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СВЕТ И 13C: ОТЛИЧАЮТСЯ ЛИ ОРХИДЕИ ОТ ДРУГИХ СОСУДИСТЫХ 
РАСТЕНИЙ ПО РЕАКЦИИ НА ЗАТЕНЕНИЕ?
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Орхидеи имеют симбиотические отношения с эктомикоризными или сапротрофными (“ризокто-
ния”) грибами, которые обеспечивают растения питательными веществами. Степень зависимости
растений от грибов в плане обеспечения органическим веществом отражается в показателях вели-
чины δ13C в тканях растений. Мало что известно о том, насколько широко распространена частич-
ная микогетеротрофия (ЧМГ) среди орхидей в природе, и вопрос о том, обладают ли орхидеи, ассо-
циированные с ризоктонией, микогетеротрофией, остается открытым. Используя орхидеи с экто-
микоризными грибами и виды орхидей, ассоциированные с ризоктонией, мы проверили гипотезу
о том, что наземные зеленые орхидеи снижают свои значения δ13C в ответ на затенения меньше, чем
соседние сосудистые растения, не относящиеся к орхидным (доказательство ЧМГ). Мы исследова-
ли восемь пар видов растений (орхидея в паре с эталонным автотрофным растением, растущим ря-
дом) в условиях хорошо освещенного и затененного участков на площадках в европейской части
России. На каждом участке регистрировали уровень освещенности и исследовали листья растений
на величины δ13C. Обнаружено, что все протестированные орхидеи показали сходную более слабую
реакцию содержания 13C на относительную освещенность в отличие от значимо более сильной ре-
акции у контрольных (не орхидных) растений, что свидетельствует о широком распространении
ЧМГ среди орхидей. У орхидей с эктомикоризными грибами и орхидей, ассоциированных с ризок-
тонией, не отмечено существенной разницы в реакции δ13C на тень, что подтверждает микогетеро-
трофные механизмы переноса углерода к растениям у орхидей, ассоциированных с “ризоктониевы-
ми” грибами. Доля углерода, полученного от грибов, для отдельных видов орхидей варьировала от
3 до 50%. Орхидеи снижали плотность устьиц в ответ на затенение меньше или так же, как автотроф-
ные растения, что позволяет предположить, что микогетеротрофные растения могут быть несколь-
ко менее лимитированы доступностью воды, чем автотрофные виды, что, возможно, связано с по-
ступлением воды от грибов. Наши данные подтверждают широкую распространенность ЧМГ среди
орхидей и существование ЧМГ у орхидей, ассоциированных с “ризоктониевыми” грибами. Полу-
ченные результаты расширяют представления о важном экологическом значении микоризных ас-
социаций в подземных пищевых сетях.
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Для растений из сем. Orchidaceae Juss. характе-
рен микоризный симбиоз, по крайней мере на
ранних стадиях онтогенеза (Dearnaley, 2007). Ти-
пичная микориза – это симбиотические отноше-
ния между растениями и грибами, при которых
растения обеспечивают грибы углеводами, а гри-

бы снабжают растения элементами минерального
питания и водой (Allen, 1991). Однако многие фо-
тосинтезирующие орхидеи могут также получать
органический углерод (C) из внешних источни-
ков через микоризные грибы и поэтому могут
рассматриваться как частичные микогетеротро-

