
АМГ на распространение A. artemisiifolia было показа-
но Fumanal et al. (2006). Zhang et al. (2018) показал, что 
инвазия A. artemisiifolia уменьшает разнообразие АМГ в 
почве ризосферы этого растения, и что повторная иноку-
ляция инвазионных растений выделенными из почвы спо-
рами повышает их конкурентоспособность. Продолжение 
этой работы в условиях in vitro выявило то, что инвазия 
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A. artemisiifolia приводит к изменению разнообразия АМГ 
ризосферного сообщества, увеличивая долю F. mosseae 
у амброзии и уменьшая у нативного злака щетинника 
зеленого Setaria viridis (L.) P.Beauv. (Kong et al., 2022). 
Для дурнишника обыкновенного Xanthium strumarium 
var. canadense (Mill.) Torr. & A.Gray (=X. italicum) пока-
зано, что мутуалистические отношения с F. mosseae спо-
собствуют распространению этого растения (Tang et al., 
2020). В наших исследованиях мы остановились на ам-
брозии полыннолистной, аллергенном опасном инвазиан-
те, который относится к одной из наиболее молодых клад 
подсемейства Asteroideae — Heliantheae Alliance (Mandel 

et al., 2019). Эволюционные события у трибы Heliantheae, 
в отличие от представителей трибы Astereae, включают 
событие дупликации целого генома (Laforest et al., 2024). 
Центр разнообразия видов трибы Heliantheae находится 
в Северной Америке. Наряду с масличными культурами 
рода Helianthus она содержит инвазионные виды родов 
Ambrosia, Xanthium и Cyclachaena. 

Целью нашей работы стал сравнительный анализ ви-
дового состава сообщества арбускулярных микоризных 
грибов, ассоциированных с амброзией полыннолистной, с 
сообществами близкородственных видов.

Материалы и методы
Сбор растительного материала
Растения A. artemisiifolia (не менее пяти), находящиеся 

в фазе цветения, собирали в прибрежной зоне в октябре 
2024 на территории Адлерского р-на города Сочи. Работа 
проводилась на корнях 3–4 порядка (не менее 18 фрагмен-
тов на вариант).

Пробоподготовка
Депигментацию корней проводили 10 % KOH при ком-

натной температуре до полного удаления желтого пигмен-
та. Окраску проводили чернилами в 5 % молочной кисло-
те в течение 8 ч при комнатной температуре, после чего 
корни отмывали 2.5 % молочной кислотой. Микроскопи-
ческие препараты анализировали с помощью микроскопа 
БЛМ-Л с цифровой камерой МС-8.3, программное обеспе-
чение для получения и анализа изображений «МСview» 
(ЛОМО, Санкт-Петербург). 

Выделение ДНК из корней растений
Выделение ДНК из корней осуществляли со CTAB 

буфером (Doyle, Doyle, 1987) с добавлением на стадии 
экстракции менее 1 % активированного угля для удаления 
специализированных растительных метаболитов, ингиби-
рующих ДНК полимеразу. Качество выделенной ДНК кон-
тролировали по способности образовывать продукты ПЦР 
более 500 нп по локусу внутренних транскрибируемый 
спейсеров с праймерами ITS1-F (CTT GGT CAT TTA GAG 
GAA GTA A) /lTS4-B (CAG GAG ACT TGT ACA CGG TCC 
AG) (Евроген, Москва) согласно (Gardes, Bruns, 1993).

Амплификация грибных ДНК-последовательностей
ДНК-последовательности нарабатывали по локусу ма-

лой субъединицы РНК с праймерами AML1 (ATC AAC 
TTT CGA TGG TAG GAT AGA) /AML2 (GAA CCC AAA 
CAC TTT GGT TTC C) (Евроген, Москва). Полимеразную 
цепную реакцию проводили в объеме 20 мкл с помощью 
DreamTaq PCR Master Mix (2х) (Thermo Scientific). В со-
став смеси входили по 5 пикомоль каждого праймера, 1 
мкл препарата. Условия проведения ПЦР включали на-
чальную денатурацию при 94 °C в течение 3 мин, затем 45 

циклов по программе 94 °C 30 с, 40 °C 1 мин, 72 °C 1 мин, 
и заключающую стадию при 72 °C 10 мин (Lee et al., 2008). 

