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Введение
Инвазии чужеродных растений могут 

сопровождаться изменениями функций эко-
систем [Weidenhamer, Callaway, 2010] и со-
кращением разнообразия местных растений 
[Vila et al., 2011; Hejda et al., 2021]. Потен-
циально инвазии растений могут сопрово-
ждаться как уменьшением, так и увеличе-
нием обилия и разнообразия микоризных 
грибов [Lekberg et al., 2013; Grove et al., 2017; 
Pickett et al., 2018]. Но чаще как следствие 
расселения инвазионных растений обсуж-
дается нарушение связей между местными 
растениями и микоризными грибами [Grove 
et al., 2017]. Представления о негативном 
влиянии инвазионных растений на микориз-
ный симбиоз местных видов лежат в основе 
гипотезы «деградировавшего мутуализма» 
[Reinhart, Callaway, 2006] или «нарушения 
мутуализма» [Grove et al., 2017]. Согласно 
этим представлениям, инвазионные расте-
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ния могут нарушать формирование микори-
зы у местных растений, если они сами неми-
коризны, связаны с другим типом микоризы 
или с другими таксонами грибов того же 
типа микоризы, что и местные растения. 

В мета-анализе 112 публикаций о гипоте-
зе «деградировавшего мутуализма» [Grove et 
al., 2017] приведены три вероятных механиз-
ма нарушения инвазионными растениями ми-
коризных связей местных растений. Во-пер-
вых, это конкуренция между местными и 
чужеродными растениями, которая может 
приводить к сокращению популяций местных 
растений-хозяев микоризных грибов. Форми-
рование микоризы не всегда сопровождается 
ростом приспособленности растений и может 
снижать их конкурентоспособность из-за вы-
соких затрат углерода на поддержание сим-
биоза [Walling, Zabinski, 2006]. Во-вторых, 
инвазионные растения могут обогащать поч-
ву питательными веществами, что может спо-
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собствовать снижению численности и изме-
нению состава микоризных грибов и влиять 
на степень зависимости местных растений 
от микоризы [Grove et al., 2017]. В-третьих, 
снижение численности и изменение состава 
микоризных грибов может быть обусловле-
но влиянием аллелопатических соединений, 
производимых чужеродными растениями 
[Grove et al., 2017].

Подтверждения гипотезы «деградировав-
шего мутуализма» в отношении инвазионных 
растений с арбускулярной микоризой (АМ) 
наблюдались примерно в половине исследо-
ваний [Grove et al., 2017]. В других случаях 
инвазия АМ-растений не влияла на микори-
зу местных растений или тест-растений, а 
иногда последствия инвазий для сообществ 
местных арбускулярно-микоризных грибов 
(АМГ) были положительными, например, 
увеличение численности АМГ на абориген-
ных тест-растениях [Grove et al., 2017]. В 
моновидовых зарослях инвазионных расте-
ний может быть больше видов АМГ, чем в 
многовидовых сообществах местных расте-
ний. Например, это показано для инвазион-
ных Centaurea stoebe L. и Euphorbia esula L. 
[Lekberg et al., 2013]. