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Сопоставлены два независимых массива измерений, характеризующих абсолютные размеры и соот-
ношение объемов грибных чехлов и тканей деревьев в эктомикоризных корнях Abies sibirica, Abies 
spp., Picea obovata, Picea abies, Pinus sylvestris. Объем оригинального массива данных – 99 выбо-
рок, собранных в разных географических точках от северной тайги до лесостепи (A. sibirica – 25; 
P. obovata – 50; P. sylvestris – 24 выборки). Второй массив – 170 литературных оценок строения 
эктомикориз разных видов деревьев, извлеченных из интернет-ресурса DEEMY. В соответствии с 
обоими массивами корни и грибные чехлы у пихты в 1.4–1.6 раз крупнее, чем у сосны и ели. Но 
различия между представителями трех родов деревьев по соотношению симбионтов не выражены. 
По нашим измерениям в естественных местообитаниях средний парциальный объем грибных чех-
лов у Abies sibirica составляет 21%, Picea obovata – 20%, Pinus sylvestris – 21%. В расчетах, осно-
ванных на данных других авторов, средний парциальный объем грибных чехлов у видов рода Abies 
составляет 25%, Picea abies – 22%, Pinus sylvestris – 24%. Сделан вывод, что долю объема эктоми-
коризных грибов во фракции тонких поглощающих корней можно принимать равной 19–21%.

Эктомикоризные корни, грибной чехол, Abies spp., Picea spp., Pinus sylvestris.

Явление тесной симбиотической связи корней 
деревьев с микоризными грибами (Лобанов, 1971; 
Harley, Smith, 1983) недостаточно учитывается в 
лесной экологии, несмотря на то, что накоплено 
немало свидетельств значительной экосистемной 
роли эктомикоризных взаимодействий. Напри-
мер, доля эктомикоризных грибов в массе поч-
венных микроорганизмов может достигать 30% 
(Hogberg, Hogberg, 2002), а доля органического 
углерода, поступающего в почву с продукцией 
микоризных корней и мицелия, – 70% от общего 
поступления (Godbold et al., 2006). Оценки про-
дукции мицелия в эктомикоризах варьируют от 
10–30 до 600 г м–2 год–1 (Fogel, Hunt, 1979; Vogt et 
al., 1982; Karen, Nylund, 1997; Nilsson, Wallander, 
2003), а почвенного мицелия – от 10–15 до 90–
2000 г м–2 год–1 (Wallander et al., 2001; Godbold 
et al., 2006; Hendricks et al., 2006). Эти величины 
сопоставимы с продукцией деревьев в таежных 
лесах – 400–2000 г м–2 год–1 (Бигон и др., 1989; 
Зитте и др., 2007). 

Одна из базовых характеристик, используемых 
для расчета продукции микоризных грибов, – доля 
(объема или массы) мицелия в эктомикоризах 
(Fogel, Hunt, 1979; Vogt et al., 1982), оценка кото-
рой возможна в ходе микроскопического (Fogel, 
Hunt, 1979; Vogt et al., 1982; Веселкин, 2003, 2004 
а, б; Ostonen, Lõhmus, 2003) или биохимическо-
го (Hobbie, Colpaert, 2003; Satomura et al., 2003) 
анализов. Диапазон оценок этого параметра до-
статочно широк: от 3–7% (Pinus densifl ora Siebold 
et Zucc. (Satomura et al., 2003)) до 14–28% (Picea 
abies (L.) Karst. (Ostonen, Lõhmus, 2003); Pinus 
sylvestris L. (Hobbie, Colpaert, 2003)) и даже до 
39–40% (Pseudotsuga menziesii (Mirb.) Franco 
(Fogel, Hunt, 1979); Abies amabilis Doudlas ex 
J. Forbes (Vogt et al., 1982)). Учитывая, что соот-
ношение симбионтов в эктомикоризах варьирует 
в зависимости от многих факторов, и в том числе 
в связи с внешними условиями (Ostonen, Lõhmus, 
2003; Веселкин, 2004а, 2010), важно знать, в ка-
кой степени этот показатель детерминируется ви-
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довыми особенностями деревьев, а в какой – дру-
гими факторами. В первую очередь необходимо 
установить, существует ли вообще видовая или 
родовая, т.е. у разных видов или родов деревьев, 
специфика соотношения симбионтов в эктомико-
ризных корнях. Задача настоящей работы: выяв-
ление, путем сопоставления собственных данных 
и данных других авторов, особенностей соот-
ношения симбионтов в эктомикоризных корнях 
представителей трех родов хвойных: ели (Picea 
A. Dietr.), пихты (Abies Mill.) и сосны (Pinus L.). 

