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Способность вступать в микоризный симбиоз –
важное биоэкологическое свойство видов, а ино�
гда таксономических и экологических групп рас�
тений (один из последних обзоров проблемы:
Brundrett, 2009). Основные типы микориз при�
урочены к разным жизненным формам растений:
эктомикоризы характерны для большинства де�
ревьев бореальной и умеренной зон, эндомико�
ризы – для большей части травянистых растений
и части тропических древесных. Изучены мико�
ризы у растений разных функциональных типов и
жизненных форм, с разной длительностью онто�
генеза и разным сукцессионным статусом. Пер�
вичные сукцессии часто начинаются с поселения
немикотрофных или слабомикотрофных видов,
сменяющихся в последующем микотрофными
(Gemma, Koske, 1990; Lambers et al., 2008). В ходе
сукцессии могут меняться характер преобладаю�
щих мофротипов микориз (Ahulu et al., 2005), а
также взаимоотношения между растениями и
грибами (Pezzani et al., 2006). При этом исход кон�
курентных взаимодействий между микотрофны�
ми и немикотрофными растениями определяется
не только тем, есть или нет в почве микоризные
грибы (Heijden et al., 1998), но и уровнем специ�
фичности последних по отношению к растениям
(Heijden et al., 2003; Puschel et al., 2007). Дж. Грайм
с соавт. (Grime et al., 1988) привели сведения о
способности растений разных стратегий образо�
вывать микоризы наряду с такими фундаменталь�

ными характеристиками видов, как жизненная
форма и длительность онтогенеза. В дальнейшем
было показано (Cornelissen et al., 2001; Heijden,
Cornelissen, 2002), что относительная скорость
роста – характеристика, используемая при опре�
делении экологической стратегии Грайма–Ра�
менского – закономерно увеличивается от расте�
ний с эрикоидными микоризами к эктомикориз�
ным деревьям и эндомикоризным растениям. 

Предпринятый в настоящей работе анализ
специфики связи семенных растений Среднего
Урала разных экологических стратегий с арбуску�
лярными грибами связан с двумя обстоятельства�
ми. Признано, что система стратегий Грайма–Ра�
менского предельно обобщенно описывает спо�
собы адаптации растений к внешним условиям
(Миркин и др., 1999), открыта для дополнения
новыми данными и обладает операциональной и
прогностической ценностью (Миркин и др.,
1999; Пьянков, Иванов, 2000; Пьянков и др.,
2001). Между тем об особенностях взаимодей�
ствия растений разных стратегий с арбускуляр�
ными грибами известно мало. Заметим, что в за�
висимости от типа микоризных ассоциаций про�
анализированы морфофизиологические свойства
растений, коррелирующие с типом стратегии
Грайма–Раменского (Cornelissen et al., 2001;
Heijden, Cornelissen, 2002). Изучено также мико�
ризообразование у растений разных жизненных
форм и жизненных циклов (Селиванов, 1981; Wil�
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son, Hartnett, 1998; Hartnett, Wilson, 2002; Roumet
et al., 2006). 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Наши данные о распространенности и интен�
сивности микоризообразования (Бетехтина,
Кондратков, 2003; Бетехтина, 2004; Бетехтина и
др., 2004) получены преимущественно в районе
биологической станции Уральского госуниверси�
тета (56°37′ с.ш., 61°04′ в.д.), расположенной
вблизи г. Екатеринбурга. Исследовано по 5–15
особей в генеративном возрастном состоянии 100
видов растений, собранных в типичных для них
естественных условиях в середине вегетационно�
го периода. Характеристики микоризообразова�
ния у 105 видов растений в техногенных место�
обитаниях Среднего Урала – на отвалах горнодо�
бывающих и энергетических предприятий взяты
из литературных источников (Чибрик и др., 1980;
Чибрик, Саламатова, 1985; Глебова, 1992; Глазы�
рина и др., 2007). Из 170 видов, в общей сложно�
сти исследованных в естественных и техногенных
местообитаниях, отобрано 73 вида семенных рас�
тений, для которых в соответствии с литератур�
ными данными (Grime et al., 1988; Frank, Klotz,
1990) возможно установление первичной эколо�
гической стратегии Грайма–Раменского: конку�
рентной (C, виоленты по Л.Г. Раменскому (1971)),
стресс�толерантной (S, патиенты) или рудераль�
ной (R, эксплеренты) (табл. 1). Виды, для кото�
рых характерны эрикоидные (сем. Ericaceae, Py�
rolaceae, Vacciniaceae) и орхидные (сем. Orchi�
daceae) микоризы, не анализировали.