Клонирование ДНК-фрагментов
Продукты амплификации ДНК клонировали в векторе 

PJET 1.2 с помощью CloneJET PCR Cloning Kit (Thermo 
Scientific), согласно протоколу производителя. Реакци-
онная смесь содержала 5 мкл 2-х кратного реакционного 
буфера, 1 мкл продукта ПЦР, 0.5 мкл фермента и воду до 
конечного объема 10 мкл. Реакция проходила 5 мин при 
70 °C. Продукты реакции переносили в лед, добавляли по 
0.5 мкл векторной ДНК (PJ1.2blunt Cloning Vector, 50 нг/
мл) и лигазы (T4 DNA Ligase). Смесь инкубировали 15 
мин при комнатной температуре.

Трансформация клеток Escherichia coli
К компетентным клеткам DH5alpha добавляли лигаз-

ную смесь и выдерживали 30 мин на льду. Затем прово-
дили тепловой шок при 42 °C в течение 40 с, после чего к 
смеси клеток и ДНК добавляли 1 мл питательной среды 
LB и выращивали с аэрацией в течение 40 мин при 37 °C. 
Далее клетки осаждали центрифугированием и высевали 
на агаризованную питательную среду LB с ампициллином 
(100 мг/л).

С выросшими колониями проводили ПЦР также в объ-
еме 20 мкл с помощью DreamTaq PCR Master Mix (2х) 
(Thermo Scientific) с добавлением по 5 пикомоль каждого 
праймера pJET1.2F (CGA CTC ACT ATA GGG AGA GCG 
GC) /pJET1.2R (AAG AAC ATC GAT TTT CCA TGG CAG) 
(Евроген, Москва). Условия проведения ПЦР: 95 °C 5 мин, 
затем 25 циклов по программе 95 °C 15 с, 58 °C 30 c, 72 °C 
30 c и 72 °C 5 мин. Продукты амплификации размером 
650–700 нп секвенировали по Сэнгеру на базе ресурсно-
го центра «Развитие молекулярных и клеточных техноло-
гий» СПбГУ. Анализ ДНК последовательностей проводи-
ли с помощью программного пакета MEGA7: Molecular 
Evolutionary Genetics Analysis version 7.0 for bigger datasets 
(Kumar et al., 2018).

Результаты и обсуждение
По морфологическим признакам и анализу ДНК-по-

следовательностей, кодирующей малую субъединицу РНК 
(SSU), выявлены преимущественно представители семей-
ства Glomeraceae Piroz. & Dalpé, а именно F. mosseae и 
Rhizophagus spp. (рис. 1, 2; табл. 1). В целом сообщество 
АМГ, ассоциированное с амброзией полыннолистной 
A. artemisiifolia, соответствовало по структуре и видово-
му составу данным, полученным для сообщества этого 

растения-хозяина, произрастающего в Китае (Kong et al., 
2022). Так, в результате клонирования ампликонов по участ-
ку, кодирующему малую субъединицу pРНК (SSU), авторы 
выявили следующие виды АМГ: Septoglomus viscosum C. 
Walker, D. Redecker, D. Stille & A. Schüßler, Entrophospora 
lamellosa Błaszk., B.T. Goto, Magurno, Niezgoda & Cabello 
(=Claroideoglomus lamellosum), Dominikia iranica Błaszk., 
Chwat & Kovács (=Rhizophagus iranicus), D. indica Błaszk., 
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Chwat & Kovács (=Glomus indicum), Rhizophagus irregularis 
C. Walker & Schuessler, F. mosseae, R. intraradices C. Walker 
& Schuessler и S. constrictum Sieverd., G.A. Silva & Oehl. 

Виды порядка Diversisporales C. Walker & A. Schuessler, 
часто ассоциированные с инвазионными видами близ-
кородственной трибы Astereae (Malygin et al., 2021; 
Sokornova et al., 2022), в корнях анализируемых растений 
A. artemisiifolia обнаружены не были. На сельскохозяй-
ственных культурах показано, что древние линии арбуску-
лярных микоризных грибов приносят меньше пользы рас-
тениям (Säle et al., 2021), то есть эффективность симбиоза 
может обуславливаться временем происхождения видов. 
В случае симбиотических отношений амброзии полын-
нолистной и АМГ, выявленные виды мало различаются 
по времени происхождения. Мы полагаем, что различия 

в составе сообщества АМГ, ассоциированного с видами 
трибы Heliantheae, по сравнению с видами близкород-
ственных триб, обусловлены более поздними геномными 
перестройками у этих растений, подробно обсуждаемыми 
в статье Laforest et al. (2024). 

АМГ, выявленные в ассоциированном с амброзией по-
лыннолистной сообществе, относятся к широко распро-
страненным, повсеместно встречающимся на широком 
круге растений-хозяев видам. Возможно, в силу особен-
ностей эволюции геномов представителей этой трибы, 
симбиоз с АМГ не оказывает существенное влияние на 
увеличение конкурентоспособности инвазионных видов, 
как это происходит у видов трибы Astereae. Для оконча-
тельного вывода необходим анализ ризосферной микобио-
ты более широкого круга растений-хозяев.