М. Г. Вахрамеева

УДК 581.557.24



ЖУРНАЛ ОБЩЕЙ БИОЛОГИИ  том 83  № 1  2022

СВЕТ И 13C: ОТЛИЧАЮТСЯ ЛИ ОРХИДЕИ 63

фы (ЧМГ) или миксотрофы (Girlanda et al., 2011;
Sommer et al., 2012; Merckx, 2013; Selosse, Martos,
2014; Gebauer et al., 2016; Selosse et al., 2017; Suetsu-
gu et al., 2018; Těšitel et al., 2018). Грибной углерод
часто обогащен 13C (Billings, Richter, 2006; Bowling
et al., 2008; Merckx et al., 2010, но см. Selosse, Mar-
tos, 2014) по сравнению с автотрофными растени-
ями, поэтому растения, получающие углерод че-
рез грибной путь, имеют более высокое содержа-
ние 13C в тканях (Mayor et al., 2009; Hynson et al.,
2013). Например, в бореальном лесу в Эстонии
ЧМГ орхидеи имеют значения δ13C в диапазоне от
–30 до –27.8‰, т.е. промежуточные между пол-
ными автотрофами, которые обычно имеют диа-
пазон значений δ13C от –32 до –30.5‰, и полно-
стью микогетеротрофными растениями, напри-
мер, диапазон δ13C от –26.1 до –25.5‰ у Monotropa
hypopithys из сем. Ericaceae (Tedersoo et al., 2007).

При выращивании в тени автотрофные C3-рас-
тения обычно снижают плотность устьиц (Salis-
bury, 1928). Это приводит к уменьшению устьич-
ной проводимости, увеличению отношения моль-
ной доли межклеточного CO2 к мольной доле CO2 в
окружающей среде (ci/ca) и снижению δ13C в ли-
стьях (Brooks et al., 1997; Duursma, Marshall, 2006;
Preiss et al., 2010; Zhu et al., 2010; Zhou et al., 2011;
Cernusak et al., 2013). Тенденция к снижению δ13C
в тени ожидается и для орхидей, но благодаря их
способности получать обогащенные 13C органи-
ческие вещества от грибов, снижение значения
δ13C в тканях орхидей в условиях тени может быть
меньше, чем снижение δ13C в тканях полностью ав-
тотрофных растений. Действительно, для отдель-
ных растений орхидей было показано (Hynson
et al., 2013), что (1) из-за поглощения углерода,
обогащенного δ13C, из грибов листья орхидей с
ЧМГ имеют более высокие значения δ13C, чем
полностью автотрофные растения, и (2) доля уг-
лерода, полученного из грибов, увеличивается у
орхидей в условиях тени (Preiss et al., 2010). Однако
сохраняются ли такие связи между несколькими
видами орхидей и другими сосудистыми видами, и
выдерживают ли они полевые условия, где другие
факторы динамики углерода могут нарушить за-
кономерности, обнаруженные в лабораторных
исследованиях? В данном исследовании мы опи-
сываем метод проверки частичной микогетеро-
трофии in situ, основанный на сравнении содер-
жания 13C у хорошо освещенных растений и в тени.

Орхидеи образуют специфический тип мико-
ризы, названный “орхидным” типом, с широким
спектром ассоциированных микоризных грибов,
которые могут быть эктомикоризными с другими
растениями и/или сапротрофными (с так называ-
емыми ризоктониевыми) грибами (Smith, Read,
2008). Ризоктонивые грибы включают несколько
филогенетически разнообразных групп (Dearna-

ley et al., 2012). Если в более ранних исследовани-
ях считалось, что орхидеи, образующие микориз-
ные ассоциации с эктомикоризными (Martos
et al., 2009; Lallemand et al., 2019) грибами (орхи-
деи с ЭМГ, но они часто содержат и ризоктоние-
вые грибы), обладают миксотрофными свойствами,
то Селоссе и Мартос (Selosse, Martos, 2014) пред-
положили, что орхидеи, ассоциированные с ризо-
ктонией (R-орхидеи), также являются ЧМГ. Од-
нако у R-орхидей микогетеротрофию трудно об-
наружить, поскольку она не отражается в высо-
ких абсолютных значениях δ13C в тканях, как у
орхидей с ЭМГ. Это связано с тем, что абсолют-
ные значения δ13C в тканях R-орхидей низкие
(Stöckel et al., 2014) из-за более низких величин
δ13C грибов ризоктонии по сравнению с таковы-
ми в ЭМГ (Selosse, Martos, 2014). Это приводит к
тому, что значения δ13C R-орхидей довольно
близки к значениям δ13C автотрофных C3-расте-
ний. Учитывая сложность обнаружения микоге-
теротрофии по содержанию δ13C в тканях, альтер-
нативный метод с использованием изотопа 2H
(дейтерия) был предложен Гебауэр с соавт. (Geb-
auer et al., 2016) и Швайгер с соавт. (Schweiger
et al., 2018), которые подтвердили микогетеротро-
фию R-орхидей. Швайгер с соавт. (Schweiger
et al., 2018) подтвердили частичную микогетеро-
трофию нескольких R-орхидей путем сравнения
изотопного состава между подземными пророст-
ками, взрослыми орхидеями и автотрофными
растениями. Другим сильным, хотя и косвенным,
источником доказательств микогетеротрофии
орхидей является реакция 13C на тень: разница в
содержании δ13C между растениями в хорошо
освещенной и затененной среде должна быть
меньше у (частично) микогетеротрофных ор-
хидей по сравнению с разницей у соседних пол-
ностью автотрофных растений (Hynson et al.,
2013). Здесь мы предполагаем, что реакция δ13C на
тень у R-орхидей так же мала, как и у других ор-
хидей, что является дополнительным полевым
доказательством (частичной) микогетеротрофии
R-орхидей.