Во всех случаях наличие и обилие арбускуляр�
ных грибов в корнях изучено на предварительно
высушенном гербарном материале по стандарт�
ной методике (Селиванов, 1981), предусматрива�
ющей мацерацию корней в KOH и окрашивание
мицелия анилиновым синим. Для характеристи�
ки тесноты связи растений с микоризными гри�
бами использовали два показателя: первый – до�
ля микотрофных видов (Р), т.е. видов, хотя бы
часть особей которых имела микоризы, описыва�
ет распространенность микоризообразования в
какой�либо группе растений; второй – интенсив�
ность микоризации (C) или доля заселенных
арбускулярными грибами клеток паренхимы пер�
вичной коры описывает уровень развития мико�
риз только у микотрофных видов, поскольку при
его расчете немиктрофные виды во внимание не
принимали.

Для сравнения долей микотрофных видов ис�
пользовали критерий χ2 для таблиц 2 × 2 с оцен�
кой значимости различий по двустороннему кри�
терию Фишера, для сравнения интенсивностей
микоризации – критерий Крускала�Уоллиса (H).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

В списке видов растений Среднего Урала с пер�
вичными стратегиями Грайма–Раменского, у ко�
торых охарактеризовано микоризообразование,
больше всего (38 видов) растений с конкурентной
стратегией, а стресс�толерантов проанализирова�
но всего 11 видов (табл. 2). Непропорциональная
представленность разных стратегий, с одной сто�
роны, свидетельствует о неслучайном выборе ви�
дов для анализа, а с другой стороны, такая непро�
порциональность отчасти обусловлена объектив�
ными причинами, поскольку, например, стресс�
толеранты в отличие от рудералов слабо представ�
лены в техногенных местообитаниях. 

В зависимости от того, в естественных или в
техногенных местообитаниях произрастали рас�
тения, соотношение немикотрофных и мико�
трофных видов в группах C�, S� и R�стратегов ва�
рьирует незначительно (см. табл. 2) и статистиче�
ски не различается. Высокая доля микотрофных
видов (78–100%) характерна для конкурентов и
стресс�толерантов. Среди рудералов доля мико�
трофных видов ниже – 56–69%. Статистически
заключение о разной распространенности мико�
ризообразования подтверждается при сравнении
групп C� и R�стратегов в естественных местооби�
таниях и при объединении данных из естествен�
ных и техногенных местообитаний. Из 38 проана�
лизированных C�стратегов Среднего Урала неми�
котрофны 2 вида (Geranium sylvaticum и Ranunculus
acris); из 11 видов S�стратегов – также 2 вида (Car#
ex caryophyllea и Luzula pilosa); из 24 R�стратегов – 9
видов (Alisma plantago#aquatica, Capsella bursa#pas#
toris, Chenopodium album, Fumaria officinalis, Melandri#
um album, Polygonum aviculare, Spergula arvensis, Stel#
laria media, Viola tricolor). 

Учитывая немногочисленность проанализи�
рованных растений с толерантной стратегией,
экстраполяция намеченной закономерности за
пределы конкретного списка видов требует из�
вестной осторожности. Поэтому важно, на наш
взгляд, что в группах видов одноименных страте�
гий на Среднем Урале и в Британии доли мико�
трофных видов близки. Из конкурентов арбуску�
лярные микоризы образуют 95% (Урал) и 85%
(Британия) видов; из стресс�толерантов – 82 и
75% соответственно; из рудералов – 63 и 65%. Во
всех группах стратегий различия между Уралом и
Британией по доле микотрофных видов незначи�
мы: конкуренты – χ2 = 1.82 (P = 0.1770); стресс�
толеранты – χ2 = 0.25 (P = 0.9995); рудералы –
χ2 = 0.07 (P = 0.7960). Таким образом, меньшая
распространенность арбускулярных микориз
среди травянистых растений эксплерентной (R)
стратегии по сравнению с виолентами (C) и пати�
ентами (S) устанавливается относительно надеж�
но. Ранее указывалось на возможность связи
между рудеральной стратегией и “стратегией из�
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Таблица 1. Интенсивность микоризообразования у 73 видов травянистых растений Среднего Урала с первичны�
ми экологическими стратегиями Грайма–Раменского (С, S, R), %