Рисунок 1. Грибные структуры арбускулярных микоризных грибов, наблюдаемые в корнях A. artemisiifolia:  
A – везикула; B – спора; C – мицелиальные структуры; D – арбускула

Figure 1. Fungal structures of arbuscular mycorrhizal fungi in the roots of A. artemisiifolia:  
A – vesicle; B – spore; C – mycelial structures; D – arbuscle
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Рисунок 2. Филогенетическое древо, построенное методом максимального правдоподобия с бутстрэп поддержкой (400 
реплик) по ДНК-последовательностям грибов, ассоциированных с амброзией полыннолистной A. artemisiifolia (Amb) 

(триба Heliantheae) и золотарником канадским Solidago canadensis (Sc) (триба Astereae), по локусу малой субъединицы 
РНК 514 нп (Kumar et al., 2018)

Figure 2. Maximum likelihood phylogenetic tree based on small subunit RNA sequence alignment (514 positions). Numbers 
above branches represent percentages of bootstrap values (400 replicates). Sequences of AMF associated with common 

ragweed A. artemisiifolia (Amb) (Heliantheae tribe) and canadian goldenrod Solidago canadensis (Sc) (Astereae tribe) (Kumar 
et al., 2018)

Таблица 1. Референсные последовательности, использованные при построении филогенетического древа
Table 1. Reference sequences used to construct the phylogenetic tree

Номер GenBank Род/Вид Клон Растение-хозяин Ссылка
GenBank number Genus/species Clone/strain Host plant Reference

MK463597.1 Septoglomus constrictum 1710261895 Ambrosia artemisiifolia Kong et al., 2022
MK463593.1 Glomus indicum 1710261861 Ambrosia artemisiifolia Kong et al., 2022
MK463591.1 Entrophospora lamellosa 1710261859 Ambrosia artemisiifolia Kong et al., 2022
MK463596.1 Rhizophagus intraradices 1711283299 Ambrosia artemisiifolia Kong et al., 2022
MK463594.1 Rhizophagus irregularis 1710261868 Ambrosia artemisiifolia Kong et al., 2022
MK463590.1 Septoglomus viscosum 1710196759 Ambrosia artemisiifolia Kong et al., 2022
KX154257.1 Rhizophagus TZ1-41 Ambrosia artemisiifolia Zhang et al., 2018
KX154256.1 Rhizophagus T2-08 Ambrosia artemisiifolia Zhang et al., 2018
KX154255.1 Rhizophagus T3-13 Ambrosia artemisiifolia Zhang et al., 2018
KX154254.1 Rhizophagus GB1-16 Ambrosia artemisiifolia Zhang et al., 2018
KX154252.1 Rhizophagus GB3-11 Ambrosia artemisiifolia Zhang et al., 2018
KX154251.1 Rhizophagus B3-031 Ambrosia artemisiifolia Zhang et al., 2018
KX154250.1 Rhizophagus B3-019 Ambrosia artemisiifolia Zhang et al., 2018
MK463595.1 Funneliformis mosseae 1710261876 Ambrosia artemisiifolia Kong et al., 2022
KU361708.1 Acaulospora Large Saana 80 Solidago virgaurea Savolainen, Kytöviita, 2017
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Short communication
FEATURES OF THE ARBUSCULAR MYCORRHIZAL FUNGAL COMMUNITY  

ASSOCIATED WITH ANNUAL RAGWEED
S.V. Sokornova*, D.M. Malygin

All-Russian Institute of Plant Protection, St. Petersburg, Russia 

*corresponding author, e-mail: svsokornova@vizr.spb.ru

Ambrosia artemisiifolia is a highly harmful invasive plant of North American origin, belonging to the tribe Heliantheae 
of the subfamily Asteroideae. One of the factors influencing the competitive ability of invasive Asteraceae species includes 
mutualistic relationships with arbuscular mycorrhizal (AM) fungi. There is a hypothesis that the effectiveness of this 
symbiosis is influenced by the phylogenetic position and the origin of species. The aim of our work was to identify the 
characteristics of the AM-fungi community associated with annual ragweed. It was shown that the community is less 
diverse than closely related species from the tribe Astereae. The major difference is that the AM-community contains only 
widespread species of the order Glomerales, such as Glomus spp. and Funneliformis mosseae. It is possible that other 
factors have a greater influence on the A. artemisiifolia competition.
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