
ОБЗОР              ВОПРОСЫ ЛЕСНОЙ НАУКИ, 2024, T. 7. № 1. Статья № 141 

1 

DOI: 10.31509/2658-607x-202471-141 
УДК 574.472 

РОЛЬ ЭКТОМИКОРИЗЫ ДРЕВЕСНЫХ РАСТЕНИЙ В 
ДИНАМИКЕ ОРГАНИЧЕСКОГО ВЕЩЕСТВА ЛЕСНЫХ 

ПОЧВ: ОБОБЩЕНИЕ И КОНЦЕПТУАЛИЗАЦИЯ 
ИМЕЮЩИХСЯ ДАННЫХ 

© 2024 г.   О. Г.  Чертов1*, И. В. Припутина2, В. Н. Шанин1, 2, П. В. Фролов2 

1Центр по проблемам экологии и продуктивности лесов РАН, 
Россия, 117997, г. Москва, ул. Профсоюзная, 84/32, стр. 14 

2Институт физико-химических и биологических проблем почвоведения  
РАН — обособленное подразделение Федерального исследовательского центра  

«Пущинский научный центр биологических исследований Российской академии наук» 
Россия, 142290, Московская обл., г. Пущино, ул. Институтская, д. 2, корп. 2. 

*E-mail: ochertov@rambler.ru
Поступила в редакцию: 20.02.2024 
После рецензирования: 15.03.2024 

Принята к печати: 24.03.2024 

Рассмотрены основные аспекты функционирования эктомикоризы древесных растений, которые 
влияют на формирование и разложение почвенного органического вещества (ПОВ) лесных почв. 
Эктомикориза потребляет на свой рост корневые экссудаты деревьев и образует густую сеть внешнего 
мицелия, который имеет короткий жизненный цикл. Благодаря этому происходит быстрый оборот 
биомассы мицелия с формированием большого количества внутрипочвенного опада, превышающего по 
массе поверхностный опад листвы/хвои. Био- и некромасса мицелия потребляется почвенной биотой 
разных функциональных групп и уровней почвенных пищевых сетей (soil food webs) с образованием 
твердофазных продуктов метаболизма, представляющих собой лабильный богатый азотом пул 
молодого органического вещества почвы. Это определяет весомый вклад эктомикоризы в пополнение 
ПОВ. Одновременно разложение этого лабильного пула ПОВ служит механизмом возврата в почву азота, 
доступного для корней растений, что определяет положительный эффект эктомикоризы на рост 
деревьев и других растений в лесных сообществах. Таким образом, рассмотрение процессов влияния 
эктомикоризы на органическое вещество почвы должно включать триаду организмов “растение – 
микориза – почвенная биота” (включая как микроорганизмы, так и почвенную фауну). 

Ключевые слова: лесные почвы, эктомикориза, органическое вещество почв, майнинг азота, 
почвенная фауна, экскреты фауны 
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Взаимодействие растения и почвы 

в экологии обычно рассматривается в 

рамках концепции биологического 

круговорота: почва снабжает растения 

элементами питания и влагой, растение 

возвращает в почву с опадом вещество и 

энергию, включая органическое 

вещество и элементы питания (Одум, 

1986; Базилевич, 2008; Титлянова, 

Самбуу, 2016). Однако в природе 

имеются более тонкие механизмы 

взаимодействия в системе «растение-

почва», в частности: (а) активизация 

растениями почвенных микро-

организмов в ризосфере (прайминг-

эффект) (Blagodatskaya, Kuzyakov, 2008; 

Bastida, 2019); (б) симбиоз корней 

растений с микоризными грибами 

(Воронина, 2006; Smith, Read, 2008; Смит, 

Рид, 2012); (в) симбиоз корней с 

азотфиксирующими микроорганизмами 

(Волобуева, 2011; Mus et al., 2016; Aasfar, 

2021; Threatt, Rees, 2023); (г) 

поступление в почву элементов питания 

из древесных растений с кроновыми 

водами (Аккумуляция углерода …, 2018). 

При этом микоризные грибы являются 

облигатными биотрофами, существу-

ющими за счёт вещества и энергии 

растения-хозяина (Hobbie et al., 2013). 

Считается, что совокупный эффект 

перечисленных выше механизмов 

приводит к оптимизации среды 

обитания растений.  

Микоризный симбиоз, то есть 

взаимодействие почвенных грибов с 

корнями растений, привлекает 

пристальное внимание исследователей 

со второй половины XIX в. до настоящего 

времени. Так, например, обстоятельная 

монография С. Смит и Д. Рид (2012), 

посвящённая вопросам изучения 

микоризы, насчитывает 787 страниц 

текста, а библиография занимает 120 

страниц петитом. Тем не менее, поток 

публикаций по микоризному симбиозу 

не снижается (Martin, 2017; Tedersoo, 

2017; Brundrett, Tedersoo, 2018; Averill et 

al., 2019; Becquer et al., 2019; Tedersoo et 

al., 2020; Hawkins et al., 2023; Bönisch. 

2024; и др.). В отечественной литературе 

заметен теоретический интерес к 

микоризной тематике (Воронина, 2007; 

Тиунов, 2014; Макаров, 2019), к 

описанию микориз различных растений 

и сообществ (Весёлкин, 2015; Весёлкин и 

др., 2015; Колмаков, 2016; Лавренов, 

2017; Дудка, 2021; Betekhtina, Veselkin, 

2019) и к роли микориз в лесном и 

сельском хозяйстве (Иозус, 2019; Лукина 

и др., 2019) с акцентом на микоризу 

культурных растений (Вацке, 2005; а 

О. Г.  Чертов, И. В. Припутина, В. Н. Шанин, П. В. Фролов



ОБЗОР              ВОПРОСЫ ЛЕСНОЙ НАУКИ, 2024, T. 7. № 1. Статья № 141 

3 

также большинство из 3800 

русскоязычных публикаций в базе 

данных по микоризе в eLibrary). Более 

того, грибы в целом и микориза в 

частности всё чаще попадают в поле 

зрения научной общественности 

(Хофрихтер, 2021; Сергеева, 2022), что 

связано не только с научно-

познавательной, но и с практической 

значимостью этого явления.  

Следует подчеркнуть, что 

микоризный симбиоз широко рас-

пространен в растительном покрове 

планеты (Soudzilovskaia et al., 2017), 

характеризуется необычайным био-

разнообразием грибов (Смит, Рид, 2012; 

Johnson et al., 2015) и представляет 

собою достаточно весомый и активный 

пул углерода в биосфере (Akhmetzhanova 

et al., 2012; Hawkins et al., 2023). В 

настоящее время различают следующие 

типы микориз: эктомикориза в 

основном древесных растений бо-

реального и умеренного пояса; 

арбускулярная микориза также 

древесных и травянистых растений; 

эрикоидная микориза кустарников 

семейства Вересковые; орхидная 

микориза эпифитной растительности 

тропических лесов, а также смешанная 

микогетеротрофная (Смит, Рид, 2012). 

Несомненно, количество этих групп 

будет возрастать по мере накопления 

новых данных.  

Доминирующими типами в 

микоризном симбиозе являются экто- и 

арбускулярная микоризы. Эктомикориза 

(ЭМ) представляет собою грибной чехол 

на поверхности тонких активных 

корневых окончаний растений. Гриб-

ница чехла только незначительно 

проникает в клетки корня (образуя сеть 

гиф, известную как сеть Гартига), а из 

чехла растут гифы, формирующие 

густую сеть внешнего мицелия, который 

распространяется в почве далеко за 

пределы ризосферы. Арбускулярная 

микориза располагается внутри корня, 

откуда прорастают многочисленные 

гифы внешнего мицелия, заполняя 

объём почвы, значительно превы-

шающий тот, который использует 

собственно корневая система. 

ЭМ в лесах отличаются 

разнообразием (Tedersoo, 2017; Pang et 

al., 2023) и высокой пространственной 

вариабельностью по горизонтали и 

вертикали в масштабе сантиметров в 

зависимости от видового состава 

растительности и мозаичности поч-

венного покрова (O’Hanlon, 2012). 

Динамика биомассы чехла ЭМ жестко 

О. Г.  Чертов, И. В. Припутина, В. Н. Шанин, П. В. Фролов



ОБЗОР              ВОПРОСЫ ЛЕСНОЙ НАУКИ, 2024, T. 7. № 1. Статья № 141 

4 

привязана к ростовым окончаниям 

тонких корней: по мере их роста чехол 

синхронно “передвигается“ вслед за 

корневым окончанием, отмирая на 

покрывающихся корой одревесневших 

корнях. Биомасса микоризного чехла 

составляет около 60% учитываемой при 

полевых исследованиях биомассы тон-

ких корней (Смит, Рид, 2012). Видовой 

состав ЭМ грибов закономерно меняется 

в ходе восстановительных сукцессий 

лесной растительности после различных 

нарушений (Guignabert et al., 2018; Wang 

et al., 2023). Привлекает внимание 

анализ факторов, регулирующих сдвиг 

равновесия в отношениях между ЭМ 

грибом и растением-хозяином (Brund-

rett, Tedersoo, 2018).  

Концептуально взаимодействие 

корней растений и микоризы понятно: 

микоризный гриб потребляет продукты 

фотосинтеза растения (углерод орга-

нических соединений корневых экс-

судатов) и расходует их на свой рост. 

При этом микориза ещё и добывает из 

органического вещества почвы и её 

минеральной матрицы те элементы, 

которых ей не хватает (в хвойных и 

широколиственных лесах Северного 

Полушария это в первую очередь азот, а 

южнее - фосфор). До настоящего 

времени в литературе доминирует 

представление о равноправном “обмене” 

веществом между растением и грибом: 

растение снабжает микоризу 

(микоризный гриб) продуктами 

фотосинтеза для роста мицелия, а 

микоризный гриб, соответственно, 

улучшает обеспеченность корней 

растения-хозяина элементами питания 

(Fogel, Hunt, 1983; Kranabetter, 2014). 

Параллельно встречаются работы, 

рассматривающие взаимодействие рас-

тений и микоризы с позиций 

фитоцентричного (Весёлкин, 2013) или 

микоцентричного (Staddon, 2005) 

подходов.   

Реальная картина, по-видимому, 

гораздо сложнее, и до сих пор нет 

общепринятого объяснения всех меха-

низмов взаимодействия растения и 

микоризы (Jacquemyn, Merckx, 2019; 

Stuart, Plett, 2020; Albornoz et al., 2021; 

Savolainen, Kytöviita, 2022). Значительная 

часть работ посвящена изучению 

микоризного континуума мутуализм-

паразитизм (Johnson, Graham, 2013), а 

также анализу факторов, регулирующих 

сдвиг равновесия в отношениях между 

грибом и растением (Brundrett, 2004).  

В данной работе роль микоризного 

симбиоза в питании растений и 
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динамике органического вещества 

лесных почв обсуждается на примере 

системы “растение – микориза – 

почвенные микроорганизмы и фауна 

почвенных пищевых сетей – ПОВ” с 

акцентом на ЭМ лесов таёжной зоны, 

которые наиболее распространены в 

России. Цель работы – краткий анализ 

актуальных на сегодняшний день 

представлений о роли ЭМ в лесных 

экосистемах, а также попытка 

компиляции определённой непро-

тиворечивой картины функциони-

рования ЭМ с экологической (точнее, 

экосистемной) точки зрения. Основное 

внимание уделено процессам, связан-

ным с функционированием внешнего 

мицелия ЭМ.  

Питание микоризы. Корневые 

экссудаты. Основным источником 

питания микоризных грибов служат 

корневые экссудаты (Jones et al., 2004; 

Смит, Рид, 2012; Pausch et al., 2013; 

Martin, 2017), представляющие собою 

продукты фотосинтеза растения-

хозяина. В их составе обнаруживается 

низкомолекулярное органическое ве-

щество: карбоновые кислоты, амино-

кислоты, моносахариды и комплекс 

органических веществ разного состава, 

определяемого общим термином 

“растворенное органическое вещество” 

(РОВ) (Kuzyakov et al., 2007; Nehls et al., 

2010; Canarini et al., 2019). На долю 

органических соединений, потреб-

ляемой микоризой при разложении ПОВ, 

приходится незначительная часть: в 

биомассе микоризного гриба обнару-

живается менее 2% углерода, 

полученного из ПОВ (Talbot et al., 2013; 

Rineau et al., 2013; Tunlid et al., 2017).  

Подчёркивается, что микоризный 

гриб не является сапротрофным 

организмом (Nehls et al., 2010; Lindahl, 

Tunlid, 2015; Nehls et al., 2017; Saifuddin et 

al., 2021). Действительно, ЭМ не 

захватывает свежие растительные 

остатки и древесный отпад, а 

избирательно разлагает только богатое 

азотом устойчивое ПОВ (гуминовые 

кислоты и гумины) (Hobbie et al., 2013). 

Можно заключить, что микоризные 

грибы – это облигатные автохтонные 

организмы, в отличие от остальных 

сапротрофных грибов и бактерий, 

которые бывают и зимогенными 

(разлагающие опад и лабильный ПОВ), и 

автохтонными.  

Микоризные грибы не являются 

простыми потребителями корневых 

экссудатов растения-хозяина. Из почвы в 
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корни растения-хозяина за счет мико-

ризного симбиоза одновременно с 

транспирационным током воды посту-

пают определенные стимуляторы фото-

синтеза. В итоге это приводит к замет-

ному увеличению нетто биологической 

продуктивности (НБП) растения, в ре-

зультате чего происходит заметное воз-

растание количества выделяемых кор-

невых экссудатов (Van der Heijden, 

Horton, 2009; Agerer et al., 2012).  

Рост эктомикоризы и продукция 

внешнего мицелия. По имеющимся 

оценкам, доля углерода НБП растения-

хозяина, забираемая ЭМ, достигает зна-

чительных величин, что определяет рост 

и активность ЭМ (Wallander et al., 2001; 

Johansson et al., 2008). В целом деревья 

могут расходовать на функциони-

рование всей корневой системы (корни 

плюс микориза) до 50% своей НБП 

(Nehls et al., 2010). На рост собственно 

микоризы может приходиться до 10-

25% от величины НБП растения-хозяина 

(Nehls et al., 2017), хотя есть и более 

скромные оценки – до 22% НБП не всего 

растения, а только части, расходуемой на 

подземную биомассу (Hobbie, 2006).    

Мощность потока корневых экссу-

датов в почву заметно варьирует в зави-

симости от видов деревьев, а также от 

видового состава микоризных грибов 

(Liese et al., 2018; Kaiser et al., 2019; Sun et 

al., 2020; Lei et al., 2023). Максимальная 

скорость продукции внешнего мицелия 

в лесной зоне наблюдается в начале лета 

и в августе (Björk, Ekblad, 2010). До сих 

пор авторы цитируемых выше работ не 

дают чёткого ответа на вопрос: перех-

ватывает ли ЭМ из экссудатов весь уг-

лерод и весь азот? Так как чехол эктоми-

коризы имеет плотное сложение (Смит, 

Рид, 2012), то можно допустить, что пол-

ный перехват С и N экссудатов вполне 

возможен, поскольку эти элементы в 

органическом веществе являются 

основными для обеспечения роста 

биомассы микоризы (роль остальных 

элементов мы здесь не рассматриваем).  

Из полученных от растения-

хозяина органических веществ ЭМ 

тратит до 60% на рост внешнего 

мицелия (Nehls et al., 2017), что позво-

ляет ей сформировать густую сеть внеш-

него мицелия и использовать ПОВ всего 

объёма аккумулятивных горизонтов 

почвы. В итоге пул внешнего мицелия 

может доминировать в сообществе поч-

венной микробиоты: в лесных почвах он 

составляет 30% от общей биомассы всех 

микроорганизмов (Högberg, Högberg, 

2002). Принимая во внимание, что 
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оставшиеся (после расходов на рост ми-

целия) 40% углерода экссудатов – это 

трудно усвояемые органические кисло-

ты, и учитывая реально большие расхо-

ды на дыхание микоризы, можно пред-

положить, что ЭМ потребляет органичес-

кое вещество всего потока корневых экс-

судатов. 

Экспериментальное определение 

продуктивности внешнего мицелия 

представляет собою методологически 

трудную задачу. Результаты одной из 

наиболее обстоятельных работ по 

оценке продуктивности внешнего 

мицелия ЭМ представлены в таблице. 

Следует подчеркнуть, что данные этого 

полевого опыта указывают на дос-

таточно скромные различия продукти-

вности внешнего мицелия ЭМ в разных 

лесах, но занижают реальные значения, 

поскольку в эксперименте (а) для учета 

мицелия использовался безгумусовый 

песок, который сильно отличается от ок-

ружающей почвы, и (б) игнорировалось 

“выедание” живого мицелия почвенной 

микрофауной, его отмирание и после-

дующее потребление другими микроор-

ганизмами. Если сделать поправку на 

температуру и продолжительность 

вегетационного периода, то на первом 

месте по скорости роста внешнего 

мицелия ЭМ окажутся бореальные леса.  

Таблица. Продукция внешнего мицелия ЭМ деревьев по данным полевых 
экспериментов с прорастанием микоризных грибов в контейнеры с песком в течение 
вегетационного периода (Ekblad et al., 2013, табл. 1, с. 6-9, пересчитано с 
сокращениями) 

Лесные экосистемы 
(сохранена терминология авторов) 

Количество 
пробных 
площадей 

Биомасса мицелия 
(кг/га) в конце 
вегетационного 
периода 

Ельники и сосняки бореальных лесов 
Ельники бореально-неморальных лесов 
Ельники и дубняки неморальных лесов 

7 
19 
15 

151±28 
188±12 
138±9 

Восполнение нехватки (майнинг) 

азота. Корневые экссудаты, обес-

печивая микоризу углеродом для 

синтеза биомассы, имеют в своем 

составе, как правило, недостаточно 

азота, необходимого для полного 

использования ЭМ всего углерода 

экссудатов на рост мицелия. Это следует 

из того, что отношение C:N экссудатов – 

в среднем около 40 (Kuzyakov et al., 
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2007), а биомасса мицелия имеет C:N  10-

12 (Chertov et al., 2017). Аминокислоты и 

углеводы экссудатов быстро и 

полностью потребляются для синтеза 

биомассы мицелия и на его дыхание, 

тогда как для использования без-

азотистых соединений экссудатов 

требуется дополнительный азот. С 

целью компенсации этого дефицита 

сеть внешнего мицелия ЭМ разлагает 

ПОВ, но не для получения угле-

рода как источника вещества и 

энергии, а для добычи недостающего 

микоризе азота (Chalot, Brun, 1998; 

Tunlid et al., 2017; Nehls et al., 2017). 

По современным представлениям, 

разложение ПОВ происходит в 

два этапа (Manzoni, Porporato, 2009; 

Blagodatsky et al., 2010; Huang et al., 2018). 

На первом этапе экзоферменты, выде-

ляемые микроорганизмами, способствуют 

расщеплению крупных молекул поли-

меров до растворимых фрагментов, на 

втором этапе – это растворённое ор-

ганическое вещество потребляется ми-

кроорганизмами и другой биотой для 

роста и поддержания жизни. Судя по 

всему, микориза разлагает ПОВ только 

на первой стадии деполимеризации. Из 

полученного РОВ микориза выборочно 

потребляет  преимущественно  органи-

ческое вещество, содержащее азот 

(Martin et al., 2016; Stuart, Plett, 2020). Это 

подтверждается данными о большом 

количестве производимого микоризой 

РОВ (Högberg, Högberg, 2002; He et al., 

2020), но механизм этого процесса в 

деталях ещё недостаточно изучен. В 

этом выборочном разложении устой-

чивого ПОВ с последующим пот-

реблением преимущественно азотистых 

компонентов заключается основное 

функциональное отличие внешнего 

мицелия микоризы от гетеротрофных 

грибов (Talbot et al., 2013; Choreno-Parra, 

Treseder, 2024).  

Использование аминокислот и 

углеводов корневых экссудатов на рост 

мицелия приводит к формированию в 

почве кислой среды за счёт оставшихся в 

корневых экссудатах низкомолекуляр-

ных карбоновых кислот (Arvieu et al., 

2003; Van Hees, 2005). В работах микро-

биологов по деполимеризации ПОВ в 

результате его разложения почвенными 

микроорганизмами это обстоятельство 

никак не принимается во внимание, а 

рассматривается только активность 

экзоферментов микроорганизмов. Одна-

ко, кислые экссудаты, безусловно, спо-

собствуют гидролизу ПОВ, частично вы-

полняя роль экзоферментов. Достаточно 
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вспомнить прежние методы физико-

химического фракционирования ПОВ, 

применявшиеся в почвоведении в ХХ 

веке (Пономарёва, 1964).   

“Добыча“ или майнинг (mining) 

азота ЭМ из ПОВ для восполнения его 

недостатка для роста мицелия анало-

гичны такому же процессу при ризос-

ферном прайминге ПОВ (Blagodatskaya, 

Kuzyakov, 2008; Chertov et al., 2022). На 

майнинг азота ЭМ расходует углерод 

экссудатов (которые идут на синтез 

ферментов и дыхание), поэтому при 

исчерпании углерода экссудатов в 

микоризном грибе майнинг азота 

прекращается. По данным (Nehls et al., 

2017), микоризные грибы восполняют 

дефицит азота только для обеспе-

чения собственного роста (в основном 

внешнего мицелия), что означает 

отсутствие прямого возврата добы-

того азота растению-хозяину, как 

это ранее объяснялось в устоявшихся 

“гуманных“  представлениях о взаим-

ном обмене  ресурсами в симбиозе 

растений и микоризных грибов [см. 

исторический очерк С. Смит, Д. Рид (2012), 

а также (van der Heijen, Horton, 2009)].   

Возникает вопрос: как осу-

ществляется поток в корни растения-

хозяина углерода и азота c поло-

жительным эффектом ЭМ на рост 

древесных растений?  

Опад внешнего мицелия. Густая 

сеть внешнего мицелия представляет 

собою быстро обновляющийся компо-

нент биомассы ЭМ с продол-

жительностью жизни от нескольких 

дней до нескольких недель (Lukac et al., 

2003; Staddon et al., 2003; Smith, Read, 

2008; Gorka et al., 2019). Причиной этого 

может быть, как генетически 

обусловленный небольшой предельный 

возраст внешнего мицелия, так и его 

потребление другими микроор-

ганизмами или почвенной микро- и 

мезофауной; последнее представляется 

более вероятным.  

Логическим следствием  интен-

сивного оборота внешнего ми-

целия ЭМ является внутрипочвенный 

поток специфического легкораз-

лагаемого опада, который раньше не 

рассматривался в работах по динамике 

ПОВ. Поступление этого опада в почву 

оказалось очень большим, с массой 62% 

от всего наземного и внутрипочвенного 

опада (Godbold et al., 2006; Brunner et al., 

2013; Ekblad et al., 2013), что позволяет 

считать его доминирующим в структуре 

опада лесных сообществ. С позиций 

круговорота углерода, данный факт 
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существенно меняет общую картину 

процессов трансформации и разложения 

опада в лесных и других почвах, и в 

целом в наземных экосистемах. Можно 

сказать, что микориза оказалась 

мощным драйвером динамики ПОВ 

(Talbot et al., 2008; Hawkins et al., 2023). 

Разложение внешнего мицелия. В 

настоящее время разложение опада 

внешнего мицелия и чехла ЭМ в почве 

рассматривается микологами как 

микробиологический процесс, осущест-

вляемый сапротрофными бактериями и 

грибами (Tunlid et al., 2017; Martin, 2017; 

Hanajima et al., 2019), а роль остальной 

почвенной биоты оценивается как 

вспомогательная (Jentschke et al., 2013). 

Это довольно странно, поскольку в 

экологии и почвенной зоологии уже 

давно разработана, используется и 

совершенствуется теория и методология 

трофических сетей (food web), пока-

зывающая сложную структурную орга-

низацию процесса потребления организ-

мами жизненных ресурсов в почвах, эко-

системах и в целом во всей биосфере 

(Одум, 1986; de Vries, Caruso, 2016; Geisen 

et al., 2016; Pausch et al., 2016; Komarov et 

al., 2017; Chertov et al., 2022).  

В почве трофическая сеть раз-

ложения органического вещества 

упрощённо может быть представлена 

как: “растительный опад → 

микроорганизмы → микро-, мезо- и 

макрофауна“. Первые два звена – 

рассматриваются в рамках микробио-

логического подхода, согласно которому, 

основным и, скорее всего, побочным 

продуктом при разложении органи-

ческого вещества является РОВ, 

участвующее далее в формировании ПОВ 

за счёт роста биомассы и отмирания 

микроорганизмов (Wang et al., 2021), а 

также закрепления РОВ на поверхности 

почвенных минералов (Klink et al., 2022). 

Механизм закрепления работает, но у 

него есть серьёзное ограничение по 

ёмкости фиксации минеральной 

матрицы и почвенного поглощающего 

комплекса, что, по-видимому, ограни-

чивает масштабы этого процесса. 

Рассмотрение всей пищевой сети, 

когда базовый уровень микроор-

ганизмов ”выедается” микрофауной 

простейших и членистоногих (microbial 

grazers) полностью до 9 раз за год (de 

Vries et al., 2013) без формирования РОВ, 

предполагает поступление в почву двух 

специфических продуктов жизне-

деятельности почвенной микрофауны. 

Это твердофазные экскреты (микро-

копролиты) и растворимый аммоний, 
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доступный для корневого потребления 

растений (Schröter et al., 2003; Holtkamp 

et al., 2011). На более высоких уровнях 

пищевой сети (с участием мезо- и 

макрофауны) тоже всегда образуются 

копролиты, которые пополняют ПОВ в 

качестве лабильного и богатого азотом 

пула. В этом заключается главное 

различие между двумя подходами 

(микробиологическим и почвенных 

пищевых сетей): ограниченные возмож-

ности формирования ПОВ при фиксации 

растворенного органического вещества 

на поверхностях минералов и 

защемления в микроагрегатах, а с 

другой стороны, не лимитированный 

потенциал секвестрации ПОВ из 

экскретов почвенной фауны. Наличие 

связи в системе “устойчивое ПОВ → 

микоризный гриб → почвенная фауна → 

лабильное ПОВ (экскреты)” подтвер-

ждается присутствием “старого” 

углерода устойчивого органического 

вещества почв с возрастом более 1000 

лет во фракциях “молодого” лабильного 

ПОВ (Kalinina et al., 2019).  

Выше приведены сведения о том, 

что внешний мицелий ЭМ добывает азот 

из ПОВ только для собственных нужд, не 

“передавая” его растению-хозяину. Если 

это так, то источником дополнительного 

азота для растений “от микоризы” может 

быть только пул лабильного 

органического вещества экскрементов, 

образующихся после потребления 

внешнего мицелия почвенной фауной. 

Этот пул характеризуется достаточно 

высокой концентрацией азота (низким 

отношением C:N), ещё не связан с 

полуторными окислами и основаниями 

и не ассоциирован с минералами. 

Безусловно, это органическое вещество 

пополняет запасы всего ПОВ, но оно 

также интенсивно используется почвен-

ными микроорганизмами, что ведет к 

его разложению и образованию 

различных форм соединений азота, 

доступных для растения-хозяина. 

Таковыми являются не только аммоний 

и нитраты, но прежде всего 

аминокислоты. Известно, что доступный 

для деревьев азот лесных почв на 80% 

представлен аминокислотами, 5-15% 

аммонием и 5-11% нитратами (Pena, 

2017). Именно этот путь поступления 

азота отмершего или “съеденного” 

внешнего мицелия в корни, по-

видимому, и обеспечивает эффект 

улучшения азотного питания древесных 

растений в результате деятельности ЭМ.  

При рассмотрении этого доста-

точно сложного пути образования 
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доступного для растений азота 

возникает вопрос о его поступлении в 

корни: непосредственно в корень или 

через внешний мицелий и чехол гриба. В 

эктомикоризном симбиозе вопрос о 

непосредственном поступлении азота в 

корень отпадает из-за наличия плотного 

мицелиального чехла на корневых 

окончаниях. Тогда почему ЭМ не 

использует доступный азот также для 

своего роста? Это может происходить по 

следующим причинам. Во-первых, 

потому что внешний мицелий микоризы 

играет еще и транспортную роль в 

водном режиме растений, поддерживая 

потребление воды и транспирационный 

поток почвенного раствора в растении 

(Смит, Рид, 2012; в данной статье не 

рассматривается). Скорость восходящего 

транспирационного потока почвенного 

раствора с элементами питания во 

внешнем мицелии и корнях на порядки 

выше скорости обратного потока 

экссудатов, что легко вычисляется по 

суточной массе воды в транспи-

рационном потоке и экссудации. Эти 

процессы находятся в противофазе 

чередования транспирации и экссу-

дации. Можно считать, что высокая 

скорость потока затрудняет перехват 

элементов питания из почвенного 

раствора как внешним мицелием, так и 

чехлом эктомикоризы. Кроме того, 

нужно принимать во внимание большое 

различие концентраций элементов в 

почвенном растворе и в активной зоне 

майнинга азота микоризного гриба.  

Во-вторых, транзит доступного 

азота через микоризу возможен потому, 

что микоризные грибы являются 

облигатными автохтонными орга-

низмами-биотрофами со своими 

специфическими механизмами «добы-

чи» и особенно ассимиляции азота, 

используя ансамбль фенолоксидаз. Эти 

механизмы могут быть не активны в 

отношении продуктов микробио-

логического разложения “молодого“ 

ПОВ. Но, как обсуждалось выше, в 

составе доступного корням азота 

содержится до 20% минеральных форм 

азота. По-видимому, только у нитратов и 

аммония есть шансы быть ассими-

лированными во внешнем мицелии и 

чехле ЭМ. Безусловно, всё это требует 

экспериментального подтверждения. 

Растворение минералов. ЭМ обла-

дает еще одним свойством, которое 

оказалось неожиданным для почвоведов 

и биологов. Было обнаружено, что гифы 

микоризы способны растворять поч-
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венные минералы, оставляя хорошо ви-

димый под микроскопом след на их по-

верхности (van Breemen et al., 2000; Sun 

et al., 2019).  Растворение минералов – 

это еще одна функция кислого РОВ, об-

разующегося при майнинге азота ЭМ, о 

чем упоминалось выше. Данный процесс 

позволяет понять роль ЭМ в снабжении 

растений фосфором, кальцием и дру-

гими минеральными элементами. Изу-

чение этого процесса развивается, и уже 

идёт речь о создании научного нап-

равления – геомикологии (Gadd, 2007; 

Smits, Wallander, 2017).  

Круг замкнулся: то, что в середине 

ХХ в. рассматривалось с позиций гене-

зиса лесных почв таёжной зоны и не 

привлекало особого внимания, а именно, 

характерная для этих почв кислая среда 

(преобладание фульвокислот (Понома-

рева, 1964)), в настоящее время фигу-

рирует под именем “растворимое ор-

ганическое вещество” как драйвер дина-

мики ПОВ, растворения и транс-

формации минералов в лесных почвах.   

Общая концепция и перспективы. 

Вышеизложенное позволяет составить 

общее представление о «работе» ЭМ в 

отношении  динамики  ПОВ  и  её  роли  в  

питании древесных растений на основе 

той информации, которая была в 

распоряжении авторов. На упрощённой 

схеме (рис. 1) приведены основные пулы 

органического вещества и “связы-

вающие” их процессы. Для облегчения 

визуального восприятия, нами не 

показаны потоки СО2, связанные с дыха-

нием ЭМ при её росте и майнинге азота, 

а также дыхание микроорганизмов и 

почвенной фауны. Также не отражены 

кислые экссудаты и минеральная 

матрица.  

Рассмотренные данные по функци-

онированию ЭМ с точки зрения цикла уг-

лерода и азота в лесных почвах выявили 

сложную структуру состава образующе-

гося РОВ, в которое входят: а) возмож-

ный остаток кислых корневых экс-

судатов; б) растворённые фрагменты мо-

лекул устойчивого ПОВ после деполиме-

ризации для майнинга азота; в) ве-

роятно и РОВ, образующееся при мине-

рализации лабильного органического 

вещества экскретов почвенной микро-

фауны. Поэтому состав РОВ потен-

циально может отражать состояние сис-

темы микоризного симбиоза, например, 

по количеству карбоновых кислот кор-

невых экссудатов в его составе.  
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Рисунок 1. Обобщённая концептуальная схема потоков и пулов органического 
вещества при функционировании эктомикоризы, её вклада в пополнение ПОВ и 

снабжение растений азотом 
Примечание: Наименования относятся как к пулам, так и к потокам, стрелки только к потокам. На 

схеме не представлены потоки СО2 при дыхании биоты, растворимое органическое вещество (РОВ), 
растворение минералов кислыми экссудатами и не отражено поступление доступного азота в корни 
через внешний мицелий и чехол эктомикоризного гриба с транспирационным потоком воды из почвы 

Микоризный симбиоз является 

более сложным и масштабным явле-

нием, чем хорошо изученный ризос-

ферный прайминг. Более того, взаимо-

отношения микоризы и микробиоты, 

участвующей в ризосферном прайминге 

неоднозначны – от взаимовыгодных до 

конкурентных (Chertov et al., 2022). 

Конкуренция за один и тот же ресурс 

представляется наиболее вероятной 

формой взаимодействия микоризного 

симбиоза и ризосферного прайминга. 
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Так, обнаружено, что в присутствии 

арбускулярной микоризы интенсив-

ность ризосферного прайминга сущест-

венно снижается (Zhou et al., 2020). Надо 

полагать, что плотный чехол ЭМ с перех-

ватом почти всех корневых экссудатов 

даёт мало шансов развития ризос-

ферному праймингу для эффективного 

функционирования в лесной почве. 

За полтора века исследований по 

микоризной тематике накоплено огром-

ное количество экспериментальных дан-

ных по распространению, биологичес-

кому разнообразию, строению, функцио-

нированию и взаимосвязи микоризы 

разных типов с другими организмами 

(Смит, Рид, 2012), Обобщение этих дан-

ных требует большой и кропотливой ра-

боты. Одним из эффективных методов 

синтеза научных результатов является 

математическое моделирование в биоло-

гии, которое позволяет в строгой мате-

матической форме систематизировать 

данные о структуре и функционирова-

нии организмов, их взаимосвязей, а так-

же функционирования экосистем разно-

го иерархического уровня вплоть до 

биосферы Земли с целью обоснованного 

прогнозирования и управления биологи-

ческими процессами в современной 

быстро меняющейся окружающей среде. 

Это справедливо и для синтеза 

данных по микоризе. Появились работы 

по концептуализации и выработке прин-

ципов моделирования такого сложного 

явления как микоризный синтез 

(Brunner et al., 2013; Deckmyn et al., 2014) 

с акцентом на роль микоризы в питании 

растений. Микоризу начали включать в 

структуру моделей динамики орга-

нического вещества почв, наземных эко-

систем и в сложные модельные системы 

как потребителя экссудатов (Meyer et al., 

2012). Появились модели, отражающие 

разные стороны микробного симбиоза, 

например пространственная модель 

распространения микоризы (Simard et 

al., 2012) и, с другой стороны, достаточно 

детальная модель расхода углерода на 

потребление азота с учётом кон-

курентных отношений (Brzostek et al., 

2014). Примером хорошей детально 

параметризованной модели на основе 

использования всех доступных экспери-

ментальных данных является модель 

MYCOFON (Meyer et al., 2010, 2012), 

которая также может быть интег-

рирована с моделями лесных экосистем.  

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Подводя общий итог изложенным 

выше материалам по вкладу ЭМ 
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древесных растений в разложение и 

пополнение ПОВ лесных почв, можно 

сформулировать следующие положения. 

1. Растение в микоризном

симбиозе снабжает гриб элементами пи-

тания, но ЭМ ведёт себя активнее расте-

ния. Она инфицирует корни, а с восходя-

щим транспирационным потоком влаги 

направляет в листья вещества, которые 

активизируют фотосинтез и приводят к 

возрастанию НБП растения. В результате 

поток корневых экссудатов увеличива-

ется, что благоприятно сказывается на 

росте микоризы. 

2. ЭМ потребляет на собствен-

ный рост (прежде всего, внешнего 

мицелия) весь азот корневых 

экссудатов, поступающих в ЭМ из 

растения-хозяина. 

3. Разложение ПОВ микоризой

осуществляется для восполнения нех-

ватки азота на рост внешнего мицелия. 

Таким образом, это избирательный 

майнинг азота из ПОВ с повышенным со-

держанием азота. Фактически, микориз-

ный гриб “работает только на себя”, 

поэтому вклад ЭМ в разложение ПОВ не-

велик, что отличает микоризные грибы 

от всех сапротрофных микроорганизмов. 

4. Внешний мицелий ЭМ

имеет короткий срок жизни (от нес-

кольких дней до нескольких недель), что 

определяет высокую скорость оборота 

его биомассы в почве. Соответственно, 

опад внешнего мицелия можно считать 

доминирующим в структуре общего 

опада в лесных экосистемах. Это опре-

деляет значимую роль ЭМ в динамике 

ПОВ лесных почв. 

5. Разложение опада ЭМ

происходит с активным участием 

почвенной микро- и мезофауны разных 

трофических уровней пищевых сетей, 

что обеспечивает пополнение ПОВ за 

счёт твердофазных продуктов мета-

болизма почвенной фауны (лабильного 

органического вещества экскретов). При 

чисто микробиологическом разложении, 

где побочным продуктом может быть 

только РОВ, физико-химическое закреп-

ление органического вещества на поч-

венных минералах ограничено ёмкостью 

поглощающего комплекса почвы. 

6. Дополнительный азот для

потребления растением-хозяином в ми-

коризном симбиозе образуется за счёт 

микоризного майнинга устойчивого 

ПОВ, но в этом случае азот становится 

доступным для корней только после раз-

ложения микроорганизмами части ла-

бильного органического вещества 

экскретов.   
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7. “Остаточные” корневые экс-

судаты, которые после “выедания” ЭМ 

углеводов и аминокислот для своего рос-

та имеют более высокую кислотность и 

способны растворять почвенные мине-

ралы, обеспечивают доступ почвенной 

биоты и корней растений к фосфору и 

другим элементам. 

8. Положительное влияние ЭМ

на ПОВ связано с улучшением корневого 

питания и роста древесных растений, 

что приводит к общему увеличению опа-

да в лесных сообществах и, соответст-

венно, к косвенному вкладу ЭМ в попол-

нение ПОВ лесных почв. 

С точки зрения структуры назем-

ных и, особенно, лесных экосистем мож-

но заключить, что микоризный симбиоз 

оказывается не диполем – «растение + 

микориза», как это укоренилось в науч-

ных представлениях, а триадой – «расте-

ние + микориза + почвенная биота» с 

мощным воздействием на оптимизацию 

эдафической среды наземных экосистем. 

Без третьего компонента – почвенной 

биоты – положительный эффект мико-

ризы на рост растений просто не сможет 

проявиться из-за «эгоизма» гриба. Корни 

растений являются каркасом и стартё-

ром системы микоризного симбиоза, 

сама микориза служит драйвером про-

цессов, а остальная почвенная биота осу-

ществляет выход продуктов симбиоза в 

почву и обратно в корни растений. 

Высказанные положения основаны на 

анализе доступных авторам материалов, 

некоторые из этих положений могут 

показаться спорными. Несомненно, 

необходимы дальнейшие исследования, 

как по широкому спектру проблем 

взаимодействия растения и ЭМ, так и в 

рамках положения о триаде “растение – 

микориза – почвенная биота” в 

микоризном симбиозе. 
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The main aspects of the woody plants ectomycorrhiza functioning, which affect the forest soil organic 
matter (SOM) formation and decomposition, are considered. Ectomycorrhiza consumes trees’ root exudates for 
growth with formation of a dense net of extramatrical mycelium, which has a short life span. Thanks to that, a 
fast turnover of mycelium biomass takes place here with formation of a big pool of belowground litter fall. Its 
mass is larger than a total pool of aboveground litter (leaves, confer needles, etc.). Mycelial bio- and necromass 
have been consumed by soil biota of different functional groups and levels of soil food webs, resulting in 
formation of solid-phase metabolic products. These products (excreta, casts) represent a labile nitrogen-rich 
pool of fresh SOM. Simultaneously, the decomposition of this labile SOM pool serves as a mechanism to return 
available nitrogen to plant roots in the soil. This mechanism determines an ectomycorrhizal positive effect for 
trees and other plants growth in forest communities. Therefore, a consideration of the effect of ectomycorrhiza 
on soil organic matter shall include a triad of organisms: “plant – mycorrhiza – soil biota” (including both 
microorganisms and soil fauna). 

Keywords: forest soils, ectomycorrhiza, soil organic matter, nitrogen mining, soil fauna, faunal excretes 
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