№ Вид Экологическая 
стратегия 

Местообитания

естественные техногенные

Микотрофные виды

1 Achillea millefolium L. C** 38 12

2 Aegopodium podagraria L. C** 56

3 Amoria hybrida (L.) C. Presl C** 9

4 Arctium lappa L. C** 1

5 Artemisia dracunculus L. C** 86

6 Artemisia vulgaris L. C** 52 10

7 Bromopsis inermis (Leyss.) Holub C** 43

8 Calamagrostis arundinacea (L.) Roth C** 48

9 Calamagrostis epigeios (L.) Roth C** 26

10 Carex ovalis Good. S* 14

11 Carum carvi L. C** 58

12 Chamaenerion angustifolium (L.) Scop. C* 6

13 Cirsium setosum (Willd.) Bess. C* 54 21

14 Dactylis glomerata L. C** 22

15 Deschampsia cespitosa (L.) Beauv. C** 24 10

16 Elytrigia repens (L.) Nevski C** 38 26

17 Erigeron acris L. R** 28 22

18 Erodium cicutarium (L.) L’Her. R** 22

19 Euphorbia helioscopia L. R* 38

20 Festuca pratensis Huds. C** 34 9

21 Festuca rubra L. C** 20 6

22 Filipendula ulmaria (L.) Maxim. C** 56

23 Galium album Mill. C** 30 4

24 Galium odoratum (L.) Scop. S** 6

25 Geranium pratense L. C** 50

26 Geum urbanum L. S* 6

27 Hylotelephium triphyllum (Haw.) Holub S* 31

28 Lathyrus pratensis L. C** 86 14

29 Leontodon autumnalis L. R* 20

30 Lepidium ruderale L. R** 2

31 Lepidotheca suaveolens (Pursh) Nutt. R* 20

32 Leucanthemum vulgare Lam. C** 66 11

33 Lycopsis arvensis L. R* 18

34 Maianthemum bifolium (L.) F. W. Schmidt S** 56

35 Medicago lupulina L. R* 5
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Таблица 1. Окончание

№ Вид Экологическая 
стратегия 

Местообитания

естественные техногенные

36 Oxalis acetosella L. S* 22

37 Phleum pratense L. C** 8

38 Phlomoides tuberosa (L.) Moench C** 11

39 Phragmites australis (Cav.) Trin. ex Steud. C** 15

40 Plantago major L. R* 66 15

41 Poa annua L. R* 18

42 Poa pratensis L. C** 10

43 Primula veris L. S* 2

44 Ranunculus polyanthemos L. C** 62

45 Setaria pumila (Poir.) Roem. et Schult. R** 3

46 Solanum dulcamara L. C** 13

47 Sonchus oleraceus L. R* 3

48 Stachys palustris L. C** 40

49 Tanacetum vulgare L. C** 14

50 Taraxacum officinale Wigg. R* 40 15

51 Trientalis europaea L. S** 24

52 Trifolium medium L. C** 78 6

53 Trifolium pratense L. C** 8

54 Tripleurospermum inodorum (L.) Sch. Bip. R* 48 5

55 Urtica dioica L. C* 11

56 Veronica chamaedrys L. S* 30

57 Vicia cracca L. C** 72 0

58 Vicia sativa L. R* 52

59 Vicia sepium L. C** 38

60 Vicia sylvatica L. C** 7

Немикотрофные виды

61 Alisma plantago#aquatica L. R* 0

62 Capsella bursa#pastoris (L.) Medik. R* 0 0

63 Carex caryophyllea Latourr. S* 0

64 Chenopodium album L. R* 0 0

65 Fumaria officinalis L. R* 0

66 Geranium sylvaticum L. C** 0

67 Luzula pilosa (L.) Willd. S* 0

68 Melandrium album (Mill.) Garcke R* 0

69 Polygonum aviculare L. R* 0 0

70 Ranunculus acris L. C** 0

71 Spergula arvensis L. R* 0

72 Stellaria media (L.) Vill. R* 0

73 Viola tricolor L. R** 0

* Grime et al. (1988). ** Frank, Klotz (1990).

2*
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бегания микоризных грибов” (Francis, Read,
1995; Cornelissen et al., 2001).