Таким образом, мы проверим гипотезу о том,
что наземные зеленые орхидеи в ответ на тень
снижают свои значения δ13C меньше, чем сосед-
ние “неорхидные” сосудистые растения.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Исследуемые растения и отбор проб. Восемь пар

видов растений, т.е. по одной орхидее и одному
эталонному “неорхидному” виду, растущему ря-
дом, были изучены в полевых условиях в несколь-
ких местах европейской части России (табл. 1).
Растения каждой пары собирали в пределах попу-
ляций как на свету, так и в тени. Для одной пары
видов (Dactylorhiza fuchsii и Convallaria majalis) со-
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брали растения из пяти популяций в пределах
трансекты в 5 км, для других пар видов (каждая
пара была отобрана пять раз на свету и пять раз в
тени) расстояния между точками отбора состав-
ляли несколько сотен метров. В данной точке от-
бора проб орхидею и соответствующее контроль-
ное растение собирали как можно ближе друг к
другу, всегда на расстоянии 20–100 см друг от
друга, чтобы убедиться, что они развивались в
схожих условиях освещения. Для оценки 13C (не-
фотосинтезирующих) полностью микогетеро-
трофных (МГ) растений в качестве эталона соби-
рали листья Neottia nidus-avis (n = 6) в тех же точ-
ках отбора проб, что и пары D. fuchsii и C. majalis.
Рядом с другими исследованными видами не бы-
ло жизнеспособных полностью МГ растений, но
δ13C для N. nidus-avis был похож на значения для
полностью МГ растений в других умеренных реги-
онах (Gebauer, Meyer, 2003; Tedersoo et al., 2007).
Поэтому мы использовали полученные значения
для приблизительной оценки доли углерода, по-
лучаемого орхидным растением от грибов, с по-
мощью линейной смешанной модели с двумя ис-
точниками (Gebauer, Meyer, 2003).

Обычный метод сравнения изотопного соста-
ва целевого вида с эталонными заключается в
том, что вместе с целевым видом отбирают по
крайней мере три соседних автотрофных эталон-
ных вида, чтобы отобразить происходящую вари-
ацию в автотрофных растениях (Gebauer, Meyer,
2003). Этот подход имеет очевидные достоинства,
но не очень точен, когда межвидовые и простран-
ственные вариации высоки. Но у нас не было спе-
циальной задачи сравнить содержание 13С между
орхидными и “неорхидными” видами, а разница
между освещенными и затененными растениями
(популяциями) локальна. Для такого сравнения
было практически невозможно использовать бо-
лее одного эталонного вида, чтобы охватить сход-
ные условия освещения с целевыми растениями
орхидей.

С каждого растения был собран один хорошо
развитый типичный стеблевой лист (без череш-
ков, кончиков и базальных частей). Произволь-
ная половина листа была высушена на воздухе
для дальнейшего анализа 13C.

