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Обсуждается функционирование микоризных ассоциаций в лесных экосистемах. Микоризы участвуют
в снабжении растений элементами питания и улучшают их рост, но могут и сдерживать развитие расте-
ния. Уровень участия экто- эрикоидных микориз в цикле углерода бореальных лесов признается весьма
значительным. По данным изотопной индикации роль микориз в цикле азота высока в тундре и менее
выражена в бореальных лесах. Микоризы участвуют в разложении органического вещества почвы
для получения доступного азота, но ферментативные механизмы этого процесса и пути перемеще-
ния N и P из клеток гриба к растению во многом неизвестны. Микоризы препятствуют потерям азо-
та из лесных почв при вымывании. Микоризные сети способствуют процессам лесовосстановления
и структурирования насаждений, защищают от патогенов и вредителей.
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Под действием климатических изменений,
усиления антропогенного пресса и азотизации
биосферы происходит смещение границ биома
бореальных лесов, снижение биоразнообразия,
проникновение инвазивных видов и формирова-
ние новых сообществ (Simard, 2009; Cornell, 2011;
Anthony et al., 2020; Лукина и др. 2020). На этом
фоне увеличивается интерес к микоризным ком-
плексам, принимающим активное участие в транс-
формации органического вещества лесных почв.
Полагают, что минерализующая активность ми-
кориз может быть соизмерима с активностью са-
протрофной микрофлоры (Read, Peretz-Moreno,
2003). Появляются доказательства того, что ми-
коризные ассоциации способны контролировать
не только биогеохимию экосистемы (Lindal,Tunlid,
2015; Zak et al., 2019), но и реакцию на дeйствие
глобальных изменений (Averill et al., 2018). Под-
черкивается, что учет микоризных комплексов
демонстрирует их решающую роль в глобальном,
биогеографическом распределения видов растений
(Steidinger et al., 2019). Предлагается использование
микоризного симбиоза для восстановления и со-
хранения природных экосистем (Pickles et al., 2020).
Вектор развития микоризной экологии склоняет-
ся от анализа связей “растение–гриб” к изучению
взаимодействия сообществ экзо- и эндофитных
микроорганизмов (Smith, Peay, 2020).

К сожалению, отeчественные исследования
функциональных характеристик микоризных сим-
биозов остаются немногочисленными (Веселкин
1999; Меняйло и др., 2015; Сизоненко, 2017; Мат-
виенко, 2017). Данная статья содержит анализ за-
рубежных публикаций с выделением основных
функций микоризных симбиозов в бореальных
лесах.

Микоризы очень древние формы жизни, из-
вестные с девона (Смит, Рид, 2012). Они образу-
ются на корнях растений при их инфицировании
некоторыми видами почвенных грибов, в разной
степени способных к жизни без добавочных ис-
точников углерода. Полагают, что растение снаб-
жает гриб дополнительным лабильным углеродом,
получая взамен элементы минерального питания,
прежде всего азота, лимитирующего рост расте-
ний в бореальной зоне. Сосуществование грибов
и растений широко распространено в природе,
симбиозы с грибами образуют около 90% всех
растений. До 50000 видов грибов образуют мико-
ризные ассоциации, что составляет от 0.5 до 10%
от 0.5–10 млн всех видов грибов (van der Heijden
et al., 2015). В настоящее время микоризу тракту-
ют как комплекс, включающий помимо фито- и
микобионта, сообщество ассоциативных микро-
организмов, разносторонне влияющих на уста-
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новление и функционирование симбиоза в при-
родных условиях (Воронина, 2018).

Основные типы микоризных комплексов. В лесу
наиболее распространенными типами микориз
являются эктомикориза, арбускулярная и эрико-
идная микоризы (Селиванов, 1981; Каратыгин,
1993; Смит, Рид, 2012).

Эктомикориза (ЭКМ) появилась 100–200 млн
лет назад (van der Heijden et al., 2015). На корне
растения выражен чехол из грибных гиф, прони-
кающих в корень, но не внутрь клетки и образую-
щих сеть Гартвига. Растения с ЭКМ составляют
2–3% всех растений, но они преобладают в боре-
альных лесах. Сюда относится большинство дере-
вьев лесообразующих пород – различные виды
сосны, ели, пихты, тсуги, псевдотсуги, лиственни-
цы, березы, ольхи, ивы, дуба, бука, граба, некото-
рые виды клена. В России максимальное таксоно-
мическое разнообразие ЭКМ-грибов наблюдается
в хвойно-лиственных лесах умеренной зоны (Ка-
ратыгин, 1993). C этим типом микоризы связаны
60% всех деревьев планеты (Steidinger et al., 2019).

