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Свидетельства положительного значения ми�
котрофного способа почвенного питания для де�
ревьев и их продуктивности получены преимуще�
ственно в лабораторных экспериментах (Шема�
ханова, 1962; Cudlín et al., 1983; Sudhakara,
Natarajan, 1997; Wallander, 2000; Ahonen�Jonnarth,
Finlay, 2001; Niemi et al., 2005; Chen et al., 2006; и
др.) и в меньшей степени – в полевых опытах
(Marx, Bryan, 1975; Valdes, 1986; Khasa et al., 2001;
и др.). Иногда образование эктомикориз сопро�
вождается снижением массы растительного сим�
бионта (Colpaert et al., 1992; Roldán, Albaladejo,
1994; Wallander et al., 1997; Heijden, Kuyper, 2001;
Rincon et al., 2001), но в большинстве случаев мас�
са инокулированных эктомикоризными грибами
сеянцев на 10–50% больше массы безмикоризных
растений. Оценки значения эктомикоризных
грибов для создания продукции отдельных расте�
ний в естественных условиях отсутствуют в связи
с неразработанностью способов их получения.
В настоящей работе описан способ количествен�
ного сопоставления вкладов несимбиотических и
симбиотических параметров строения подземных
органов всходов сосны обыкновенной (Pinus
sylvestris L.) в изменчивость развития их надзем�
ных органов, что позволяет приблизиться к реше�
нию задачи оценки функционального значения
микотрофии растений in situ.

В экспериментах с искусственной микориза�
цией влияние эктомикоризных грибов на состоя�
ние растений оценивается при сопоставлении

значений параметров состояния безмикоризных
и микоризных растений. В сложных многофак�
торных экспериментах (например: Heijden,
Kuyper, 2001) принцип сравнения микоризного
“опыта” с безмикоризным “контролем” неукос�
нительно соблюдается, и для оценки эффекта
инокуляции достаточен статистический аппарат
дискретных сравнений. В естественных условиях,
при отсутствии безмикоризного “контроля”, дан�
ный способ оценки значения вступления в экто�
микоризный симбиоз неприемлем. В рамках опи�
сываемого далее подхода двусторонняя функцио�
нальная взаимосвязь между надземными и
подземными органами растений редуцируется до
анализа одностороннего влияния, при котором
состояние надземной части рассматривается как
функция состояния подземных органов. С учетом
континуальной изменчивости параметров состо�
яния растений характер и сила влияния одних па�
раметров на другие оцениваются с использовани�
ем множественного регрессионного анализа.
Близкие подходы ранее использовались для
оценки значения эктомикориз (расчет корреля�
ционной связи: Brunner, 1987; Last et al., 1989; Ber�
man, Bledsoe, 1998; раздельный учет морфологи�
ческих характеристик растений с разным уровнем
развития эктомикориз: Шубин, 1965; Лобанов,
1971; Семенова, 1985). 
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МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Описываемый подход верифицирован на ма�
териале 26 выборок 4–12�месячных всходов сос�
ны обыкновенной, произраставших в сосновых
лесах, на лесных гарях, в естественных открытых
местообитаниях и в лесных питомниках (табл. 1).
Растения выкапывали, стараясь не повредить
подземные органы; на этапе камерального анали�
за особи с поврежденными корневыми система�
ми выбраковывались.

Особенности строения всходов определяли
после фиксации в 4%�ном растворе формалина.
У каждой особи определяли массу (мг) надземной
части (выше корневой шейки; сушка 24 ч, 105°C).
Измеряли или рассчитывали параметры строения
подземных органов: 1, 2) длину главного и боко�
вых недетерминированных корней I порядка, ко�
торые обозначали термином “проводящие кор�
ни” (мм); 3) сумму длин проводящих корней
(мм); 4–6) количество безмикоризных поглоща�
ющих корней, микориз и микоризных окончаний

Таблица 1. Характеристика анализируемых выборок всходов Pinus sylvestris

№
выборки

Географическое
положение

Местооби�
тание*

Возраст
всходов,

мес.