Оценка открытого неба (освещенности). Для
оценки условий освещенности в точках отбора
проб были сделаны цифровые фотографии кустар-
ников или полога деревьев над изучаемыми особя-
ми растений. Камера Panasonic Lumix DMC-FZ100
(14000 Мп) была установлена на палке на высоте
25 см от поверхности почвы (т.е. примерно на вы-
соте листьев орхидеи). Было сделано по пять фо-
тографий из каждой точки: зенит (Z), 45° от зени-
та на юг (S), запад (W), восток (E) и север (N) со-
ответственно. Фотографии были сделаны в конце
июня–июле 2012 г. Фотографии были изучены с

помощью программы ImageJ для расчета процен-
та открытого неба. В центрально-западной части
России прямое солнечное и диффузное излуче-
ние неба приблизительно равны (Абакумова
и др., 2012), поэтому мы использовали следующее
уравнение для расчета общего процента открыто-
го неба для каждой точки:

где Z, E, W, S, N – процент открытого неба для со-
ответствующих направлений. Из-за различной
структуры полога кустарника/дерева некоторые
значения немного превышали 100%; они были
скорректированы до 100% (табл. 1).

13C-анализ. Изотопный состав углерода иссле-
довали с помощью элементного анализатора
(NC2500, ThermoQuest Italia, Родана, Италия),
соединенного с масс-спектрометром (Delta Plus,
Thermo-Quest Finnigan, Бремен, Германия). Для
калибровки использовались USGS 40 и USGS 41
(L-глутаминовая кислота; Геологическая служба
США). Воспроизводимость анализа δ13C была
определена путем повторного анализа внутреннего
стандарта (растительный материал с 45.7% C и
δ13C = –28.50‰), который изменялся только в
пределах 0.15‰ (n = 3). Содержание стабильных
изотопов определяли с помощью формулы:

где Rsample и Rstandard обозначают отношения 13C/12C
образца и стандарта Vienna PeeDee Belemnite
(VPDB) соответственно.

Статистика. Мы проверили гипотезу с помо-
щью двух взаимодополняющих тестов. Сначала
подвергли данные по δ13C трехстороннему полно-
факторному ANOVA с затенением (да или нет),
типом растения (орхидея или контроль) и иден-
тичностью пары видов орхидея–контроль (во-
семь пар видов), проверяя значимость взаимо-
действия между факторами “затенение” и “тип
растения” (орхидея или контроль). Затем иссле-
довали корреляции Пирсона между δ13C и интен-
сивностью света для орхидей и автотрофных рас-
тений соответственно.

Среди изученных растений некоторые виды
орхидей рассматриваются как частичные микоге-
теротрофы, имеющие симбиотические связи с
эктомикоризными грибами (Epipactis atrorubens,
Platanthera bifolia, Listera ovata – Tedersoo et al.,
2007; E. helleborine, L. ovata – Selosse, Roy, 2009).
Для Dactylorhiza spp. и Gymnadenia conopsea в каче-
стве микоризных грибов были отмечены в основ-
ном Rhizoctonias s.l. Мы сравнили реакцию на тень
для этих R-орхидей с другими изученными орхи-
деями, подвергнув видовые средние значения
δ13C орхидей и парных автотрофных растений
трехфакторному дисперсионному анализу (ANO-
VA) для изучения значимости взаимодействия

T Z E W 1.5S N 1.5 5,( )= + + + +

( ) ( )δ = ×13
sample standard standardC ‰ –  1000,R R R
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микоризных грибов (R-орхидеи против орхидей с
ЭМГ), типа растения (орхидея против автотроф-
ного растения) и доступности света (свет против
условий затенения).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Трехфакторный дисперсионный анализ вы-

явил значимое взаимодействие между затенением
и принадлежностью растений к орхидеям (орхи-
дея против контроля; Fdf = 1.223 = 4.19, P = 0.041),
указывающее на то, что орхидеи реагировали на
затенение иначе, чем контрольные растения, де-

монстрируя лишь незначительное снижение зна-
чений δ13C на 0.84 ± 0.39‰ (среднее ± SE по вось-
ми видам), по сравнению с восемью парными ав-
тотрофными видами растений, которые снизили
средние значения δ13C на 2.38 ± 0.40‰ (рис. 1).