Обилие мицелия в корнях микотрофных рас�
тений в техногенных местообитаниях независимо
от типа стратегии в 2.7–3.5 раза ниже, чем в есте�
ственных (см. рисунок). Анализ техногенно обу�
словленных различий микоризообразования не
входил в наши задачи. Отметим, однако, несколь�
ко обстоятельств, важных для понимания обсуж�

даемых данных. Снижение заселенности корней
травянистых растений арбускулярными грибами
в техногенных местообитаниях является ожидае�
мым (Vosatka, Dodd, 1998; Трубина, 2002; Бетехти�
на, Кондратков, 2003; Глазырина и др., 2007). Не�
обходимо учитывать, что оценки микоризообра�
зования в естественных и техногенных биотопах
получены разными исследователями и нельзя ис�
ключить, что это могло повлиять на конкретные
величины обилия грибов. Таким образом, невоз�
можно разделить вероятные биотопические (меж�
ду естественными и техногенными местообитани�
ями), методические (между разными исследовате�
лями) и видовые (между разными видами, списки
которых в естественных и техногенных местооби�
таниях пересекаются мало) различия. Поэтому не�
обходимо или анализировать данные из разных
местообитаний независимо друг от друга или ис�
пользовать специальные подходы, нивелирующие
различия между двумя массивами оценок. 

Наибольшее обилие мицелия арбускулярных
грибов в корнях и в естественных, и в техногенных
местообитаниях наблюдается у растений с конку�
рентной стратегией, а наименьшие оценки интен�
сивности микоризации характерны для стресс�то�
лерантных видов (см. рисунок). В естественных
биотопах средняя интенсивность микоризообразо�
вания у S�стратегов по сравнению с C�стратегами
понижена в 1.8 раза (различия значимы: H(2, N = 38) =
= 8.32; P = 0.0155). В техногенных местообитаниях
аналогичная разность составляет 1.5 раза, но раз�
личия незначимы (H(2, N = 38) = 0.63; P = 0.7263) из�
за малого количества – всего 2 вида – проанализи�
рованных стресс�толерантов. При объединении
данных из разных типов биотопов (с предвари�
тельной стандартизацией внутри естественных и
техногенных местообитаний, устраняющей разли�
чия между местообитаниями, но полностью сохра�

Таблица 2. Доля микотрофных видов в группах видов с конкурентной (C), стресс�толерантной (S) и рудеральной
(R) первичными экологическими стратегиями

Местообитания
Всего видов, шт. Доля микотрофных 

видов, %
Значимость различий 

долей микотрофных видов*

C S R C S R C – S C – R S – R

Урал, естественные 21 9 18 100 78 56 0.0828 0.0007 0.4059

Урал, техногенные 29 2 13 93 100 69 0.9995 0.0628 0.9995

Урал, естественные и техногенные 38 11 24 95 82 63 0.2136 0.0020 0.4354

Британские острова** 34 84 78 85 75 65 0.3267 0.0406 0.2282

* Достигнутый уровень значимости различий по двустороннему критерию Фишера для таблиц 2 × 2. 
** Наш расчет по данным Grime et al. (1988).
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Тип экологической стратегии

Интенсивность микоризации, %
(а) (б)

Интенсивность микоризации у микотрофных расте�
ний с конкурентной (C; цифры в скобках – количе�
ство видов), стресс�толерантной (S) и рудеральной
(R) первичными экологическими стратегиями в есте�
ственных (а) и техногенных (б) местообитаниях
Среднего Урала.
Квадрат – медиана; прямоугольник – размах между
25�м и 75�м перцентилями; вертикальные линии –
размах между 5�м и 95�м перцентилями.
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няющей различия между разными видами расте�
ний) различия между конкурентами и стресс�толе�
рантами по интенсивности микоризации также
подтверждаются, но на низком уровне значимости
(H(2, N = 76) = 6.57; P = 0.0373). Различий в заселен�
ности корней микоризными грибами между кон�
курентами и рудералами не обнаружено.

Для интегральной характеристики связи с гри�
бами растений разных стратегий удобно ввести
понятие тесноты как функции двух признаков:
T = f(P, C), где P – доля микотрофных видов, C –
интенсивность микоризации. Наиболее тесно с
арбускулярными грибами связаны растения с
конкурентной стратегией, поскольку для них ха�
рактерны как высокая распространенность мико�
ризообразования, так и высокое обилие грибов
(табл. 3). Теснота связи с микоризообразователя�
ми в группах S� и R�видов ниже, чем у C�страте�
гов, но по разным причинам, поскольку между
двумя характеристиками микоризообразования
нет однозначной взаимосвязи. Пониженная тес�
нота связи с микоризообразователями в группе
рудералов объясняется преимущественно умень�
шением доли микотрофных видов, в то время как
обилие мицелия в корнях микотрофных C� и R�
стратегов сопоставимо. Пониженная теснота свя�
зи с микоризообразователями в группе стресс�то�
лерантных растений, напротив, объясняется в
первую очередь низкими показателями обилия
грибов, а соотношение микотрофных и немико�
трофных видов у C� и S�стратегов не различается.