ОБЪЕКТЫ  И  МЕТОДЫ

Проанализированы два независимых массива 
измерений. Первый массив – собственные дан-
ные – результаты измерений эктомикоризных 
корней пихты сибирской (Abies sibirica Ledeb.), 
ели сибирской (Picea obovata Ledeb.) и сосны 
обыкновенной (P. sylvestris), собранные в 1995–
2008 гг. в разных географических точках (табл. 1). 
Корни последних порядков (рис. 1) собирали на 
разных пробных площадях или в разных микро-
местообитаниях. Поперечные срезы корней тол-
щиной 10–20 мкм готовили на замораживающем 
микротоме и измеряли в глицерине без окраши-
вания при увеличении 200–450. Примерно у 8500 
микоризных корней измерен радиус корня дерева 
и толщина грибного чехла (рис. 2), на основании 
чего рассчитан парциальный объем чехла – его 
доля в объеме эктомикоризного корня (Веселкин, 
2003; Ostonen, Lõhmus, 2003). При статистичес-
ком анализе в качестве учетной единицы прини-
мали среднее значение признака в выборке, т.е. 
на одной пробной площади или в одном микро-
местообитании. Объем материалов – 99 выборок 
(A. sibirica – 25; P. obovata – 50; P. sylvestris – 24 
выборки).

Второй массив – литературные данные о 
строении эктомикориз разных видов рода Abies 
(A. alba Mill., A. amabilis Douglas ex J. Forbes, 

A. kawakamii (Hayata) Ito., A. lasiocarpa (Hook.) 
Nutt.), ели европейской (Picea abies (L.) Karst.) и 
сосны обыкновенной, извлеченные из интернет-
ресурса DEEMY. На данном сайте представлены 
описания эктомикориз, образованных разными 
видами грибов, по одному описанию для сочета-
ния “вид гриба × род (вид) дерева”. Использовали 
представленные оценки среднего радиуса корня 
дерева и средней толщины чехла или вычисляли 
их на основании приведенных размахов. Если в 
описании были приведены данные о строении 
корней разных порядков ветвления, рассчитыва-
ли усредненные значения признаков для корней 
всех порядков. Отобраны данные 170 описаний, 
по материалам 115 из которых было возможно 
вычислить парциальный объем чехла. Учетная 
единица при статистическом анализе – среднее 
значение признака в одном описании. 

Для проверки статистических предположений 
использовали непараметрические критерии (тест 
Краскела–Уоллеса и его двухфакторный аналог – 
тест Шейрера–Рея–Хара (Sokal, Rohlf, 1995), по-
скольку требование равенства дисперсий в боль-
шинстве сравнений не выполнялось. В тексте для 
характеристики центральных тенденций распре-
делений использован показатель медианы, для 
характеристики варьирования, если не оговорено 
иное, – размах между 5- и 95-м перцентилями.

РЕЗУЛЬТАТЫ  И  ОБСУЖДЕНИЕ

Из трех родов деревьев наибольшими разме-
рами эктомикоризных корней характеризуется 
пихта (рис. 3). По нашим оценкам радиус корней 
в составе эктомикориз у A. sibirica (229–269 мкм) 
в 1.5–1.6 раза больше, чем у P. obovata (129–

Рис. 1. Схемы внешнего строения эктомикориз темнохвой-
ных (А) и сосны (Б), располагающихся на недетерминиро-
ванных корнях. 
Cекущими линиями отмечены примеры мест срезов.

Рис. 2. Схема измерения радиуса корня (1) и толщины 
чехла (2) на поперечных срезах корней.
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186 мкм) и P. sylvestris (139–173 мкм). В соот-
ветствии с оценками, представленными на сайте 
DEEMY, видовые особенности размеров корней 
выражены менее контрастно, но также значимы: 
корни Abies (радиус 224–318 мкм) крупнее кор-
ней P. abies (126–313 мкм) и P. sylvestris (123–
263 мкм) в среднем в 1.4 раза. 

Наиболее развитые грибные чехлы по данным 
обоих массивов измерений формируются у пих-
ты (рис. 4). По нашим измерениям у A. sibirica 
их толщина составляет 29–42 мкм (медиана – 
31 мкм), что в среднем в 1.6 раза больше, чем 
у P. obovata (15–29 мкм, медиана – 20 мкм) и у 
P. sylvestris (15–24 мкм, медиана – 19 мкм). В со-
ответствии с массивом литературных оценок чех-
лы у Abies (27–51 мкм, медиана – 38 мкм) толще 
чехлов у P. abies (13–50 мкм, медиана – 27 мкм) 
и P. sylvestris (11–52 мкм, медиана – 25 мкм) в 
среднем в 1.4–1.5 раза. 

Абсолютный размах значений парциального 
объема чехлов у представителей трех родов хвой-
ных в обоих массивах составляет 7–54%, а интер-
квартильный размах – 12–39%. Крайние оценки 
этого диапазона характерны для разновидностей 
эктомикориз, описанных на сайте DEEMY. Общий 
для пихты, сосны и ели диапазон варьирования 
соотношения симбионтов по нашим измерениям 
заметно меньше – абсолютный размах 15–31%, 
интерквартильный – 17–27% (рис. 5). Слабо вы-
раженные видовые особенности парциального 
объема чехла видны лишь на основании наших 
измерений: чехол занимает несколько бóльшую 
долю общего объема эктомикоризных корней у 
A. sibirica (19–28%, медиана – 21%), по сравне-
нию с P. obovata (16–27%, медиана – 20%). Разли-
чия между P. sylvestris (18–24 %, медиана – 21%) 
и другими видами незначимы. По материалам 
сайта DEEMY соотношение симбионтов у де-
ревьев разных родов не различается (Abies – 20–
29%, медиана – 25%; P. abies – 13–38%, медиана – 
22%; P. sylvestris – 12–44%, медиана – 24%). При 
объединенном анализе обоих массивов различия 
между родами деревьев по парциальному объему 
чехла также не обнаруживаются, в то время как 
различия абсолютных размеров выражены на вы-
соком уровне значимости (табл. 2). 

Таким образом, анализ двух независимых мас-
сивов измерений приводит к одинаковым выво-
дам. В обоих случаях хорошо выражена видовая 
(родовая) специфика абсолютных размеров частей 
эктомикориз, сформированных деревом и грибом 
(корни и грибные чехлы у пихты крупнее, чем у 
сосны и ели), но различия между представителя-

Рис. 3. Радиус корня дерева в эктомикоризных корнях хвой-
ных. 
На рис. 3–5: А – собственный массив измерений, Б – массив 
данных DEEMY; 1 – медиана; 2 – размах между 25- и 75-м 
перцентилями; 3 – размах между 5- и 95-м перцентилями. 
Представлены результаты сравнений средних с использова-
нием критерия Краскелла–Уоллеса (H), указано число на-
блюдений (n) и уровень значимости различий (P). 

Рис. 4. Толщина грибного чехла в эктомикоризных корнях 
хвойных. См. подписи к рис. 3.

Рис. 5. Парциальный объем грибного чехла в эктомикориз-
ных корнях хвойных. См. подписи к рис. 3.
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ми трех родов по соотношению симбионтов не 
выражены.

Нельзя не отметить различия анализируемых 
массивов измерений. Прежде всего, хорошо за-
метно, что средние размеры эктомикориз, при-
водимые на сайте DEEMY, на высоком уровне 
статистической значимости больше, чем соответс-
твующие размеры по нашим измерениям (рис. 3, 
4, табл. 2). Эти различия достигают 1.1–1.3 раз 
для радиуса корня и 1.2–1.5 раз для толщины чех-
лов. Парциальный объем грибных чехлов по дан-
ным других авторов также в 1.1–1.2 раза больше, 
чем по нашим измерениям. Эти различия объяс-
няются, вероятно, особенностями процедуры от-
бора корней для анализа. Легко допустить, что 
для детального морфолого-анатомического опи-
сания авторы выбирали наиболее развитые, но не 
молодые формирующиеся и не старые отмираю-
щие корни. Мы же старались соблюдать принцип 
случайного отбора анализируемых корней. 