При объединении средних значений для всех
восьми пар изученных видов обнаружена значи-
тельная, но довольно слабая положительная кор-
реляция между процентом открытого неба и зна-
чениями δ13C листьев для орхидей (r2 = 0.44, P =
= 0.0017), в то время как для контрольных расте-
ний корреляция была намного сильнее (r2 = 0.74,

Рис. 1. Характеристики δ13C растений в ответ на затенение для видов орхидей и их парных автотрофных видов сосу-
дистых растений (средние значения и стандартные ошибки). Светло-голубой – δ13C у контрольного автотрофного
растения, растущего в тени; розовый – δ13C у контрольного автотрофного растения, растущего в светлых условиях;
темно-синий – δ13C у орхидеи, растущей в тени; красный – δ13C у орхидеи, растущей в хорошо освещенной среде.
Cтолбики срезаны при значении δ13C = –25‰, что близко к значению δ13C, зарегистрированному для полностью ми-
когетеротрофных растений (Gebauer, Meyer, 2003; Tedersoo et al., 2007).
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P < 0.0001). Таким образом, полученные данные
подтвердили ожидания более сильной корреля-
ции между δ13C и относительной освещенностью
для контрольных растений, чем для орхидей.

Реакция R-орхидей на тень была довольно по-
хожа на реакцию орхидей с ЭМГ. Значения δ13C в
ответ на тень у R-орхидей (три вида) снижались
немного больше, чем у орхидей с ЭМГ (пять ви-
дов), но все же меньше, чем у их парных авто-
трофных растений (рис. 2). Взаимодействие меж-
ду типом микоризы, типом растения и доступно-
стью света не было значимым (F1.28 = 0.091, P = 0.8),
что подтверждает предположение о том, что R-ор-
хидеи реагируют на тень аналогично другим ор-
хидеям и оба типа орхидей отличаются по реак-
ции от автотрофных растений.

ОБСУЖДЕНИЕ
13C в тени

Мы продемонстрировали на широком спектре
видов орхидей в сравнении с другими сосудисты-
ми видами и в полевых условиях, что частично
микогетеротрофные орхидеи снижают содержа-
ние δ13C в тканях меньше, чем полностью авто-
трофные растения (не орхидеи), в ответ на тене-
вые условия. Это сильное косвенное доказатель-
ство предположения о том, что частично
микогетеротрофные орхидеи зависят от углерода
почвенных грибов в условиях, когда их собствен-
ная фотосинтетическая продукция ограничена.

Некоторые предыдущие исследования проде-
монстрировали аналогичные закономерности
для отдельных видов орхидей. Например, Прайс
и соавторы (Preiss et al., 2010) отметили положи-
тельную корреляцию между δ13C и перехватом
света для “неорхидных” автотрофов, но не обна-
ружили такой же корреляции для видов р. Cepha-
lanthera (ЧМГ).

Полностью микогетеротрофные растения в
лесах умеренной зоны имеют относительно схо-
жие значения δ13C. Neottia nidus-avis в нашем ис-
следовании имела значение δ13C –24.67 ± 0.27‰
(n = 6), что несколько выше, чем у МГ Monotropa
hypopithys (δ13C –25.9 ± 0.2‰), о котором сообща-
ли Тедерсу с соавт. (Tedersoo et al., 2007), но ниже,
чем у N. nidus-avis в Баварии (δ13C –22.8 ± 0.2‰;
Gebauer, Meyer, 2003). Согласно линейной сме-
шанной модели с двумя источниками (Gebauer,
Meyer, 2003), в хорошо освещенной среде в на-
шем исследовании доля углерода грибного про-
исхождения колебалась для двух популяций
E. helleborine от 4 до 27%, в то время как для E. at-
rorubens это значение составляло 16%. В тенистых
условиях расчетные значения доли углерода
грибного происхождения были следующими:
D. euxina – 3%, E. atrorubens – 49%, E. helleborine –
36%, G. conopsea – 25%, L. ovata – 9%. Доля угле-
рода, полученного с помощью грибов, была выше
в тени, чем при хорошем освещении.

