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Анализируется современное состояние вопроса о значении микоризного симбиоза в контролиро-
вании биогеохимического цикла азота в почвах и в азотном питании растений. Важная роль эрико-
идной микоризы (ЭРМ) и эктомикоризы (ЭКМ) в обеспечении растений-хозяев азотом (N) в на-
стоящее время общепризнана, но значение арбускулярной микоризы (АРМ) остается не вполне яс-
ным. Экзоферменты, выделяемые в почву мицелием ЭРМ и ЭКМ, способствуют гидролизу
высокомолекулярных азотсодержащих соединений органического вещества опада и почв до 
или аминокислот, с последующим их поглощением и транспортом в корневые системы растений.
Грибы, образующие АРМ, не обладают или обладают очень ограниченной способностью выделять
в почву гидролитические ферменты, способные разлагать высокомолекулярные органические со-
единения, поэтому они специализируются на поглощении неорганических форм N и аминокислот,
которые появляются в почве в результате разложения высокомолекулярных азотсодержащих соеди-
нений сапротрофными микроорганизмами. Активность гидролитических экзоферментов и значе-
ние микоризы в азотном питании растений возрастают в условиях низкой обеспеченности мине-
ральными соединениями N и уменьшаются при повышении их доступности, хотя могут быть и слу-
чаи конкурентных отношений между микоризными грибами и растениями-хозяевами за
ограниченный ресурс. Изотопный состав N в растениях (δ15N) и фракционирование изотопа 15N
между микоризными грибами и растениями-хозяевами рассматриваются как индикаторы участия
микоризы в азотном питании растений.
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ВВЕДЕНИЕ
Большинство растений наземных экосистем

образуют симбиоз с микоризными грибами
(~250000 видов растений и ~50000 видов гри-
бов), которые участвуют в углеродном обмене и
минеральном питании растений [38]. В самом
общем виде мутуалистические отношения в та-
ком симбиозе заключаются в двустороннем вза-
имовыгодном обмене – растение обеспечивает
грибы углеводами (продуктами фотосинтеза), а
грибы обеспечивают растение водой и элемента-
ми минерального питания. В вегетационных
экспериментах и полевых исследованиях пока-
зано, что растения могут передавать микориз-
ным грибам до 50% продуктов фотосинтеза, а
грибы могут обеспечивать до 80% потребности
растений в азоте [8, 21, 38].

Поскольку азот является важным элементом,
доступность которого контролирует структуру
фитоценозов и лимитирует их продуктивность

[20], изучение роли микоризы в процессах транс-
формации азотсодержащих соединений в почвах
и в азотном питании растений привлекает внима-
ние многих исследователей. Неудивительно, что
на английском языке опубликовано большое ко-
личество экспериментальных работ и целый ряд
обзоров, посвященных подобным исследовани-
ям. Несколько обобщений опубликовано в по-
следние годы, когда появились новые экспери-
ментальные данные. В них все больше внимания
уделяется оценке этих функциональных значе-
ний микоризы в связи с изменениями в циклах С
и N, вызванными повышением концентрации
СО2 в атмосфере, изменением климата, “азотиза-
цией” биосферы и связанными с этими процесса-
ми инвазиями растений с одним типом микоризы
на территории, прежде занятые другими типами
симбиоза [22, 38, 49, 60, 64, 75, 90, 95].

Изучение функционирования микоризы в
условиях естественных экосистем до сих пор
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остается сложной задачей в связи с большим ви-
довым разнообразием микоризных ассоциаций,
отсутствием видоспецифичности микоризного
симбиоза и формированием общей мицелиаль-
ной сети, связывающей корневые системы расте-
ний как одного, так и разных видов. Большинство
результатов, оценивающих участие микоризы в
азотном питании растений, получено в лабора-
торных экспериментах с индивидуальными вида-
ми растений, искусственно колонизированными
отдельными видами микоризных грибов. В осно-
ве установления факта поглощения микоризны-
ми грибами разных форм N и оценки масштаба
транспорта элемента в растения лежат многочис-
ленные лабораторные вегетационные экспери-
менты с изотопной меткой 15N, вносимой в соста-
ве  и органических соединений (амино-
кислот и меченых растительных субстратов) в
отсеки, изолированные от проникновения корней
(но не внешнего микоризного мицелия) тонкопо-
ристыми мембранами. Результаты таких экспери-
ментов сложно количественно экстраполировать
на экосистемный уровень, а их интерпретация
имеет ряд ограничений [22, 38, 49, 64, 79, 95].

Вместе с тем появляется все больше исследо-
ваний, направленных на изучение роли микори-
зы в регулировании биогеохимических циклов С
и N в естественных экосистемах. К сожалению,
этим вопросам практически не уделяется внима-
ние российскими учеными. Усилия отечествен-
ных исследователей микоризы касаются изуче-
ния, в том числе на генетическом уровне, роли
микоризы культурных растений в обеспечении их
фосфором и водой, а также взаимодействия ми-
коризы с клубеньковыми бактериями бобовых
культур (ВНИИ сельскохозяйственной микро-
биологии) [9, 10, 88]. Другие группы ученых, в
большей степени ориентированные на естествен-
ные экосистемы, занимаются, преимущественно,
изучением морфологии, встречаемости и сукцес-
сий микоризы в связи с естественными и антропо-
генными сукцессиями фитоценозов (Институт
экологии растений и животных УрО РАН, Ураль-
ский федеральный университет, Ботанический ин-
ститут им. В.Л. Комарова РАН, МГУ им. М.В. Ло-
моносова) [1, 2–4, 6, 63].

За единичными исключениями [7, 62], нам не
известны опубликованные российскими учены-
ми экспериментальные работы, посвященные
изучению роли микоризы в процессах трансфор-
мации соединений углерода и азота в почвах. По-
этому настоящий обзор, вслед за переводом Воро-
ниной [8] третьего издания классической моно-
графии по микоризному симбиозу [89], призван
обратить более пристальное внимание отече-
ственных исследователей на изучение разных ас-
пектов функционирования микоризного симби-
оза, включая его роль в важнейших биосферных
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процессах – биогеохимических циклах основных
биогенных элементов.