Другим отличием массива описаний, содер-
жащихся на сайте DEEMY, является бóльшая 
изменчивость в нем признаков строения эктоми-
коризных корней. Это видно по размахам варьи-
рования признаков (рис. 3 и 4) и по значениям ко-
эффициентов вариации, которые в массиве наших 
измерений составляют у разных родов деревьев 
7–11% (радиус корня) и 16–23% (толщина чехла), 
а по литературным оценкам – 15–30% (радиус 
корня) и 22–42% (толщина чехла). Повышенная 
изменчивость оценок, представленных на сайте 
DEEMY, объясняется, очевидно, резкими разли-
чиями между микоризными корнями, сформи-
рованными разными видами и родами грибов. 
Так у P. abies и P. sylvestris самые тонкие гриб-
ные чехлы (10–20 мкм) образуют грибы родов 
Amphinema, Dermocybe, Hebeloma и Tricholoma, а 
самые толстые (30–50 мкм) – Lactarius, Paxillus 
и Russula. У ели толстые чехлы формируют так-
же представители родов Boletus и Xerocomus, а 

у сосны – Rhizopogon и Suillus. Другие причины 
варьирования строения эктомикориз, вклад кото-
рых может быть значительным в нашем массиве 
измерений, связаны с индивидуальной, хроно-
графической, экологической и иными формами 
изменчивости. Соотношение корня и чехла, на-
пример, изменяется в зависимости от абсолют-
ного возраста эктомикоризных корней (Веселкин, 
2009), преобладающих типов сложения чехлов 
(Веселкин, 2003), условий местообитаний и мик-
роместообитаний (Веселкин, 2004 а, 2006, 2010). 
Значительное перекрытие диапазонов варьирова-
ния признаков строения эктомикоризных корней 
у разных деревьев – это одна из причин, в силу 
которых не удается установить видовую или ро-
довую специфику соотношения симбионтов. 

Еще одной причиной отсутствия видовых и ро-
довых различий соотношения симбионтов может 
быть пропорциональность их развития, выражаю-
щаяся в формировании на более толстых корнях 
более толстых чехлов и являющаяся следствием 
согласованности морфогенеза симбионтов и сба-
лансированности их взаимоотношений на уровне 
отдельного корня. Это предположение подтвер-
ждается достаточно тесной связью между раз-
мерами корня и чехла в отдельных окончаниях – 
медиана 99 коэффициентов корреляции между 
площадями, занимаемыми симбионтами на сре-
зе, составляет +0.53 (интерквартильный размах 
+0.30…+0.70). Вследствие такой согласованности 
развития пропорции симбионтов оказываются не 
связанными с общим размером эктомикоризных 
корней (Веселкин, 2004 б). 

Анализируемый в сообщении признак парци-
ального объема чехлов нельзя интерпретировать 
как величину, прямо характеризующую соотно-
шения симбионтов в тонких корнях и, тем более, 
в подземных органах хвойных. Неопределенности 
для расчета общего соотношения состоят в том, 
что ненадежными или неизвестными являются 

Таблица 2. Результаты рангового двухфакторного дисперсионного анализа параметров строения эктомикориз в 
зависимости от рода дерева и происхождения данных

Параметр Число 
наблюдений

Значимость различий в зависимости от

рода дерева 
(F1) (dF = 2)

массива измерений 
(F2) (dF = 1)

взаимодействия F1 × F2 
(dF = 2)

H P H P H P

Радиус корня 214 49.49 <0.001 14.16 <0.001 3.01 0.228
Толщина чехла 269 41.95 <0.001 16.14 <0.001 2.11 0.348
Парциальный объем 
чехла