Объем
выборки,

экз.

Признаки строения всходов
(m ± SE)

с.ш. в.д.
Масса

надземной
части, мг

Длина
проводящих
корней, мм

Интенсив�
ность мико�
ризации, %

1 55°36′ 65°02′ Лес 1 12 30 18 ± 1 97 ± 7 84 ± 4

2 55°36′ 65°02′ » 12 37 35 ± 4 181 ± 15 86 ± 1

3 55°36′ 65°02′ » 12 65 32 ± 2 195 ± 14 86 ± 2

4 55°36′ 65°02′ Лес 2 12 33 26 ± 3 171 ± 14 53 ± 6

5 55°36′ 65°02′ » 12 32 22 ± 3 153 ± 13 43 ± 5

6 55°36′ 65°02′ Гарь 1 12 45 30 ± 3 219 ± 15 63 ± 4

7 55°36′ 65°02′ » 12 44 38 ± 4 253 ± 15 55 ± 4

8 55°36′ 65°02′ » 12 46 40 ± 4 226 ± 14 59 ± 4

9 55°36′ 65°02′ Гарь 2 12 30 32 ± 3 226 ± 19 63 ± 4

10 55°36′ 65°02′ » 12 30 43 ± 5 248 ± 22 61 ± 4

11 56°57′ 60°21′ Лес 3 5 60 11 ± 0 109 ± 5 76 ± 2

12 56°57′ 60°21′ » 5 31 12 ± 1 152 ± 10 78 ± 4

13 56°55′ 60°34′ Карьер 5 30 29 ± 2 516 ± 31 34 ± 4

14 56°55′ 60°34′ » 5 32 20 ± 1 400 ± 19 33 ± 4

15 56°55′ 60°34′ » 5 30 22 ± 2 510 ± 40 21 ± 3

16 57°01′ 60°18′ Торфяник 5 30 49 ± 2 423 ± 21 6 ± 1

17 57°01′ 60°18′ » 5 30 52 ± 2 590 ± 28 6 ± 1

18 57°01′ 60°18′ » 5 31 46 ± 3 612 ± 38 6 ± 2

19 56°57′ 60°46′ Питомник 1 6 39 50 ± 5 440 ± 30 11 ± 1

20 56°41′ 60°32′ Питомник 2 6 32 124 ± 11 752 ± 49 6 ± 1

21 56°25′ 60°34′ Питомник 3 4 65 129 ± 11 525 ± 24 9 ± 1

22 56°25′ 60°18′ Питомник 4 6 30 39 ± 3 336 ± 23 32 ± 2

23 56°46′ 59°58′ Питомник 5 6 50 43 ± 4 244 ± 13 28 ± 2

24 55°36′ 65°02′ Питомник 6 6 40 92 ± 9 501 ± 34 12 ± 2

25 56°29′ 60°47′ Питомник 7 6 40 35 ± 2 333 ± 16 43 ± 1

26 56°57′ 59°55′ Питомник 8 6 40 45 ± 4 477 ± 21 28 ± 2

* Лес 1 – сосняк бруснично�мелкотравно�зеленомошный негорелый; лес 2 – то же, пройденный низовым пожаром (гарь�ре�
дина); гарь 1 – то же, пройденный тотальным пожаром (гарь�сухостой); гарь 2 – то же, пройденный тотальным пожаром, дре�
востой вырублен (гарь�вырубка); лес 3 – сосняк наскальный мертвопокровный; карьер – склоны глиняного карьера; торфя�
ник – осушенный низинный торфяник; питомники 1–8: лесные питомники лесхозов Свердловской (1 – Березовского, 2 – Сверд�
ловского, 3 – Сысертского межрайонного, 4 – Полевского, 5 – Ревдинского, 7 – Сысертского, 8 – Билимбаевского) и
Курганской (6 – Просветский) областей.
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(экз.); 7) интенсивность микоризации корневой
системы – отношение количества микориз к ко�
личеству поглощающих корней (%); 8–10) плот�
ность безмикоризных корней, микориз и мико�
ризных окончаний – количество соответствую�
щих структур на 100 мм длины проводящих
корней (Селиванов, 1981). Термином “безмико�
ризный поглощающий корень” обозначали не за�
селенный эктомикоризным грибом боковой де�
терминированный корень последнего порядка,
термином “микориза” – орган, возникший из бо�
кового детерминированного корня в результате
заселения эктомикоризным грибом, термином
“микоризное окончание” – отдельные ответвле�
ния сложных микориз. Безмикоризные и мико�
ризованные корни (эктомикоризы) различали
под бинокулярной лупой (×10–20), принимая во
внимание характер ветвления и формы поглоща�
ющих органов, наличие поверхностных гифаль�
ных образований. Разделение параметров на “не�
симбиотические” и “симбиотические” осуществ�
лено на основании того, участвуют ли в их
формировании эктомикоризные грибы: несим�
биотические (“ns”) – параметры № 1–4, 8; сим�
биотические (“s”) – № 5–7, 9, 10. 

Одним из требований к массиву предикторов
множественной регрессии является их независи�
мость друг от друга. Этому условию используе�
мый набор параметров подземных органов не
удовлетворяет, поскольку многие параметры
сильно коррелируют друг с другом. Кроме того,
количество потенциальных предикторов (10 па�
раметров) избыточно для построения регрессии
на основании 30–60 наблюдений. Для сокраще�
ния количества предикторов использовали фак�
торный анализ (Веселкин, 2008), в ходе которого
было установлено, что все параметры устойчиво
группируются в три легко интерпретируемые
группы главных факторов (ГФ): ГФ1s – симбио�
тические параметры, описывающие развитие эк�
томикориз; ГФ2ns – параметры, описывающие
развитие проводящих корней; ГФ3ns – количе�

ство безмикоризных поглощающих корней. Клю�
чевыми параметрами подземных органов, слабо
коррелирующими между собой и преимущественно
связанными только с одним ГФ, являются: плот�
ность микоризных окончаний (связан с ГФ1s), дли�
на всех проводящих корней (связан с ГФ2ns), плот�
ность безмикоризных корней (связан с ГФ3ns).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Уравнение зависимости массы надземных ор�
ганов всходов от развития их подземных органов
имеет следующий вид: 

m' = beta1  + beta2  + beta3 ,

где m' – стандартизированное значение массы
надземных органов; beta1, beta2, beta3 – стандарти�
зированные частные регрессионные коэффици�
енты; , ,  – стандартизированные оценки
ГФ, описывающие развитие эктомикориз (x1),
проводящих корней (x2), безмикоризных погло�
щающих корней (x3).

Во всех местообитаниях на развитие надзем�
ной части всходов положительно влияет развитие
проводящих корней (табл. 2). Значимое влияние
симбиотических параметров на массу побега
установлено в 17 местообитаниях (65%), а в 7 ме�
стообитаниях масса побега сильнее зависит от
развития эктомикориз, чем от развития проводя�
щих корней. Значимое влияние переменной,
описывающей развитие безмикоризных погло�
щающих корней, установлено в 3 местообитаниях
(12%). Не зарегистрировано случаев одновремен�
ного значимого влияния на массу побега пере�
менных, описывающих развитие симбиотиче�
ских и несимбиотических поглощающих органов. 

В 26 выборках средние значения бета�коэффи�
циентов составляют 0.36 (beta1), 0.54 (beta2) и 0.09
(beta3), а медианы распределений 0.42, 0.52 и 0.06
соответственно. Таким образом, в среднем в 26
исследованных местообитаниях рост побега всхо�

x1' x2' x3'

x1' x2' x3'

Таблица 2. Усредненные характеристики уравнений, описывающих зависимость массы побега всходов Pinus
sylvestris от оценок трех ГФ, характеризующих развитие эктомикориз (beta1), проводящих корней (beta2) и безми�
коризных поглощающих корней (beta3)