Арбускулярная микориза (АМ) – самая древняя
группа микориз, возникшая более 400 млн лет на-
зад (van der Heijden et al., 2015). Она облигатно
симбиотрофна, относится к эндомикоризам, ее
гифы проникают внутрь клеток корня и образуют
специфичные структуры – арбускулы. Этот тип
микориз образует 80% всех высших растений,
преимущественно травянистых. Лесообразую-
щие породы деревьев с АМ преобладают в субтро-
пиках и тропиках (Averill et al., 2014; Lin et al.,
2016), поэтому растения с АМ в бореальных лесах
играют менее значительную роль, чем ЭКМ-виды
(Bennet et al., 2017). Биомасса АМ мицелия обычно
на один или два порядка меньше, чем биомасса
ЭКМ мицелия (Groenigen et al., 2015). АМ развита
у можжевельников, туи, рябины, ясеня, некоторых
видов клена, малины и калины (Смит, Рид, 2012).

Разновидностью эндомикориз является эри-
коидная микориза (ЭРМ), образующаяся на тонких
волосоподобных корнях лесных кустарничков –
черники, брусники, голубики, клюквы, толокнян-
ки, багульника, подбела. Считается самым моло-
дым симбиозом, насчитывающим не более 80 млн
лет (van der Heijden et al., 2015).

Есть деревья (ольха, ясень, тополь, ива) на
корнях которых образуются как ЭКМ так и АМ
(Kilpeläinen et al., 2020; François et al., 2020). Нако-
нец, есть группы грибов (эндофиты), способных
как к сапротрофному, так и микоризному образy
жизни (Baldrian, Kohout, 2017). Обнаружены и но-
вые типы микоризных симбиозов – феремикори-
зы, развивающиеся без колонизации корней,
единичные исследования которых выполнены на
сельскохозяйственных культурах (Kariman et al.,
2020). Способность микоризных грибов инфици-
ровать растения, избегая их иммунной защиты не

вполне изучена, но полагают, что это комбина-
ция дифференциальной экспрессии генов гриб-
ных белков-эффекторов (van der Heijden et al., 2015).

В бореальных лесах с кислыми грубогумусными
почвами, низкой активностью минерализации азо-
та с преобладанием аммонификации, распростра-
нены ЭКМ и ЭРМ с высоким уровнем биоразнооб-
разия. На юге бореальной зоны с менее кислыми
почвами и выраженной нитрификацией встреча-
ются АМ. Такое распределение микоризных ком-
плексов подтверждается при меридиональном
исследовании лесов Европы и Северной Америки
(Read, Perez-Moreno, 2003), а также на склонах
возвышенностей с градиентом условий увлажне-
ния (Giesler et al., 1998).

Распространение микориз в лесных экосистемах.
Микотрофны все лесообразующие породы, хотя
и в разной степени. У взрослых деревьев микоризы
образуются до глубины 2.5–3 м (Лобанов, 1971). В
древесном ярусе лесных экосистем микотроф-
ность близка к 100%, снижаясь в кустарниковом и
кустарниково-травяном ярусе до 60% и 20–40%
(Селиванов, 1981; Каратыгин, 1993; Hogberg et al.,
1996).

Микоризные грибы преимущественно аэробы,
поэтому их развитие и разнообразие снижается в
переувлажненных экотопах. Нежелательна и су-
хость почвы. Низкая освещенность угнетает фо-
тосинтез и снижает поступление фотоассимилятов
в микобионт, подавляя его развитие (Селиванов,
1981; Robertson et al., 2006). Большинство мико-
ризных грибов мало специфичны и могут образо-
вывать микоризы у различных деревьев (Лобанов,
1971; Селиванов, 1981), но не исключаются и
предпочтения грибов в колонизации определен-
ных видов деревьев (Rasmussen et al., 2018).

Функционирование микоризных комплексов в
лесных экосистемах. В почвенном профиле са-
протрофные грибы могут доминировать в верх-
нем слое подстилки, с оборотом массы горизонта
~4 лет (Šnajdr et al., 2008; Lindahl, Tunlid, 2015), то-
гда как ЭКМ грибы, могут играть важную роль в
более разложившемся гумусовом слое (Bödeker et al.,
2014; Baskaran et al., 2017). Гифы микоризных гри-
бов значительно увеличивают ассимиляционную
поверхность корневых систем растений.