Чтобы уменьшить потерю воды через диффу-
зию из устьиц, сосудистые растения обычно

Рис. 2. Значения δ13C растений в ответ на затенение для R-орхидей и орхидей с ЭМГ и их парных автотрофных сосу-
дистых растений. Светло-голубой – δ13C у контрольного автотрофного растения, растущего в тени; розовый – δ13C у
контрольного автотрофного растения, растущего в хорошо освещенных условиях; темно-синий – δ13C у орхидей, рас-
тущих в тени; красный – δ13C у орхидей, растущих в хорошо освещенных условиях.
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уменьшают плотность устьиц в тенистых услови-
ях, где фотосинтез ограничен доступностью све-
та, а не скоростью поглощения CO2 (Peat, Fitter,
1994). Орхидеи, благодаря частичной микогете-
ротрофии, менее зависимы от собственного фо-
тосинтеза, чем полностью автотрофные расте-
ния, особенно в условиях тени, где они увеличи-
вают долю углерода, получаемого от грибов
(Preiss et al., 2010). Поэтому ожидается, что в тени
они будут снижать плотность устьиц даже силь-
нее, чем полностью автотрофные растения. Дей-
ствительно, полностью гетеротрофные растения
обычно не имеют или имеют очень ограниченное
число устьиц из-за независимости от собственно-
го фотосинтеза (Leake, 1994). Мы провели допол-
нительное исследование плотности устьиц в двух
парах растений: D. fuchsii – C. majalis и E. atro-
rubens – H. umbellatum. В обоих случаях мы на-
блюдали снижение устьичной плотности в усло-
виях затенения, но вопреки ожиданиям это сни-
жение было выше или сходным у контрольных
растений, чем у орхидей: не было значительных раз-
личий для пары E. atrorubens – H. umbellatum, а
D. fuchsii даже показал меньшее снижение устьич-
ной плотности в ответ на затенение, чем C. majalis
(F1.96 = 9.5273, P = 0.003). Таким образом, предва-
рительные данные не подтвердили априорные
ожидания о более выраженном сокращении
устьиц у орхидей по сравнению с другими видами
в условиях затенения. Это может быть объяснено
меньшей пластичностью растений ЧМГ по срав-
нению с полностью автотрофными растениями в
отношении устьичной плотности. Таким обра-
зом, на пути к полной микогетеротрофии плот-
ность устьиц является относительно консерва-
тивным признаком. Наблюдения за полностью
гетеротрофными альбиносными (т.е. нефотосинте-
зирующими) формами Cephalanthera damasonium
показали сходную плотность устьиц для зеленых и
альбиносных растений (Roy et al., 2013). Более того,
у растений-альбиносов этого вида устьичная про-
водимость была в 2 раза выше (Julou et al., 2005)
по сравнению с автотрофными растениями. Та-
ким образом, плотность устьиц, с одной стороны,
в целом эволюционно относительно консерва-
тивна, а с другой – менее пластична у орхидей по
сравнению с другими растениями. Мы предполага-
ем, что последнее может быть связано с обеспече-
нием растений водой от симбиотических грибов.
Известно, что арбускулярная микориза, а также
эктомикоризные грибы могут улучшать водный
режим своих растений-хозяев (Augé, 2001; Smith
et al., 2010). Транспорт воды микоризными гриба-
ми орхидей изучен недостаточно хорошо (Smith,
Read, 2008), но мы не обнаружили никаких при-
знаков ингибирования такого транспорта. Если
грибы поставляют значительное количество воды
растениям, транспирация орхидей может быть
менее ограниченной, чем у контрольных расте-

ний, и может привести к меньшему снижению
плотности устьиц в более затененных условиях.