214   3.20   0.202   4.48   0.034 0.23 0.891

Примечание. Н – критерий Шерера–Рэя–Хара; P – достигнутый уровень значимости.
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соотношения: 1) между фракциями “толстых” и 
“тонких” корней (в большинстве случаев); 2) меж-
ду проводящими и поглощающими корнями во 
фракции “тонких” корней; 3) между микоризными 
и немикоризными корнями во фракции “тонких” 
поглощающих корней. Другая группа неопреде-
ленностей связана с тем, что не известно: 1) со-
отношение объемов мицелия эктомикоризных 
грибов в эктомикоризах и вне них в окружающей 
почве; 2) соотношение мицелия, который сосредо-
точен в разных структурных частях эктомикориз-
ных корней – в чехле и сети Гартига. В частности, 
рассмотренные в настоящем сообщении данные, 
и оригинальные, и литературные, не учитывают 
объем мицелия грибов, входящих в состав сети 
Гартига. По нашим сугубо предварительным 
прикидкам этот объем может составлять 2–3% от 
общего объема эктомикоризных корней. С учетом 
объема гиф в сети Гартига полный объем гриб-
ного мицелия составляет, по-видимому, 22–23% 
от общего объема эктомикоризных корней. “Эк-
томикоризы” в данном случае – это только часть 
фракции корней, относимых к категории “тонкие 
поглощающие”, поскольку “тонкие поглощающие 
корни” включают и эктомикоризы (эктомикориз-
ные корни), и безмикоризные поглощающие де-
терминированные корни. Если при этом принять 
во внимание, что даже у высокомикотрофных 
хвойных часть поглощающих корней последнего 
порядка обычно мицелием микоризообразова-
телей не заселены (доля таких безмикоризных 
корней варьирует у взрослых растений в самых 
разнообразных местообитаниях обычно от 10 до 
15%), долю объема (или массы) эктомикоризных 
грибов в целом в корнях, относимых к “тонким 
поглощающим”, можно принимать равной 19–
21%. Точность последних расчетов не следует 
переоценивать, так как приведенные величины, 
очевидно, приблизительны и не учитывают весь-
ма значительную экологическую изменчивость 
соотношения симбионтов в эктомикоризах, т.е. 
изменчивость между разными местообитаниями. 
Представленная оценка в 19–21% объема грибно-
го мицелия в тонких корнях хвойных – это очень 
грубая придержка, на которую можно ориентиро-
ваться для установления соотношения симбион-
тов в поглощающих органах хвойных деревьев 
лишь в случаях, когда существует необходимость 
раздельного учета объемов или масс симбионтов, 
но прямые исследования по каким-либо причи-
нам невозможны.

Заключение. Наиболее существенным резуль-
татом работы, по нашему мнению, является вывод 
об отсутствии различий между изученными вида-
ми хвойных по соотношению объемов симбион-

тов в эктомикоризных корнях. Наблюдаемая общ-
ность диапазонов изменчивости этого показателя 
свидетельствует о важности симбиотического 
эктомикоризного взаимодействия и универсаль-
ности механизмов морфогенеза симбиоорганов 
у изученных представителей трех родов. Наблю-
даемая в двух независимых и значительных по 
объему проанализированных массивах измерений 
близость средних оценок парциального объема 
грибных чехлов у разных родов деревьев – 20–21 
и 22–25% – заставляет с осторожностью отно-
ситься к экстраполяции довольно высоких оценок 
этого показателя, приближающихся к 40% (Fogel, 
Hunt, 1979; Vogt et al., 1982).
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Two independent datasets from measurements of the sizes and volumetric ratios of hyphal sheaths 
and ectomycorrhizal roots of Abies sibirica, Abies spp., Picea obovata, Picea abies, Pinus sylvestris. 
According to both datasets roots and hyphal sheaths of fi rs are larger than of pines and spruces, however 
no differences in sizes of symbiotes between representatives of the three tree genera were observed. Our 
measured average partial volumes of hyphal sheath are 21% for Abies sibirica, 20% for Picea obovata, 
and 21% for Pinus sylvestris. Calculations of average partial volume of hyphal sheaths based on data 
of side authors differ, with 25% for species of Abies genus, 22% for Picea abies, and 24% for Pinus 
sylvestris.
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