На функционирование микориз влияет целый
комплекс внешних и внутренних факторов. Ко-
гда доступность азота для растения снижается,
увеличивается интенсивность микоризной инфек-
ции и (или) возрастает трансферное отношение –
количество элемента, перемещенного грибом из
общего потока в растение-хозяина. С увеличени-
ем прихода элемента поток углерода в микоризу
снижается. Таким образом, растения, отдавая ми-
коризным грибам часть своих фотоассимилятов
для роста и дыхания, регулируют свою потреб-
ность в элементах питания (Michelsen et al., 1996;
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Baskaran et al., 2017). Это определяет соотношение
“ущерб–выгода” и баланс мутуализма и парази-
тизма в симбиозе растения и гриба. Данная про-
блема является одной из главных при исследова-
нии микоризных комплексов.

Улучшение роста у саженцев лесных деревьев с
микоризами многократно отмечалось с начала
ХХ в. (Лобанов, 1971; Baxter, Dighton, 2001; Смит,
Рид, 2012; Simard et al., 2012; Bennett et al., 2017).
Полагают, что саженцы получают больше пользы
от симбиоза, чем взрослые растения (van der Hei-
jden et al., 2015). В целом, отношения между парт-
нерами в симбиозе очень динамичны и могут ва-
рьировать в течение вегетации, этапа сукцессии и
жизненного цикла от мутуализма до паразитизма,
когда гриб переключает " на себя" большую часть
фотоассимилятов растения, что ухудшает их рост
(Dicke et al., 2015; Ibáñez, McCarthy-Neumann,
2016; Baskaran et al., 2017; Ågren et al., 2019). Из-
вестно, что снижение роста в симбиотрофных
растениях происходит и из-за усиления иммоби-
лизации азота микоризным мицелием (Correa et al.,
2012; Grman, Robinson, 2013; Sponseller et al., 2016), а
содержание азота в листьях отрицательно корре-
лирует с длиной гиф (Groenigen et al., 2015). Ука-
занные процессы не являются взаимоисключаю-
щими (Ågren et al., 2019).

Стехиометрическое несоответствие между ор-
ганическим веществом почвы с низким содержа-
нием азота и грибом с высоким содержанием азота
оказалось узким местом в выполнении грибом
функции источника дополнительного азота для
растений (Ågren et al., 2019). При росте на бедных
азотом почвах, гриб будет неизбежно иммобили-
зовать значительную часть поглощаемого им азота.
Растение увеличивает долю фотоассимилятов,
поставляемых грибам, чтобы увеличить поток
азота от грибов, но это еще в большей степени
стимулирует рост грибов и усиливает ассимиля-
цию элемента. Гриб начинает “обманывать” де-
рево и по углероду, и по азоту, что может приве-
сти к ухудшению роста деревьев на бедных азотом
почвах, особенно на стадии поздней сукцессии.
На этом этапе могут отмечаться отрицательные
корреляции между ростом деревьев и численно-
стью ЭКМ (van der Heijden et al., 2015; Groenigen
et al., 2015; Sponseller et al., 2016; Lin et al., 2016).

АМ облигатны и во многих (но не во всех) слу-
чаях мутуалистичны, для них характерна меньшая
доля фотоассимилятов, направляемых растени-
ем-хозяином в микоризу – 10–20%, против 20–
50% у растений с ЭКМ (van der Heijden et al., 2015;
Smith, 2015).

Увеличение поступления азота с атмосферными
осадками, внесение удобрений, высокий уровень
нетто-минерализации азота в почве, часто сдер-
живало развитие одних микориз (Holopainen,
Heinonen-Tanski, 1993; Nilsson et al., 2007; Lilleskov