УЧАСТИЕ РАЗНЫХ ТИПОВ МИКОРИЗЫ
В ТРАНСФОРМАЦИИ СОЕДИНЕНИЙ 

АЗОТА И В АЗОТНОМ
ПИТАНИИ РАСТЕНИЙ

Традиционно считается, что наиболее распро-
страненные и изученные типы микоризы (экто-
микориза (ЭКМ), эрикоидная микориза (ЭРМ) и
арбускулярная микориза (АРМ)) имеют разное
значение в азотном питании растений-хозяев.
Так, ЭРМ и ЭКМ обеспечивают до 80% потреб-
ности растений в азоте, тогда как вклад АРМ
ограничивается 20% [38]. Вместе с тем эти вели-
чины могут заметно варьировать в зависимости
от многих факторов, таких как видовой состав
микоризных грибов, физиологическое состояние
симбионтов, почвенные условия, включая до-
ступность азота [67].

Эктомикориза. Этот тип микоризы образуют
всего ~2% растений. Она характерна, преимуще-
ственно, для многих деревьев и кустарников в
экосистемах бореального и умеренного климата,
произрастающих на кислых почвах с поверх-
ностным органическим горизонтом, низкими
активностями минерализации органических со-
единений N и нитрификации и, следовательно, с
невысокой концентрацией N неорганических
соединений [22].

Эктомикориза характеризуется специфической
морфологией: наличием чехла из грибных гиф,
окружающих корень; гиф, проникающих внутрь
корня (но не проникающих в клетки) и образую-
щих сеть Хартига; внешнего мицелия. На долю ми-
целия в тонких корнях растений, образующих
ЭКМ, приходится от 10 до 40% их массы, а на долю
внешнего мицелия в почвах хвойных лесов – до
трети общей микробной биомассы [8, 50].

Типичные представители грибов, образующих
ЭКМ, относятся к отделам Basidiomycota (бази-
диомицеты) и, в меньшей степени, Ascomycota
(аскомицеты). Предположительно ЭКМ образу-
ют около 20000 видов грибов и около 6000 видов
растений [38]. Многие виды являются частичны-
ми сапротрофами, поскольку продуцируют окис-
лительные и гидролитические экзоферменты и
могут осуществлять свой углеродный обмен без
участия растения-хозяина (могут выращиваться
на искусственных средах). Однако далеко не все
ЭКМ грибы выделяют лигнолитические и целлю-
лозолитические экзоферменты, что делает их за-
висимыми от растения-хозяина в получении C в
условиях естественных экосистем [38, 60]. Пока-
зано, что до 20–50% C продуктов фотосинтеза
транспортируется от растений-хозяев к ЭКМ
симбионтам. Количество углеводов, затрачен-
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ное растением на поддержание роста грибов,
принято рассматривать, как “стоимость” симби-
оза для растения [21]. Таким образом, экзофер-
менты ЭКМ предназначены не столько для
обеспечения грибов углеродом, сколько для по-
лучения других элементов питания (N, P), содер-
жащихся в органическом веществе почвы [60].
Хотя по некоторым данным меньше 2% биомассы
ЭКМ грибов продуцируется из разлагающегося
органического вещества, на самом деле трудно
оценить долю C, поглощаемую мицелием ЭКМ
грибов из почвы [67].

Роль ЭКМ грибов в трансформации азотсо-
держащих соединений в почве и в азотном пита-
нии растений изучена в большей степени по срав-
нению с другими типами микоризы. Благодаря
продуцированию окислительных и гидролитиче-
ских экзоферментов, ЭКМ грибы, подобно сапро-
трофам, получают доступ к органическим формам
элемента, аккумулированным в составе органиче-
ского вещества почв. Они могут использовать в ка-
честве источника N не только  и свобод-
ные аминокислоты, но и высокомолекулярные
азотсодержащие соединения (белки, полифенол-
белковые комплексы, хитин), гидролизуя их до

 или аминокислот с последующим поглоще-
нием и транспортом в корневые системы расте-
ний [22, 61, 79, 102]. Таким образом, при низкой
доступности  ЭКМ обеспечивает рас-
тениям-хозяевам доступ к труднодоступному азот-
ному ресурсу, который без ее участия недоступен
растениям. В результате снижается зависимость
питания растений от сапротрофных микроорга-
низмов, считающихся главными деструкторами
органического вещества и органических соедине-
ний N в почве [22, 60, 61, 102]. Однако использова-
ние N из состава высокомолекулярных органиче-
ских соединений повышает “стоимость” симбиоза
для растений, которым приходится инвестировать
C не только в грибную биомассу, но и в продуци-
рование экзоферментов [79].

Способность ЭКМ грибов разлагать гумифици-
рованное органическое вещество почв изучено в
серии лабораторных экспериментов, например, с
использованием базидиомицета Paxillus involutus –
одного из широко распространенных и изученных
ЭКМ видов. Результаты показали, что поглощение
грибом N сопровождалось активным окислением
полисахаридов и полифенолов [81]. Несмотря на
общее представление о том, что ЭКМ грибы име-
ют ограниченный набор экзоферментов по срав-
нению с сапротрофами, в некоторых полевых ис-
следованиях ЭКМ демонстрировала одинаковую
или даже более высокую ферментную активность
[67, 77].

Поэтому существовавшее ранее представле-
ние, что ЭКМ грибы менее конкурентоспособны
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по сравнению с сапротрофными организмами при
разложении сложных органических молекул [79],
сменилось другим подходом в интерпретации их
роли в контролировании циклов C и N в экоси-
стемах. Легкодоступный для микоризных грибов C
продуктов фотосинтеза повышает их конкурент-
ную способность в поглощении N по сравнению
со свободноживущими микроорганизмами, кото-
рые в гораздо большей степени зависят от доступ-
ности C органического вещества почв. В резуль-
тате, несмотря на то, что экзоферменты ЭКМ
также принимают участие в разложении органи-
ческого вещества опада и почв [91], теоретиче-
ская модель [72] предполагает, что поглощение
ЭКМ грибами N из органического вещества ли-
митирует активность его разложения свободно-
живущими сапротрофными микроорганизмами.
Это, наряду с существенным притоком к микори-
зе продуктов фотосинтеза и формированием зна-
чительной биомассы внешнего мицелия, приво-
дит к большей аккумуляции C в почвах экосистем
с доминированием растений с ЭКМ. Анализ дан-
ных для более 220 объектов [12] показал, что в поч-
вах таких экосистем аккумулируется на 70% боль-
ше C на единицу N, по сравнению с экосистемами,
в которых доминируют виды с АРМ.

Экзоферментами ЭКМ грибов, ориентиро-
ванными на “добычу” N, являются хитиназы,
гидролизующие комплексный полимер хитин.
Однако хитиназы продуцируются далеко не все-
ми видами ЭКМ грибов, и продукция разными
видами сильно варьирует [67]. Поэтому ключевые
экзоферменты микоризы в рассматриваемом ас-
пекте – это протеазы, позволяющие деполимери-
зовать белковые комплексы в составе органиче-
ского вещества почв. Продуцирование протеаз
является гораздо более общим явлением для
ЭКМ грибов. Его демонстрировали около 87%
всех видов, выращивавшихся в чистых культурах
на средах с белком в качестве единственного ис-
точника азота [92]. У разных ЭКМ видов на долю
протеаз приходится от 4 до 13% общего количе-
ства экзоферментов, и эта величина варьирует в
меньшей степени, чем продуцирование других
ферментов [67].

Данные лабораторных, полевых эксперимен-
тов и молекулярно-генетические исследования
свидетельствуют, что ЭКМ грибы представляют
несколько функциональных групп. Некоторые из
них имеют лишь ограниченную способность мо-
билизовать N из состава органического вещества
почв, тогда как другие могут активно осуществ-
лять это с использованием разных органических
соединений [16, 81]. В эксперименте с изотопной
меткой 15N показано, что саженцы ели в симбиозе
с Wilcoxina аккумулировали значительно больше
тяжелого изотопа азота по сравнению с вариан-
том симбиоза с Cenococcum [53].
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Поглощенный внешним мицелием  ис-
пользуется для синтеза глютамина, который вме-
сте с другими поглощенными аминокислотами
трансформируются в аргинин. Последний пере-
носится во внутрикорневой мицелий, где распа-
дается, а образовавшийся  передается расте-
нию-хозяину [67].

Вопрос об эффективности ЭКМ грибов в
трансформации органического вещества почв и
участии в азотном питании растений-хозяев в
естественных экосистемах далек от количе-
ственного решения, несмотря на наличие очень
оптимистичных оценок (до 50–80%) [38, 42, 79].
В естественных условиях продукция экзофер-
ментов микоризными грибами регулируется раз-
ными факторами, влияющими на активность
обмена C растений на N грибов. Это и физиоло-
гическое состояние обоих симбионтов, и почвен-
ные условия (в частности, доступность N) [67].

С одной стороны, считается, что ЭКМ грибы
не осуществляют транспорт N растениям-хозяе-
вам, пока их собственная потребность в элементе
не будет удовлетворена; очень ограниченно пере-
дают элемент в условиях высокой доступности C
и низкой N, характерной для бореальных лесов; и
увеличивают транспорт только при повышении
доступности N [34, 69]. Но, с другой стороны, по-
казано, что при повышении доступности N
уменьшается биомасса ЭКМ мицелия и разнооб-
разие видов грибов, предположительно, в резуль-
тате снижения зависимости азотного питания
растения-хозяина от микоризного симбиоза и
уменьшения потока C к грибам [58]. Изменение
микоризации корней ведет к изменению продук-
ции экзоферментов, поглощения и транспорта N,
что показано во многих исследованиях. Напри-
мер, активность пероксидазы уменьшается при
добавлении  в лесную почву, предположи-
тельно, либо в результате уменьшения необходи-
мости в ее продукции (снижение “стоимости”
симбиоза), либо из-за изменения видового состава
ЭКМ грибов [16, 67]. Известно, что структура
ЭКМ сообщества меняется в зависимости от до-
ступности N, свидетельствуя об отборе видов в за-
висимости от их функциональных параметров, в
том числе от способности использовать для азот-
ного питания высокомолекулярные органические
соединения. Продукция протеазы также подавля-
ется повышенной концентрацией  демон-
стрируя адаптацию продуцирования N-мобилизу-
ющих экзоферментов к доступности неорганиче-
ских соединений N в почве. Таким образом,
микориза в условиях высокой обеспеченности

 и  в меньшей степени использует для пи-
тания органические соединения [58].
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Разные виды ЭКМ грибов отличаются по чув-
ствительности реакции на изменение доступности
N, что может быть связано с их разной способно-
стью использовать органические источники эле-
мента. Например, добавление  в чистую куль-
туру ЭКМ базидиомицета Paxillus involutus оказы-
вало очень незначительный эффект на разложение
органического вещества [82]. Этот результат под-
твердился также при изучении 12 разных штаммов
ЭКМ грибов, отобранных из почв с разной доступ-
ностью N [29].

Эрикоидная микориза. Такой симбиоз характе-
рен для ~1% растений. Это виды семейства Erica-
ceae (вересковые), растущие, подобно растениям
с ЭКМ, в условиях субарктического, бореального
и умеренного климата на кислых почвах с низкой
доступностью N. ЭРМ относится к эндомикори-
зам (гифы грибов проникают внутрь клеток кор-
ня) и образуется на специализированных очень
тонких волосовидных корнях. Считается, что
только благодаря микоризе вересковые смогли
поселиться в крайне неблагоприятных для жизни
условиях с холодным климатом и бедными почва-
ми (тундра высоких широт и высокогорий) [67].

Грибы, образующие ЭРМ, изучены в меньшей
степени. Известные виды, как и образующие
ЭКМ, принадлежат к аскомицетам и базидиоми-
цетам и являются почвенными сапротрофами. До
сих пор известно лишь небольшое количество ви-
дов грибов, образующих ЭРМ [89], и, хотя появ-
ляются свидетельства все большего их разнообра-
зия [97], даже приблизительная количественная
оценка ЭРМ видов пока не может быть достаточ-
но обоснована [38].