Орхидеи, ассоциированные с ризоктонией,
в сравнении с другими орхидеями

Согласно Селоссе и Мартосу (Selosse, Martos,
2014), ЧМГ орхидеи могут не изменять δ13C по
сравнению с другими растениями, если они обра-
зуют симбиоз с грибами ризоктонии, которые не
обогащены δ13C. Наши результаты согласуются с
предположением о том, что реакция на тень (раз-
ница в δ13C между растениями в хорошо освещен-
ной и затененной среде) у R-орхидей сходна с реак-
цией орхидей с ЭМГ (из-за меньшей зависимости
от фотосинтеза) и отличается от “неорхидных”
видов. Когда свет становится ограничивающим
фактором, некоторые, но не все зеленые орхидеи
могут увеличить поступление углерода от грибов:
обнаружено для двух видов Cephalanthera (Preiss
et al., 2010), не обнаружено для Goodyera (Liebel
et al., 2015) и Cypripedium calceolus (Preiss et al.,
2010). Среди исследованных нами видов некото-
рые орхидеи считаются частично микогетеро-
трофными (E. atrorubens, P. bifolia, L. ovata – Teder-
soo et al., 2007; E. helleborine, L. ovata – Selosse,
Roy, 2009; E. helleborine, G. conopsea, P. bifolia –
Schiebold et al., 2018). На основании полученных
результатов можно поддержать мнение Селоссе и
Мартоса (Selosse, Martos, 2014) о том, что в усло-
виях затенения все изученные наземные орхидеи
могут быть ЧМГ, но иногда это может быть не
распознано по значениям δ13C из-за сходства δ13C
у симбиотических грибов ризоктонии и зеленых
растений. Наш метод (сравнение разницы в со-
держании δ13C между более и менее освещенны-
ми растениями в природе) позволил получить до-
казательства микогетеротрофии всех изученных
орхидей. Таким образом, наше исследование
предоставило эмпирические доказательства в
поддержку точки зрения Штокеля с соавт. (Stöck-
el et al., 2014, p. 606) о том, что “частичная мико-
гетеротрофия может быть гораздо более широко
распространена среди орхидей, чем предполага-
лось до сих пор”, и дает новое понимание эколо-
гического значения микоризных ассоциаций у
орхидей.
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Light and 13C: Are orchids different from other vascular
plants in their response to shade?

V. G. Onipchenkoa, *, J. H. C. Cornelissenb, a, L. D. Zakharovac, 
A. A. Akhmetzhanovaa, M. I. Khomutovskiya, R. van Logtestijnb, and N. А. Soudzilovskaiad

aLomonosov Moscow State University, Biological Faculty, Department of Ecology and Plant Geography
 Leninskiye Gory, 1, bld. 12, Moscow, 119234 Russia
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Orchids have symbiotic relationships with ectomycorrhizal or saprotrophic (“rhizoctonia”) fungi, which pro-
vide plants with nutrients. The extent of plant dependency on fungi for carbon supply is reflected by plant tis-
sue δ13C abundance values. Little is known about how wide-spread partial mycoheterotrophy (PMH) is
among orchids in nature and it is debated whether rhizoctonia-associated orchids possess mycoheterotrophy.
Using orchids with ectomycorrhizal fungi and rhizoctonia-associated orchid species, we tested one hypoth-
esis: terrestrial green orchids decrease their δ13C values in response to shade less than neighboring non-orchid
vascular plants (evidence for PMH). We examined eight pairs of plant species (orchid paired with reference
autotrophic plant growing close-by) in well-lit versus shady field conditions in replicated sites across the Eu-
ropean part of Russia. In each site illumination level was recorded and plant material was examined for δ13C.
We found that all tested orchids showed similar weaker response of tissue δ13C signature to relative light ex-
posure in contrast to the stronger response in control plants, suggesting wide-spread PMH among orchids.
There was no significant difference in orchids with ectomycorrhizal fungi and rhizoctonia-associated orchids
in response of δ13C to shade, supporting mycoheterotrophic mechanisms of carbon transfer to plants in rhi-
zoctonia-associated orchids. Proportions of fungi-derived carbon for individual orchid species ranged be-
tween 3 and 50%. Orchids reduced stomatal density in response to shade less or similarly to autotrophic
plants, suggesting that mycoheterotrophic plants might be somewhat less water limited than autotrophic spe-
cies due to fungal water supply. Our data provide support for broad prevalence of PMH among orchids and of
the existence of PMH in rhizoctonia-associated orchids. These findings extend the ecological importance of
mycorrhizal associations in belowground food webs.

M. G. Vakhrameeva
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