et al., 2008), снижало биоразнообразие ЭРM (Van
Geel et al., 2020), но могло стимулировать разви-
тие других микоризных комплексов из групп
ЭКМ и ЭРМ (Kranabetter, Mac-Kenzie, 2010). До-
бавочный азот снижал активность лигнинолитиче-
ских ферментов, но увеличивал протеолиз (Lucas,
Casper, 2008). В редких случаях внесенный азот не
изменял уровень развития ЭКМ (Rossi et al.,
2012). В растениях c АМ только  и  умень-
шали колонизацию корней, а калий, кальций,
магний, сульфат и железо, не влияли на развитие
микоризы (Wipf et al., 2019). Добавление смеси
фосфатов и извести в почву смешанного леса
снижало рост ЭКМ деревьев и увеличивало рост
деревьев с АМ ( DeForest, Snell, 2020). Снижение
биомассы ЭКМ-грибов вызывало увеличение по-
терь азота из почвы при вымывании, что указыва-
ет на регулирующую роль микориз в удержании
азота лесом (Nilsson et al., 2007; Bahr et al., 2013;
van der Heijden et al., 2015). В лесах с АМ отмечено
более высокое выщелачивание нитратов, чем в
ЭКМ-насаждениях (Midgley, Phillips, 2014).

Снижение потока фотоассимилятов в корне-
вые системы деревьев вызванное кольцевой об-
резкой ствола, повреждениями копытными и на-
секомыми-вредителями, значительно уменьшает
количество микориз по сравнению с контролем
(Rossow et al., 1997: Hogberg еt al., 2007; Kaiser et al.,
2011; Brzostek et al., 2015; Gorzelak et al., 2015). Как
сапротрофные, так и ЭКM-грибы размножаются
летом, в период высокой фотосинтетической ак-
тивности, что подчеркивает их зависимость от
фотоассимилятов автотрофов (Cheeke et al., 2017).

Роль микоризных комплексов в цикле углерода.
В бореальных лесах сток углерода преобладает
над его эмиссией (Phillips et al., 2014). Ежегодно
первичной продукцией биома связывается ~0.5 Гт
С, большая часть которого в конечном итоге по-
ступает в почву, содержащую 30% мировых запа-
сов углерода (Phillips et al., 2014; Scharlemann et al.,
2014). Развитие ЭРМ способствует формированию
полифенол-белковых комплексов, повышающих
устойчивость органического вещества почвы к
разложению (Clemmensen et al., 2013) и вместе с
низкими температурами консервирующих угле-
родный пул почвы (Lindahl, Tunlid, 2015). В этих
почвах от 50 до 70% накопленного углерода проис-
ходит от корней и связанных с ними микоризных
комплексов (Clemmensen et al., 2013). Биомасса
ЭКМ оценивается до 600 кг га–1, при близких зна-
чениях продукции (Wallander et al., 2004), что со-
ставляет не менее 30% всей микробной биомассы
(Pellitier, Zak, 2018) и ~50% общей массы грибов в
почвах бореальных лесов (Clemmensen et al., 2013).

На основе работы (Gadgil, Gadgil, 1971), показав-
шей, что ЭКМ грибы могут подавлять сапротроф-
ную активность почвы, исследований (Orwin et al.,
2011; Clemmensen et al., 2013; Baskaran et al., 2017)

4PO−
3NO−
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была разработана концепция конкурентных от-
ношения между растениями, микоризными гриба-
ми и сапротрофной микрофлорой за азот, что может
снижать активность свободноживущих микроор-
ганизмов и способствовать накоплению ОВ в лес-
ной почве в виде мицелиальных остатков (Lindahl,
Tunlid, 2015; Zak et al., 2019; Wipf et al., 2019; Smith,
Peay, 2020). Это согласуется с выводами (Averill
et al., 2014), показавших, что почва в экосистемах
с преобладанием ЭКM, содержит на 70% больше
углерода на единицу азота, чем почва экосистем c
АМ. Это объясняет накопление углерода в почвах
бореальных лесов и его стабильность, а также яв-
ляется более сильным детерминантом запасов уг-
лерода в почве, чем климатические переменные.
Однако с ЭКМ деревьями сравнивались насажде-
ния с АМ не бореальной зоны, а из тропиков и
субтропиков, что не вполне корректно. Дальней-
шие исследования лесов США показали, что
большее накопление углерода в почвах ЭКМ ле-
сов по сравнению с АМ лесами происходит при
низких уровнях поступления азота с атмосфер-
ными осадками. При высоком приходе азота ко-
личество углерода в почве ЭКМ-лесов снижается
и разница с АМ-лесами исчезает (Averill et al., 2018).
Экспериментальное исключение микориз уско-
ряло разложение подстилки только в сосновом ле-
су, но не влияло на ее деструкцию в других типах
леса (Матвиенко, 2017; Fernandez et al., 2020), а
ферментативная активность ЭКМ проб почвы в
северных лесах была близка к активности сапро-
трофной микрофлоры или немного превосходила
ее (Phillips et al., 2014). В глобальном аспекте
вклад микориз в “дыхание почвы” оценивается в
15% (Han et al., 2021). В целом, признается ключе-
вая роль ЭКМ-грибов в цикле углерода в бореаль-
ных лесах при ограниченности знаний об их функ-
ционировании (Lindahl, Tunlid, 2015; Zak et al., 2019;
Ågren et al., 2019; Smith, Peay, 2020).