№
группы

Критерии формиро�
вания группы 

Количество 
местообита�

ний

Регрессионные коэффициенты Доли объясняемой дисперсии

beta1 beta2 beta3 SSs SSns SSu

0 Все случаи 26 +0.36 +0.54 +0.09 0.18 0.36 0.54

1 Значимы beta1 и beta2;
в том числе случаи:

17 +0.48 +0.53 +0.06 0.24 0.34 0.58

1а beta1 > beta2 7 +0.57 +0.34 +0.01 0.36 0.20 0.56

1б beta1 < beta2 10 +0.42 +0.65 +0.09 0.15 0.44 0.59

2 Значимы beta2 и beta3 3 +0.07 +0.52 +0.43 0.04 0.54 0.58

3 Значимы только beta2 6 +0.16 +0.56 –0.01 0.07 0.35 0.42
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дов в наибольшей мере связан с развитием прово�
дящих корней, влияние которых характеризует
значение beta2. Однако тотальное усреднение зна�
чений регрессионных коэффициентов мало ин�
формативно в связи с их высокой вариабельно�
стью. Могут быть выделены три типа (группы) со�
четаний статистически значимых регрессионных
коэффициентов (см. табл. 2), анализ которых
свидетельствует о том, что влияние на массу по�
бега переменных, характеризующих развитие эк�
томикориз или безмикоризных корней, в ряде
случаев сравнимо с влиянием переменной, харак�
теризующей развитие проводящих корней.

Функции, преимущественно выполняемые
недетерминированными (проводящие, скелет�
ные) и детерминированными (безмикоризные
поглощающие, эктомикоризы) корнями, различ�
ны. Развитие первых направлено на захват и осво�
ение пространства, вторых – на возможно пол�
ную эксплуатацию ресурсов в ближайшем объеме
почвы. Учитывая это, мы сравнили силу влияния
на рост надземной части всходов несимбиотиче�
ских и симбиотических поглощающих органов,
отделив их влияние от влияния проводящих кор�
ней (рис. 1). В естественных лесных и открытых
местообитаниях для всходов выгодно наращива�
ние количества эктомикориз, а эффекты от изме�
нения количества и(или) плотности безмикориз�
ных корней фактически не регистрируются.
В лесных питомниках средние эффекты от воз�
растания оснащенности корневых систем сим�

биотическими и несимбиотическими поглощаю�
щими органами сопоставимы. 

Вклады несимбиотических и симбиотических
параметров в изменчивость массы побега всходов
характеризовали долями дисперсий массы над�
земных органов, обусловленных несимбиотиче�
скими (SSns) и симбиотическими (SSs) параметра�
ми подземных органов: 

SSu = SSns + SSs,

где SSu – компонента полной дисперсии массы
надземных органов всходов, обусловленная осо�
бенностями строения подземных органов.

С особенностями строения подземных орга�
нов в разных местообитаниях сопряжено от 24 до
88% общей изменчивости массы побегов всходов,
интерквартильный размах значений SSu состав�
ляет 45–70%, медиана – 53%. С несимбиотиче�
скими параметрами связано от 5 до 73% изменчиво�
сти массы побега, квартили – 20–51%, медиана –
33%. Симбиотические параметры обусловливают
от 3 до 45% общей изменчивости, квартили – 7–
27%, медиана – 15%. Наименьший разрыв оценок
значения симбиотических и несимбиотических
параметров наблюдается в лесных местообитани�
ях (рис. 2), в которых корни всходов взаимодей�
ствуют с устойчиво функционирующими, кон�
тролирующими все почвенные локусы группи�
ровками эктомикоризных грибов. При поселении
сосны на безлесных участках (открытые есте�
ственные местообитания и лесные питомники), в
почве которых отсутствуют сложившиеся ком�
плексы эктомикоризных грибов, отчетливо про�
сматривается доминирующий вклад в общую из�
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Рис. 1. Значения регрессионных коэффициентов, ха�
рактеризующих влияние на массу побега всходов Pi$
nus sylvestris развития безмикоризных поглощающих
корней (beta3, залитые фигуры) и эктомикориз (beta1,
незалитые фигуры) в разных местообитаниях. 
Здесь и на рис. 2: квадраты – среднее значение, пря�
моугольники – интерквартильный размах, линии –
минимум и максимум. Указана значимость различий
значений beta1 и beta3 в каждой группе местообита�
ний по парному критерию Уилкоксона.
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p = 0.049
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лесные открытые
Группы местообитаний