Среди растений с разными типами микоризы
именно растения с ЭРМ в наибольшей степени
адаптированы к условиям низкой доступности N.
Она характеризуется наибольшей активностью
экзофементов, способных трансформировать ор-
ганическое вещество почв. Такая активность
сравнима с активностью ферментов свободножи-
вущих сапротрофов, поэтому ЭРМ грибы легко
культивируются на искусственных средах. Высо-
кая активность экзоферментов ЭРМ подтвержда-
ется большим количеством лабораторных экспе-
риментов, в которых грибы активно разлагали
комплексные органические соединения (лигнин,
полифенолы) и мобилизовали N из хитина и по-
лифенол-белковых комплексов для поддержания
собственного роста и роста растений-хозяев [8,
78, 79]. Однако первые убедительные свидетель-
ства того, что ЭРМ мобилизует N из комплекс-
ных органических соединений в условиях есте-
ственных экосистем, были получены на примере
рододендрона (Rhododendron maximum) в лесах
Северной Америки. В комплексе полевых экспе-
риментов микориза рододендрона демонстриро-
вала высокую активность экзоферментов и спо-
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собность мобилизовать N из полифенол-белковых
комплексов (модельных комплексов собственных
танинов, меченных 15N). По такой способности
ЭРМ рододендрона превосходила ЭКМ и АРМ
других видов растений и была сродни способности
сапротрофных грибов [102, 103]. Различия в свой-
ствах горно-луговой альпийской почвы (концен-
трация C и N экстрагируемого органического ве-
щества и микробной биомассы, их обогащенность
азотом, микробная активность) при наличии и от-
сутствии в составе фитоценоза верескового ку-
старничка Vaccinium vitis-idaea, также соответству-
ют представлениям о мобилизации органического
вещества и повышении доступности N под воздей-
ствием экзоферментов ЭРМ (не опубликовано).

В то же время рассматривается и другой сцена-
рий развития последствий для почвы и доступно-
сти N от присутствия в фитоценозе растений с
ЭРМ. В результате продуцирования большого ко-
личества полифенолов (танинов) и формирова-
ния полифенол-белковых комплексов может
происходить закрепление N в почве в составе ста-
бильного органического вещества, а его доступ-
ность во всех формах может уменьшаться [19, 55].

Для этого типа микоризного симбиоза меньше
известно о формах и механизмах регулирования
транспорта N к растению-хозяину. Предположи-
тельно, может происходить перенос, как амино-
кислот, так и  (преобладающей формы неор-
ганического N в почвах, где произрастают верес-
ковые) [67].

Арбускулярная микориза. Этот тип микоризы
наиболее широко распространен (характерен для
~80% видов высших растений). Это, преимуще-
ственно, травяные растения, произрастающие на
почвах с большей доступностью неорганических
соединений N. Она также относится к эндоми-
коризам, отличается проникновением мицелия
внутрь клеток корня и формированием там спе-
цифических разветвленных морфологических
структур – арбускул [8].

Грибы, образующие АРМ, относятся, преиму-
щественно, к отделу Glomeromycota (гломалие-
вые). Они имеют несептированный мицелий и
являются облигатными симбионтами, не расту-
щими на искусственных средах, демонстрируя
полную зависимость своего углеродного обмена
от растения-хозяина [21]. При этом вегетацион-
ные эксперименты и полевые исследования сви-
детельствуют о меньшем по сравнению с ЭКМ
транспорте продуктов фотосинтеза к АРМ сим-
бионтам (10–20%) [38].

Хотя АРМ характерна для абсолютного боль-
шинства видов растений (~200000), к настояще-
му времени идентифицировано намного мень-
шее разнообразие образующих ее грибов – око-
ло 250 видов описано на основе морфологии
спор и немногим более 1500 таксономических
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единиц идентифицировано на основе секвени-
рования рибосомных ДНК [38].

В отличие от ЭКМ и ЭРМ, грибы, образующие
АРМ, не обладают или обладают очень ограни-
ченной способностью выделять в почву гидроли-
тические ферменты, способные разлагать высо-
комолекулярные органические соединения [75,
79, 90]. Поэтому растениям с АРМ недоступен N
хитина, аминосахаров и белков, пока он не будет
минерализован или деполимиризован другими
микоризными или сапротрофными грибами.
Вместе с тем показано, что АРМ грибы могут кос-
венно стимулировать разложение подстилки и
поглощать из нее N, оказывая влияние на ком-
плекс свободноживущих микроорганизмов [70].

Традиционно считается, что АРМ грибы спе-
циализируются на поглощении неорганических
форм N (  и ) [79]. Косвенно об этом сви-
детельствует произрастание растений с АРМ на
почвах, гораздо более обеспеченных такими со-
единениями. Например, при изучении особенно-
стей азотного цикла в лесах в 100 точках по всему
миру, где древесные породы представлены ЭРМ и
АРМ видами, оказалось, что в почвах лесов,
сформированных видами деревьев с АРМ, содер-
жится значительно больше неорганических со-
единений N, и они характеризуются повышенны-
ми активностями минерализации органических
соединений N и нитрификации [59]. Тем не ме-
нее, появляется все больше данных, что растения
с АРМ способны поглощать свободные амино-
кислоты и некоторые другие органические азот-
содержащие соединения [47–49], и что поглоще-
ние органического N растениями с АРМ имеет
большие масштабы, чем считалось ранее [100,
101]. При сравнении четырех видов деревьев с
АРМ и четырех с ЭКМ было показано, что АРМ
виды характеризовались большим абсолютным и
относительным поглощением меченных 15N не-
органических соединений N, тогда как поглоще-
ние N простых органических соединений было
одинаковым [57].

Поскольку функционирование АРМ почти не
связано с окислением и гидролизом высокомоле-
кулярных соединений органического вещества
почв, то ассоциированные с ней корни, вероятно,
выделяют меньше экссудатов [76, 107]. Однако по-
лучены также результаты, не демонстрирующие
принципиальных отличий по этому показателю
между корнями растений с ЭРМ и АРМ [17, 57].

Традиционно АРМ рассматривается в связи с
участием в фосфорном питании растений. По-
скольку низкая доступность фосфора может ли-
митировать активность симбиотической азот-
фиксации [56], то взаимодействие АРМ (фосфор-
ное питание) и клубеньковых бактерий (азотное
питание) у бобовых растений является уникаль-
ным механизмом приспособления к условиям од-
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новременного их лимитирования двумя важней-
шими элементами минерального питания. Роль
АРМ в азотном питании растений в таком “двой-
ном” симбиозе сводится  к обеспечению энерго-
затратного процесса азотфиксациифосфором –
важнейшим элементом, участвующим в процес-
сах обмена энергии [56, 88]. В то же время прямое
участие АРМ в азотном питании растений до сих
пор считается менее очевидным, и получено мно-
го противоречивых результатов, демонстрирую-
щих как положительное, так и отрицательное ее
влияние [8, 21, 90]. Согласно одним данным,
транспорт N от грибов к растениям с АРМ симби-
озом не вносит значительного вклада в азотное
питание растений, а поглощаемый из почвы эле-
мент используется преимущественно для синтеза
хитина и гломалина в грибных клетках. Напри-
мер, в тепличном эксперименте по выращиванию
многолетних трав при низкой доступности N бы-
ло показано, что АРМ не способствует азотному
питанию растений и не приводит к увеличению
их биомассы [80]. Это следует также из примерно
одинакового переноса N и P от АРМ грибов к рас-
тениям, тогда как растениям нужно примерно в
10 раз больше N, а также из примерно равного со-
держания N в мицелии АРМ грибов и корнях
АРМ растений [89].

Однако другие данные не оставляют сомнений
в том, что АРМ грибы могут участвовать в транс-
порте N растениям-хозяевам. Безусловно, мико-
ризный мицелий способен более эффективно по-
глощать неорганический азот из почвы по срав-
нению с корнями растений, благодаря большей
площади поверхности и проникновению грибных
гиф в тончайшие почвенные поры, недоступные
корням, и тем самым создавать для растений более
благоприятные условия в конкуренции за N со
свободноживущими микроорганизмами [95]. Од-
нако оценки положительного вклада АРМ в азот-
ное питание растений сильно разнятся. В много-
численных вегетационных экспериментах с разде-
ленными отсеками (корни/внешний микоризный
мицелий) показано, что на долю N, передаваемого
от грибного симбионта, может приходиться от 20
до 74% N, ассимилированного растениями [21].

В качестве одной из причин, определяющих
разнообразие и противоречивость полученных
экспериментальных данных по оценке важности
АРМ для азотного питания растений, часто назы-
вается доступность N (положительный эффект,
как правило, наблюдается при низкой доступно-
сти, но он снижается вплоть до отрицательного –
при высокой) [80]. Хотя получены и противопо-
ложные данные, интерпретируемые как конкури-
рующее влияние грибов на растения при низкой
доступности N. То, что соотношение C/N в грибах
меньше, чем в растениях рассматривается, как
свидетельство того, что в условиях низкой доступ-
ности N грибы выступают в качестве преимуще-

ственного поглотителя элемента. Другая причина
может заключаться в ярко выраженной роли АРМ
в фосфорном питании и возникновении, поэтому,
разнообразных эффектов от совместного лимити-
рования растений двумя элементами [21].

Подобно ЭКМ, растения с АРМ, вероятно,
могут контролировать колонизацию корней ми-
коризными грибами, уменьшая ее, если она не
выгодна. Но если для растений с ЭКМ это отчет-
ливо прослеживается в условиях высокой доступ-
ности N, то для растений с АРМ – больше прояв-
ляется при высокой доступности P [71]. Соотно-
шения в обмене C растений на N грибов в АРМ
симбиозе, полученные во многих вегетационных
экспериментах, демонстрируют неоднозначные
закономерности при разной доступности N, ко-
торые объясняются как конкурирующим, так и
мутуалистическим взаимодействием. Тем не ме-
нее, предполагается, что значение АРМ в азотном
питании растений может возрастать в условиях
низкой доступности элемента, так как часто на-
блюдается отрицательная корреляция между коли-
чеством корневых выделений и поглощенного N.
Такая закономерность может свидетельствовать,
что при низкой доступности N растения стара-
ются стимулировать микоризные грибы, а при
высокой – сокращают непродуктивное исполь-
зование C [21].

Взаимосвязь между доступностью N и актив-
ностью АРМ может быть интерпретирована и в
связи с характеристикой другого важного звена
цикла N в почве. Так, предполагается, что, разви-
ваясь преимущественно в почвах с более откры-
тым азотным циклом, АРМ способна препятство-
вать потере N из экосистемы [14]. Например, на
основе отрицательной зависимости между степе-
нью микоризной колонизации корневых систем
и потенциальной активностью нитрификации
(доступностью N), выявленной в серии ex situ и
in situ экспериментов в луговых сообществах Сре-
диземноморья, высказано мнение, что АРМ грибы
являются эффективными конкурентами за  с
автотрофными нитрификаторами [96]. Низкое
содержание нитратов в почве, связанное в том
числе с активным поглощением  АРМ гриба-
ми, способствует низкой потере N, как при вы-
щелачивании, так и в результате денитрифика-
ции [95].

В отличие от ЭКМ грибов, АРМ виды, активно
поглощающие  из богатых нитратами почв,
характеризуются более выраженной нитратре-
дуктазной активностью. Поэтому поглощенный
внешним мицелием  быстро восстанавлива-
ется до  и вместе с поглощенным  ис-
пользуется для синтеза глютамина. Последующая
трансформация и транспорт азотсодержащих со-
единений осуществляются, в целом, так же, как и
в ЭКМ симбиозе. Активность всех этих процессов
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повышается, если грибы получают больше C от
растения, что предполагает регулирование азотно-
го метаболизма доступностью C [33]. Считается
маловероятным, что транспорт N к растению осу-
ществляется в виде аминокислот, так как в экспе-
риментах с внесением к внешнему мицелию арги-
нина, меченного 13C и 15N, повышенное содержа-
ние в растениях было отмечено только для
тяжелого изотопа N [36, 94].

Образование общей мицелиальной сети. Коло-
низация корневых систем микоризными грибами
не является видоспецифичной – корни одного
растения могут колонизироваться несколькими
видами грибов, а один гриб может колонизиро-
вать разные растения-хозяева [37]. При этом не-
которые ЭКМ грибы могут быть ассоциированы
со всеми видами растений, способными образо-
вывать этот тип симбиоза, тогда как другие виды
характеризуются более выраженной видоспеци-
фичностью (вплоть до колонизации отдельного
вида растения) [22]. Подобно этому, и АРМ гри-
бы могут проявлять как отсутствие видоспеци-
фичности, колонизируя широкое разнообразие
видов растений в самых разных экосистемах, так
и демонстрировать преимущественную склон-
ность к симбиозу с определенными видами расте-
ний-хозяев [71]. Видоспецифичность для АРМ
проявляется, вероятно, в меньшей степени (см.
соотношение видов ЭКМ и АРМ грибов и коло-
низируемых ими растений).

Отсутствие видоспецифичности приводит к
тому, что внешний микоризный мицелий в поч-
вах формирует общую мицелиальную сеть, свя-
зывающую не только отдельные индивидуумы
одного вида растения, но и растения разных ви-
дов. Например, в лесах умеренной зоны корневые
системы нескольких видов деревьев могут быть
связаны ЭКМ мицелием, а корни трав – АРМ ми-
целием [37, 71].

По этой сети C и N могут передаваться от од-
ного растения к другому. В частности, общая ми-
целиальная сеть может стимулировать рост моло-
дого подроста, снабжая деревца элементами пи-
тания. Такое стимулирующее влияние выявлено
преимущественно для растений с ЭКМ, тогда как
для растений с АРМ получены более разнообраз-
ные результаты, включая угнетение подроста или
отсутствие эффекта, что может быть связано с со-
отношением затрат и получаемых преимуществ в
конкретных условиях [37].

ИЗОТОПНЫЙ СОСТАВ АЗОТА 
КАК СВИДЕТЕЛЬСТВО УЧАСТИЯ 

МИКОРИЗЫ В АЗОТНОМ 
ПИТАНИИ РАСТЕНИЙ

Участие микоризы в азотном питании расте-
ний находит отражение в изотопном составе N
растительных тканей. Начиная с работ по харак-

теристике изотопного состава N в растениях
тундровых экосистем [65, 66, 68, 86], утвердилось
представление о том, что растения с ЭРМ и ЭКМ
содержат меньше изотопа 15N по сравнению с
растениями, образующими АРМ или лишенны-
ми микоризы [27, 46, 85]. Последующий анализ
взаимосвязи изотопного состава N растений с
разными факторами, выполненный на глобаль-
ном уровне для более 9000 растений, показал, что
тип микоризного симбиоза определяет около 30%
варьирования величины δ15N в листьях растений.
При этом величина δ15N у растений с ЭРМ, ЭКМ
и АРМ соответственно на 5.9, 3.2 и 2.0‰ меньше,
чем у безмикоризных растений [25].

Особенность изотопного состав N у растений с
ЭРМ и ЭКМ (низкие значения δ15N) вначале объ-
яснялась использованием микоризными грибами
элемента из состава органических соединений,
относительно обедненных изотопом 15N [65, 66,
86]. Однако в экспериментах с культивированием
ЭКМ и ЭРМ грибов при использовании  в
качестве источника N разные виды демонстриро-
вали разные предпочтения в поглощении изото-
пов. Так, вид эрикоидной микоризы Hymenoscy-
phus ericae поглощал преимущественно 14N, но эк-
томикоризные Paxillus involutus и Leccinum scabrum
не проявляли дискриминации 15N [30].

Уже к началу XXI в. сложилось представление
о том, что пониженное содержание 15N в листьях
ЭРМ и ЭКМ растений формируется в результате
фракционирования изотопов в системе микори-
за–растение при транспорте N от грибов к расте-
ниям-хозяевам. При этом растение получает пре-
имущественно изотоп 14N, а грибная биомасса
обогащается изотопом 15N [45, 46, 52, 54]. Осно-
ванием для этого послужили данные о заметном
обогащении (по сравнению с растениями-хозяе-
вами) мицелия и плодовых тел ЭРМ и ЭКМ гри-
бов изотопом 15N [39, 45, 54, 98]. В настоящее вре-
мя транспорт  и аминокислот, обедненных
изотопом 15N, рассматривается как факт, опреде-
ляющий различие изотопного состава N мико-
ризных грибов и растений-хозяев [43]. Но есть
также свидетельства того, что фракционирование
изотопов N при транспорте аминокислот от ЭКМ
грибов не так велико в некоторых экосистемах
Арктики [104] и в лесных экосистемах на северо-
востоке США [11].

Данные по изотопному составу N в растениях,
плодовых телах ЭКМ грибов и в почве были ис-
пользованы для расчета доли N, получаемого
тундровыми растениями от микоризных грибов
[42]. Аналитическая модель на основе изотопного
масс-баланса показала, что ЭКМ растения полу-
чают через микоризу 61–86% N. Однако результат
расчета с использованием этой модели зависит от

+
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величины δ15N почвенного источника азотного
питания. В расчетах [42] в качестве такой величи-
ны было принято значение δ15N общего N почвы,
но известно, что изотопный состав N разных ла-
бильных азотсодержащих соединений почвы мо-
жет сильно различаться, в том числе отличаться
от изотопного состава общего N [5]. При учете
изотопного состава лабильных неорганических и
органических фракций N почвы было показано,
что доля N, получаемого растениями от ЭРМ гри-
бов, составляет 30–60% [104].

Хотя растения с АРМ, в целом, также отлича-
ются от безмикоризных растений меньшими ве-
личинами δ15N [25], до сих пор не установлено,
вносят ли АРМ грибы существенный вклад в фор-
мирование изотопного состава N растений, и все
еще отсутствует общее представление о том, про-
исходит ли в АРМ симбиозе такое же фракциони-
рование изотопов N, которое характерно для
ЭРМ и ЭКМ симбиозов [21]. В частности, пока-
зано, что гломалин (белок АРМ грибов) заметно
обогащен изотопом 15N, на основании этого вы-
сказано предположение, что одной из причин мо-
жет быть фракционирование изотопов N между
АРМ грибами и растениями-хозяевами [31]. Но
эксперименты с выращиванием растений с АРМ
на разных источниках N не выявили ясной карти-
ны фракционирования изотопов между грибами
и растениями [13, 99].

При этом появляется все больше эксперимен-
тальных данных, свидетельствующих, что расте-
ния c АРМ могут характеризоваться не только
равными, но и меньшими значениями δ15N по
сравнению с растениями, образующими ЭКМ и
даже ЭРМ. Это показано на примере тропических
лесов Африки [51], лесов на северо-востоке США
[35, 74], полидоминантного альпийского сообще-
ства на Кавказе [62]. Эти факты свидетельствуют
о возможности фракционирования изотопов N
между АРМ грибами и растениями-хозяевами так
же, как это характерно для растений с ЭРМ и
ЭКМ [62, 87].

Определение изотопного состава N внешнего
АРМ мицелия в почве технически сложно, но
косвенное свидетельство о нем может дать вели-
чина δ15N корней, содержание внутреннего мице-
лия в которых может достигать 17% от общей мас-
сы [15, 40]. Таким образом, разница в изотопном
составе N между корнями и листьями может слу-
жить индикатором фракционирования изотопов
между мицелием и растением-хозяином [87].

На фоне многочисленных определений изо-
топного состава N в листьях растений, несрав-
ненно в меньшем количестве работ содержатся
данные об изотопном составе N в корнях, особенно
в естественных экосистемах [18, 23, 26, 28, 73, 74].
При этом результаты демонстрируют, как прави-
ло, лишь небольшое обогащение корней расте-

ний с АРМ изотопом 15N [26, 28, 73, 87]. Так,
обеднение листьев и обогащение корней изото-
пом 15N выявлено при изучении 90 видов травя-
ных растений, собранных в разных регионах ми-
ра. Листья имели величину δ15N в среднем лишь
на 0.34‰ меньшую, чем корни [26]. Также отно-
сительно небольшое обогащение корней изото-
пом 15N (≤1‰) показано для некоторых видов
злаков и разнотравья лугового биогеоценоза в
штате Аризона [28] и в эксперименте по колони-
зации корней Alnus incana АРМ грибом Rhizopha-
gus irregularis [87].

Более выраженное обогащение корней изото-
пом 15N (>2‰) показано для Acer saccharum с АРМ,
что превышало обогащение корней Fagus grandifo-
lia с ЭКМ [73]. Наши исследования в альпийских
экосистемах на Северном Кавказе и в горно-
тундровых экосистемах Хибин также показали,
что величина δ15N в корнях многих растений с
АРМ на 2–2.5‰ больше, чем в листьях. При этом
все безмикоризные виды растений характеризо-
вались близкими величинами δ15N в листьях и
корнях, что свидетельствовало об отсутствии
фракционирования изотопов при транспорте N в
надземные органы (не опубликовано). Аналогич-
но, δ15N не отличалась в хвое и тонких корнях не-
микоризованных саженцев Pinus sylvestris [41].

Все эти результаты, в дополнение к фактам
легкого изотопного состава N в листьях растений
с АРМ, могут свидетельствовать о преимуще-
ственном транспорте 14N от АРМ грибов к расте-
ниям-хозяевам и обогащении изотопом 15N внут-
реннего АРМ мицелия. Таким образом, процесс
фракционирования изотопов N в растениях с
АРМ, возможно, происходит так же, как и у рас-
тений с ЭРМ и ЭКМ [62, 87].

Вместе с тем опубликованы данные, которые
не демонстрируют относительного обогащения
корней растений изотопом 15N. Более того, δ15N в
листьях может больше, чем в корнях [18, 23, 24,
28]. Это связано с тем, что степень фракциониро-
вания изотопов N между корнями и листьями
растений может отражать разную активность уча-
стия микоризы в азотном питании растений, а
также может быть обусловлена и другими меха-
низмами, не связанными с функционированием
микоризы [46, 83, 86].

Изменение изотопного состава N в растениях
и различие δ15N между корнями и листьями зави-
сит от содержания мицелия в корнях и от степени
участия грибов в обеспечении растения азотом. В
случае низкой доступности N, протеолитическая
активность экзоферментов ЭКМ и ЭРМ грибов
возрастает, и преобладающая часть N поступает в
растение через микоризу, подвергаясь выражен-
ному изотопному фракционированию и форми-
руя “легкий” изотопный состав N в листьях рас-
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тений. При повышении доступности N возраста-
ет доля элемента, поглощаемого растением
напрямую без участия микоризы, что приводит к
увеличению значений δ15N в листьях [44–46]. На-
пример, в тропических лесах листья растений с
ЭКМ не обеднены изотопом 15N по сравнению с
растениями с АРМ или без микоризы, что объяс-
няется минимальным участием микоризы в азот-
ном питании растений в богатых азотом экоси-
стемах, или минимальной дискриминацией 15N
при транспорте от грибов к растениям [64, 93].

Для условий холодного климата такая законо-
мерность показана в ряде работ на растениях как
с ЭКМ, так и с АРМ. Например, в постгляциаль-
ной сукцессии на Аляске величина δ15N в листьях
ЭКМ растений на первой стадии была минималь-
ной, как и концентрации неорганических форм N
и активности нитрификации и минерализации
[45, 46]. На первых стадиях подобной сукцессии в
Каскадных горах США для растений с разными
видами микоризы (ЭКМ, ЭРМ и АРМ) были ха-
рактерны наименьшие значения δ15N [44]. В усло-
виях вегетационного эксперимента также показа-
но, что увеличение δ15N в корнях и уменьшение в
хвое Pinus sylvestris (ЭКМ) выражено в большей
степени при низкой доступности азота [41].

Обогащение изотопом 15N корней ряда видов
травяных растений с АРМ наблюдалось в услови-
ях менее богатой почвы, тогда как при повыше-
нии доступности N различия в изотопном составе
между корнями и листьями отсутствовали [28]. В
эксперименте по колонизации корней Alnus in-
cana АРМ грибом Rhizophagus irregularis обеднение
листьев и обогащение корней изотопом 15N также
было характерно только для варианта с дефици-
том азотного питания [87].

По нашим данным, в горно-тундровых экоси-
стемах Хибин наименьшие значения δ15N в ли-
стьях растений с ЭРМ и ЭКМ и наибольшая (1.5–
2‰) разница в изотопном составе N в корнях и
листьях (обогащенные 15N корни и обедненные
листья) характерны для сообществ пустошей на
бедных доступным N почвах. В луговой экосисте-
ме, где почва содержит значительно больше ла-
бильных органических и минеральных соедине-
ний N, величина δ15N в корнях и листьях практи-
чески не отличается. Такая же картина характерна
для растений с АРМ в альпийских экосистемах
Северного Кавказа, где величины δ15N в корнях и
листьях отличаются на 2–2.5‰ у многих видов
растений в экосистемах с низкой доступностью
N, тогда как на более богатых почвах разница не
превышала 1–1.5‰ (не опубликовано).

В то же время опубликованы результаты, не
соответствующие этой модели фракционирова-
ния изотопов N. Так, показано, что при повыше-
нии концентрации неорганических соединений

N в почве на северном пределе распространения
лесов на Аляске значения δ15N в хвое ели и ли-
стьях брусники (Vaccinium vitis-idaea) уменьша-
лись [86]. По мнению авторов, такой эффект свя-
зан либо с усилением дискриминации 15N при его
поглощении из почвы, либо с изменением изо-
топного состава N при повышении его доступно-
сти. Позднее статистический анализ большого
числа наблюдений в лесах Северной Америки,
Европы и в Чили показал, что для деревьев с ЭКМ
не было выявлено корреляции между δ15N ли-
стьев и поступлением N с атмосферными осадка-
ми, тогда как для деревьев с АРМ наблюдалась
положительная корреляция [74]. Наконец, обна-
ружено, что протеолитическая активность экзо-
ферментов ЭКМ грибов повышается при увели-
чении доступности N вследствие его поступления
с атмосферными осадками [61].

Фракционирование изотопов N в растениях
может и не являться результатом функциониро-
вания микоризы, а зависеть от источника азотно-
го питания и от его доступности, что затрудняет
оценку роли микоризы в формировании изотоп-
ного состава N в корнях и листьях. Так, при ам-
монийном питании, как правило, не наблюдается
заметное фракционирование изотопов N между
корнями и листьями [32, 106]. В экспериментах,
проводимых в контролируемых условиях с ис-
пользованием нитрата в качестве источника азот-
ного питания, напротив, часто наблюдается обо-
гащение листьев изотопом 15N по сравнению с
корнями [32, 84, 105]. Это является следствием
того, что растения могут проявлять нитратредук-
тазную активность как в корнях, так и в листьях.
Нитратредуктаза в корнях восстанавливает пре-
имущественно  тогда как нитрат, относи-
тельно обогащенный 15N, перемещается в листья
и восстанавливается там, приводя к формирова-
нию более обогащенного изотопом 15N азота ли-
стьев по сравнению с корнями. Если доступность
нитратов повышается, то большее их количество
поступает в листья, обогащенность которых изото-
пом 15N возрастает [83]. Следуя этой гипотезе, было
высказано предположение, что обогащение изото-
пом 15N листьев по сравнению с корнями у расте-
ний в естественных экосистемах может быть также
связано с высокой доступностью нитратов [28].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Несмотря на сложившееся представление о

разной роли разных типов микоризы в трансфор-
мации органических соединений почвы и в азот-
ном питании растений (значительная для ЭРМ и
ЭКМ и меньшая для АРМ) и возможности ее
оценки на основании анализа изотопного состава
N, экспериментальные результаты не всегда поз-
воляют продемонстрировать это в условиях есте-

14 –
3NO ,
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ственных экосистем. Результаты лабораторных
вегетационных экспериментов с индивидуальны-
ми видами растений и отдельными видами мико-
ризных грибов, проводимых в контролируемых
условиях азотного питания (источники и доступ-
ность) и в отсутствии конкуренции, зачастую
сложно экстраполировать на экосистемный уро-
вень. В естественных экосистемах одновременно
могут присутствовать растения с разными типами
микоризы и разной степенью микоризации корне-
вых систем разными видами грибов, которые мо-
гут с разной эффективностью использовать раз-
ные источники N в почвах. Участие микоризных и
сапротрофных грибов в разложении органических
субстратов также может заметно различаться, и,
наконец, наличие общей мицелиальной сети спо-
собствует обмену элементами питания между рас-
тениями. Поэтому очевидно, что вопрос о роли
микоризы в трансформации органического веще-
ства почв и в азотном питании растений в есте-
ственных экосистемах еще далек от получения
точных количественных оценок, а исследования
в этом направлении являются важными для оцен-
ки функционирования экосистем в условиях ме-
няющийся доступности С для фотосинтеза и N
для корневого питания.

Благодарность. Работа выполнена при под-
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Role of Mycorrhiza in Nitrogen Transformation in Soil 
and Nitrogen Nutrition of Plants: A Review

M. I. Makarov*
Lomonosov Moscow State University, Leninskie gory, Moscow, 119991 Russia

*e-mail: mmakarov@soil.msu.ru

The role of mycorrhizal symbiosis as a control of the biogeochemical cycle of nitrogen in soils and in the ni-
trogen nutrition of plants is considered. The contribution of ericoid mycorrhiza (ERM) and ectomycorrhiza
(ECM) to nitrogen (N) supply of host plants is well-know, whereas the role of arbuscular mycorrhiza (ARM)
is insufficiently understood. Exoenzymes released into the soil from the ERM and ECM mycelium favor the
hydrolysis of high-molecular-weight N-containing organic compounds of plant litter and soils and to 
or to amino acids that are then transported toward and absorbed by plant roots. ARM fungi have a limited
capacity to release hydrolytic enzymes capable of decomposing high-molecular-weight organic compounds
into the soil (or do not have it at all). Therefore, they are specialized on the absorption of inorganic forms of
N and amino acids appearing in the soil in the course of decomposition of high-molecular-weight N-con-
taining compounds by saprotrophic microorganisms. The activity of hydrolytic exoenzymes and the role of
mycorrhiza in the nitrogen nutrition of plants become more significant under conditions of the low supply with
mineral N compounds and decrease upon the rise in availability of mineral N compounds. At the same time,
mycorrhizal fungi and host plants may compete for the limited resource. The isotopic composition of N in
plants (δ15N) and the fractionation of 15N isotope between the mycorrhizal fungi and host plants are considered
to be indicative of the participation of mycorrhiza in the nitrogen nutrition of plants. 

Keywords: symbiosis, soil organic matter, exoenzymes, nitrogen, stable isotopes of nitrogen
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