Роль микориз в снабжении растений элементами
питания. Снабжение растений элементами питания
является главной функцией микориз. Участие
микориз в снабжении растений азотом, фосфором,
калием было многократно продемонстрировано в
экспериментах с саженцами многих лесообразу-
ющих пород (Смит, Рид, 2012).

Используя мощный аппарат гидролитических
и окислительных экзоферментов, ЭКМ разлагают
белки, полифенол–белковые комплексы, хитин,
липиды, целлюлозу, целлобиозу, гемицеллюлозу,
пектин, монофенолы, полифенолы, фосфорорга-
нические полимеры (Read, Perez-Moreno, 2003).
Отдельные виды минерализуют лигнин (Brzostek,
Finci, 2011). Микоризы поглощают образованные
в результате гидролиза азотсодержащих комплек-
сов аминокислоты и минеральный азот и передают
корням растений, снижая зависимость последних
от сапротрофной микрофлоры (Lindahl, Tunlid,
2015). Есть утверждение, что деполимеризация

белково-полифенольных комплексов ЭКМ-гри-
бами происходит при участии сапротрофной мик-
рофлоры (Groenigen et al., 2015).

В клетках гриба минеральный азот превраща-
ется в глутамин и глутамат. Ионы ортофосфата
перемещаются в мицелий белковыми транспор-
терами, где внутри грибной клетки он может
оставаться в форме иона , превращаться в по-
лифосфат или нуклеозид-трифосфат. Полагают,
что грибковые вакуоли служат основными храни-
лищами соединений азота и фосфора. Конкретные
механизмы транспорта этих элементов в растение-
хозяин до конца неясны (Nehls, Plassard, 2018).

Увеличение разнообразия видов грибов, обра-
зующих ЭКМ у проростков березы (2 вида против 1)
улучшало их рост, а при большем разнообразии
(до 4 видов) возросло содержание N и Р в расте-
нии, хотя фактор разнообразия объяснял всего 11
и 18% вариации концентраций этих элементов
(Baxter, Dighton, 2001). Поглощение фосфора так-
же возрастало по мере увеличения разнообразия
грибов (Kanekar et al., 2018).

Полагают, что ЭКМ-комплексы используют
ОВ почвы не столько как источник метаболиче-
ского углерода, а для метаболической деградации
сложных N-содержащих комплексов, освобождая
азот из органических пулов (Lindahl, Tunlid, 2015;
Baskaran et al., 2017; Pellitier, Zak, 2018). Микориз-
ный образ жизни привел к потере генов, отвечаю-
щих за синтез ферментов, разрушающих углерод-
ный скелет органического вещества почвы (Waller
et al., 2018). ЭКМ геномы имеют меньше лигно-
целлюлозолитических генов, чем их сапротроф-
ные предки (van der Heijden et al., 2015; Pellitier, Zak,
2018). Эксперименты в чистых культурах ЭКМ
показали, что окисление органического вещества
и экспрессия связанных ферментов и гидрок-
сильных радикалов запускаются добавлением
глюкозы, предполагая, что углевод может посту-
пать из растения-хозяина. C учетом этих данных
была разработана гипотеза “N-майнинга”, пола-
гающая, что ЭКМ-грибы окисляют органическое
вещество в разной степени, чтобы получить не-
большие органические азотсодержащие молекулы
(пептиды), оставляя после себя относительно бо-
гатые углеродом субстраты. Однако прямых дока-
зательств реализации этого процесса в природе
нет (Pellitier, Zak, 2018; Zak et al., 2019). Для выхода
из этой ситуации не исключают перенос бактери-
альных генов, кодирующих расщепляющие фер-
менты, грибам (Dicke et al., 2015).

Оценки вклада микоризных комплексов в
азотный и фосфорный режимы растений варьи-
руют в широких пределах, от 0 до 80% (van der
Heijden et al., 2015) и, вероятно, в верхних грани-
цах представляются излишне оптимистичными.
Кроме того, в лесах умеренной зоны затраты азота
на годичную продукцию фитоценоза и продук-

4PO−
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тивность минерализации соединений азота в почве
близки (Nadelhoffer et al., 1985), что ставит под со-
мнение значительное участие микориз в азотном
цикле.

Значительный интерес представляют исследо-
вания микориз, выполненные методом изотопной
индикации не в лаборатории (каких большин-
ство), а в природе. В тундрах и хвойных лесах
Аляски и Скандинавии ЭКМ и ЭРМ поставляют
через мембранный транспорт фитоценозу обед-
ненные 15N олигопептиды и аминокислоты, что
приводит к снижению величины δ15N в листьях и
хвое до –8.5…–11‰ по отношению к грибам. С
ростом доступности азота преимущественный
поток 14N от грибов к растениям сокращается,
δ15N в растении возрастает (Michelsen et al., 1998;
Hobbie, 2008). Микоризные грибы обеспечивают
30–60% азотной потребности фитоценоза тундры
(Макаров, 2019). Это подтверждает и низкий уро-
вень минерализации азота в почве этих экосистем
(Hart, Gunther, 1989), не компенсирующий затра-
ты азота на формирование годичного прироста
фитоценозов (Shaver, Chapin, 1991).

В насаждении ели черной (США, штат Аляска)
значения δ15N и концентрации N в хвое положи-
тельно коррелировали с ростом деревьев, но ско-
рость роста отрицательно коррелировала с погло-
щением азота микоризой. На вершине склона ель
в меньшей степени зависела от поглощения азота
микоризами, чем у подножья, где ухудшалась до-
ступность азота почвы (Tanaka-Oda et al., 2016).
Эта необычная ситуация менялась на более рас-
пространенную в катенах Фенноскандии, где
растения с ЭКМ и ЭРМ размещались в верхней
части склона с низкими значениями рН почвы и
малым содержанием неорганического азота. Внизу
катены с более высокими показателями рН почвы
доминировали потенциально AM или безмико-
ризные травы, концентрации минерального азота
были высокие. Содержание азота в листьях и кор-
нях резко увеличивалось от вeрхней к нижней ча-
сти катены (Giesler et al., 1998).

В лесах умеренной зоны (США, штат Нью-
Гэмпшир) обеднение листьев и хвои изотопом 15N
значительно меньше, δ15N варьировала от –0.7 до
–4.7‰, составляя. в среднем, –1.7‰. У клена с
АМ эта величина составила от –2.41 до –4.7‰, а
у бука с ЭКМ от –0.74 до –1.51‰ (Averill, Finzi,
2011; Pardo et al., 2013). Эти различия могут указы-
вать на разный вклад микориз в азотный режим
растений c изменением географической широты.

Возможно, роль микориз в изотопной индика-
ции носит региональный характер. В лесах Европы,
Северной Америки, Чили, корреляция между δ15N в
листьях и приходом азота с атмосферными осад-
ками отсутствовала в ЭКМ-деревьях и была поло-
жительной в деревьях с АМ (Макаров, 2019). Также
известно, что фракционирование изотопов азота

может зависеть от источников азотного питания,
преобладания нитрификации в цикле азота почвы,
и ландшафтной истории участка, а не только от
функционирования микориз (Pardo et al., 2013).

Активность ЭРМ рододендрона (Аппалачи,
США) по способности извлекать азот из полифе-
нол-белковых комплексов почвы была выше, чем
у растений с ЭКМ и АМ (Wurzburger, Hendrick,
2007). В другом исследовании отмечаются близ-
кие активности ЭРМ и ЭКМ в получении азота из
органических источников (Adamczyk et al., 2017).

АМ-грибы активно участвуют в фосфорном
питании растений. АМ колонизирует корни ак-
тиноризных растений (ольху), с актиномицетом
Frankia, и корни бобовых (клевера), образуя
“двойной симбиоз”, обеспечивая энергетически
затратный процесс азотфиксации Р для синтеза
АТФ и возможно, молибденом, входящим в со-
став нитрогеназ (Смит, Рид, 2012). Почвенный
фосфор входит в состав ортофосфатов и органи-
ческих соединений, представленных преимуще-
ственно фосфолипидами, нуклеотидами и нуклеи-
новыми кислотами. Соединения фосфора прочно
сорбируются на гидрооксидах железа и алюми-
ния и труднодоступны для растений (Lang et al.,
2017). Растения могут поглощать ортофосфат из
почвенного раствора только через специфические
белки-переносчики фосфата, экспрессируемые в
корнях, образуя зону фосфатного истощения во-
круг корня. Гифы AM растут за пределами зоны
истощения и, имеют доступ к ресурсам, недо-
ступным для корней растений. Затем фосфат по-
глощается гифами и передается в арбускулы. Ме-
ханизм передачи иона в апопластном интерфейсе
растению остается неизвестным (Wipf et al., 2019).

Возможности АМ грибов выделять экзофермен-
ты, разлагающие органическое вещество почвы
очень ограничены (Groenigen et al., 2015), но есть
сообщения о наличии у них кислых фосфатаз,
разлагающих фосфорсодержащие органические
соединения (Martin et al., 2018). Гифы грибов с
АМ поглощают как ионы  и , так и ами-
нокислоты, и пептиды. Эти соединения превра-
щаются в аргинин и передаются в этой форме через
гифы к корням хозяина (Wipf et al., 2019). Способ-
ности АМ растений усваивать минеральные и ор-
ганические формы азота подтверждены экспери-
ментально (Read, Perez-Moreno, 2003; Kranabetter,
MacKenzie, 2010). Причем растения с АМ (овся-
ница алтайская и иван-чай) в лесах Аляски асси-
милировали больший набор аминокислот, чем
немикоризные виды (Groenigen et al., 2015). В це-
лом, многие черты биологии АМ остаются неис-
следованными (Martin et al., 2018).

Микоризные сети (МС) и их роль в бореальных
лесах. ЭKМ-грибы образуют физическую оболочку
вокруг молодых питающих корней, обеспечивая
более высокую защиту от антагонистов, чем АМ-

4NH+
3NO−
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грибы (Bennnet et al., 2017). В лесных экосистемах
гифы эктомикоризных чехлов связывают между со-
бой отдельные деревья из различных ярусов, обра-
зуя единую экологическую сеть (Селиванов, 1981).
Кустарники и травы подлеска связаны между собой
мицелием АМ (van der Heijden et al., 2015). Одной из
причин образования МС является универсальность
отношений между грибами и растениями.

Через МС проходят потоки воды, углерода,
азота, фосфора, микроэлементов передается мно-
жество соединений ризосферы – ауксинов, алка-
лоидов, терпенов, цитокининов. Это сигналы,
регулирующие многие аспекты симбиоза – уро-
вень инвазии, углеродный баланс в системе “де-
рево–гриб”, стресс, гормональный баланс. Эти
сигналы поступают и от микоризы и имеют пере-
крестный характер. Сигналы стресса передаются
от поврежденных растений к здоровым через МС
даже быстрее, чем аминокислоты и вода, соответ-
ственно (одни сутки и 1–3 сут). Через гифальный
мицелий перемещаются также аллелохимические
соединения, тиофены, пестициды, снижающие
рост растений-приемников (Gorzelak et al., 2015).

В смешанном лесу (Канада, Британская Колум-
бия) направление переноса углерода фотосинтеза
дважды менялось за вегетацию. Сначала углерод
передавался весной от быстрорастущей дугласии
к березе, с распускающимися почками. Летом этот
поток был направлен от березы к дугласии и осенью
вновь шел от дугласии к березе, с желтеющей лист-
вой (Simard, 2009). Так через МС происходило
перераспределение потоков углерода, с реализа-
цией принципа наибольшей потребности. Меха-
низмы передвижения веществ не вполне ясны, но
полагают, что оно происходит по градиенту кон-
центраций в системе " источник–сток" (Simard et al.,
2012).

В лесу МС связывают молодые деревья со стары-
ми, что улучшает рост саженцев снятием острой
конкуренции с другими растениями, перемещая
к их корням дополнительную влагу и элементы
питания, что в значительной степени способству-
ет лесовосстановлению (Simard et al., 2012; Barker
et al., 2013; Gorzelak et al., 2015). Саженцы колони-
зируются микоризными грибами очень быстро, в
течение 3–6 дней после появления всходов (van
der Heijden et al., 2015).

МС не могут быть основным путем поглоще-
ния воды для растения-хозяина, но они могут
быть полезными в эпизоды засухи, благодаря своей
способности обеспечивать минимальные требо-
вания для выживания растения. Пока снабжающая
роль ЭКМ водой показана только для саженцев
(Lehtо, Zwiaze, 2011). Отмечена более низкая эф-
фективность АМ в условиях низких температур и
засухи по сравнению с ЭКМ (Kilpeläinen et al.,
2020).