Рис. 2. Компоненты дисперсии массы побега, связан�
ные с несимбиотическими (SSns, залитые фигуры) и
симбиотическими (SSs, незалитые фигуры) парамет�
рами подземных органов всходов Pinus sylvestris в раз�
ных местообитаниях. Указана значимость различий
значений SSns и SSs в каждой группе местообитаний
по парному критерию Уилкоксона. 
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менчивость успешности роста побега несимбио�
тических параметров подземных органов. 

Изменения подземных органов, сопровождаю�
щиеся улучшением развития надземных органов,
считаются модификационными адаптациями. Эти
адаптивные реакции могут осуществляться разны�
ми способами: во�первых, растениями самостоя�
тельно – путем наращивания длины проводящих
корней и(или) количества безмикоризных погло�
щающих корней; во�вторых, растениями в сим�
биозе с этомикоризными грибами – путем транс�
формации безмикоризных корней в эктомикори�
зы и дальнейшего ветвления эктомикориз. Из 26
проанализированных местообитаний в 9 практиче�
ски в чистом виде реализуется первый – автоном�
ный – способ, но в большей части местообитаний
масса побега всходов зависит и от протяженности
главного и боковых недетерминированных корней,
и от успешности образования эктомикориз. Необ�
ходимо отметить наличие соответствия, хотя и не
абсолютного, между значением симбиотических
и несимбиотических поглощающих органов для
развития особи и их относительным обилием.
В питомниках в микоризы трансформирована
1/5 часть поглощающих корней (от 6 до 43%, в
среднем 20%), в открытых естественных место�
обитаниях – 1/3 (6–63%, в среднем 30–40%), а в ле�
сах – большая часть (43–86%, в среднем – 70%). Та�
ким образом, с одной стороны, при изменении
соотношения безмикоризных корней и эктоми�
кориз однонаправленно изменяется сила их вли�
яния на побег, но с другой – даже при низких
уровнях микоризации корневых систем влияние
эктомикориз на рост побега, как правило, боль�
ше, чем влияние безмикоризных корней. По на�
шему мнению, эта закономерность служит дока�
зательством выгодности симбиотической страте�
гии почвенного питания для всходов сосны в
большей части проанализированных местообита�
ний. 

ВЫВОДЫ

1. Описанный способ дифференциальной
оценки влияния разных составляющих структур�
ной организации корневых систем на развитие
надземных органов растений работоспособен.
Этот способ позволяет численно сопоставить
симбиотический и несимбиотический вклады в
развитие эктомикоризных растений в отсутствие
чистого безмикоризного “контроля”, т.е. в усло�
виях реальных биогеоценозов. 

2. В разных условиях (местообитаниях) набор и
ранговый порядок существенных для развития
растений параметров строения подземных органов
широко варьируют. В соответствии с данными, по�
лученными нами к настоящему времени, значение
микотрофного способа почвенного питания для
всходов P. sylvestris возрастает при переходе от не�

полночленных пионерных или искусственно под�
держиваемых сообществ (биогеоценозов) к есте�
ственным, сформированным, относительно пол�
ночленным сообществам (биогеоценозам).

Выражаю благодарность сотрудникам ИЭРиЖ
УрО РАН к.б.н. И.А. Кшнясеву за консультации
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за, д.б.н. В.А. Мухину и д.б.н. Е.Л. Воробейчику –
за критическое обсуждение рукописи. Работа вы�
полнена при поддержке РФФИ (грант 07�04�
96121) и программы развития ведущих научных
школ (НШ�1022.2008.4) и научно�образователь�
ных центров (контракт 02.740.11.0279). 
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