Представленные материалы позволяют наме�
тить некоторые соответствия между векторами
изменения условий среды в “треугольнике Грай�
ма” (по: Миркин и др., 1999) и микоризообразо�
ванием. Соотношение микотрофных и немико�
трофных видов связано, вероятно, со стабильно�
стью условий среды, поскольку высокая доля
микотрофных видов характерна для относитель�

но стабильных условий (C� и S�стратегии), а при
интенсивных нарушениях (R�стратегия) она по�
нижена. Интенсивность микоризации, видимо, в
большей степени определяется богатством место�
обитаний, поскольку относительно повышенные
оценки обилия грибов характерны для C� и R�
стратегов, произрастающих в богатых ресурсами
местообитаниях, а пониженные – для S�страте�
гов, адаптированных к существованию в стрессо�
вых условиях при минимуме ресурсов. 

Приведенные выше рассуждения не носят аб�
солютного характера в силу уже упоминавшихся
причин, а именно: 1) неслучайного формирова�
ния списков видов; 2) малого количества проана�
лизированных видов, особенно в группе S�стра�
тегов, на фоне их значительного функционально�
го разнообразия (Работнов, 1985; Миркин и др.,
1999); 3) невозможности разделения биотопиче�
ских и методических различий в анализируемом
массиве данных. Высказанные гипотезы требуют
проверки в ходе специальных исследований. По�
этому мы не считаем возможным обоснованно
обсуждать какие�либо причины отмеченных осо�
бенностей микоризообразования у растений раз�
ных стратегий. В самом общем виде для объясне�
ния наблюдаемых закономерностей могут быть
выдвинуты две группы гипотез, отдающие пред�
почтение соответственно или морфофизиологи�
ческим свойствам собственно растений, или
условиям среды, к существованию в которых рас�
тения той или иной стратегии наиболее адапти�
рованы.

Таким образом, тип экологической стратегии
растений по C�S�R�системе Грайма–Раменского
связан не только с определенными значениями
морфофизиологических характеристик особей
(Grime, 1979; Grime et al., 1988; Миркин и др.,
1999; Пьянков, Иванов, 2000) и специфической
химической композицией листьев (Пьянков и

Таблица 3. Теснота связи с арбускулярными грибами в группах видов с конкурентной (C), стресс�толерантной
(S) и рудеральной (R) первичными экологическими стратегиями

Тип экологической 
стратегии

Доля микотрофных видов 
(P)*, %

Интенсивность 
микоризации (C)**, %

Теснота связи с 
микоризными грибами (T)

C Высокая (85–95) Высокая (38–58) Высокая

S Средняя (75–82) Низкая (14–31) Средняя или низкая

R Низкая (63–65) Средняя (21–46) Средняя или низкая

* Размах значений на Среднем Урале и в Британии (по: Grime et al., 1988).
** Интерквартильный размах в естественных местообитаниях Среднего Урала.
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др., 2001), но также сопряжен с разными уровня�
ми тесноты взаимодействия между растениями и
микоризными грибами. Наиболее тесно с арбус�
кулярными грибами связаны травянистые расте�
ния с конкурентной стратегией. По сравнению с
ними у стресс�толерантных растений понижено
обилие мицелия грибов в корнях. Среди растений
с рудеральной стратегией относительно велика
доля видов, вообще не взаимодействующих с ар�
бускулярными грибами. 

Работа завершена при поддержке Программы
развития ведущих научных школ (НШ�
3260.2010.4) и научно�образовательных центров
(контракт 02.740.11.0279) и Программы поддерж�
ки исследований молодых кандидатов наук (кон�
тракт П2192 от 09.11.2009). Авторы благодарны за
ценные замечания по содержанию рукописи
канд. биол. наук С.А. Зимницкой (Уральский го�
суниверситет) и канд. биол. наук Л.А. Ивановой
(Ботанический сад УрО РАН).
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