В зрелых лесах микоризы выполняют структу-
рообразующую функцию. ЭКМ-деревья стиму-
лируют рост окружающих их ЭКМ- саженцев, а
деревья с АМ угнетают развитие АМ-растений из
своего окружения (Johnson et al., 2018; Sasaki et al.,
2019). ЭКМ-грибы защищают деревья от патогенов
и вредителей, способствуя выработке монотерпе-
нов, лучше, чем АМ (Bennett et al., 2017; Kanekar
et al., 2018; Waller et al., 2018).

Полагают, что МС поддерживают жизнь бес-
хлорофилльных и низко хлорофилльных растений.
В МС уровень передачи углерода бесхлорофилль-
ным микогетеророфным видам и видам с пони-
женным содержанием хлорофилла (грушанковые
и орхидные) составляет 95–100% и 0–85% соответ-
ственно, что не превышает 10% от необходимого у
автотрофных членов сетей (Simard et al., 2012).

В лесных экосистемах деревья являются главным
источником, снабжающим углеродом микориз-
ные сети и оказывают наследственное влияние на
сетевые микоризные грибы, почвенные микроор-
ганизмы, сообщества беспозвоночных и птиц,
что позволяет предположить групповой отбор.
Этот фактор способен объяснить, почему леса, с
большим видовым разнообразием, более продук-
тивны и более устойчивы к атакам насекомых и
болезням, чем монокультуры (Gorzelak et al., 2015).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Микоризные грибы выполняют широкий

спектр экосистемных функций – снабжают рас-
тения элементами питания, способствуют почво-
образованию и агрегации почвы, увеличивают
устойчивость растений к засухе, загрязнению тя-
желыми металлами, болезням, патогенам и стрес-
су, участвуют в лесовосстановлении и влияют на
структуру лесных сообществ.

Микоризные комплексы во многом обеспечива-
ют функционирование биогеохимического цикла
углерода в бореальных лесах. В цикле азота роль
микориз значительна в экосистемах высоких ши-
рот и менее выражена в лесах умеренной зоны.
Микоризы могут существенно сократить потери
азота из лесных почв при вымывании. Микоризы
участвуют в разложении органического вещества
почвы для получения доступного азота, но фермен-
тативные механизмы этого процесса во многом не-
известны. Не до конца известны и конкретные
механизмы передачи азота и фосфора от гриба к
растению.

Грань между мутуализмом и паразитизмом в
микоризных комплексах остается весьма тонкой.
В некоторых почвенно-экологических ситуациях
микоризы ограничивают рост растений.

Микоризы изучают преимущественно в лабо-
ратории, что создает проблему экстраполяции по-
лученных результатов на природные экосистемы.
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Исследования микориз в природе остаются еди-
ничными и далекими от получения полных коли-
чественных оценок функционирования симбио-
тических комплексов, поэтому работы в этом на-
правлении необходимы и очень важны.
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Mycorrhizal Complexes and Their Role in the Ecology of Boreal Forests
S. M. Razgulin#

Institute of Forest Science R AS. st. Sovetskaya, 21, p. Uspenskoe, Odintsovsky District, Moscow Region, 143030 Russia
#e-mail: root@ilan.ras.ru

The functioning of mycorrhizal associations in forest ecosystems is discussed. Mycorrhiza are involved in
supplying plants with nutrients and improve their growth, but they can also inhibit plant development. The
level of participation of ecto-ericoid mycorrhiza in the carbon cycle of boreal forests is considered to be very
significant. According to isotope indications, the role of mycorrhiza in the nitrogen cycle is high in the tundra
and less pronounced in boreal forests. Mycorrhiza are involved in the decomposition of soil OM to obtain
available nitrogen, but the enzymatic mechanisms of this process and the pathways for the movement of N
and P from fungal cells to plants are largely unknown. Mycorrhiza prevent nitrogen losses from forest soils
during leaching. Mycorrhizal networks contribute to the processes of reforestation and structuring of planta-
tions, protect against pathogens and pests.

Keywords: mycorrhizal symbioses, ecto-ericoid and arbuscular mycorrhiza, saprophytic microflora, soil or-
ganic matter, exozymes, nitrogen isotopes
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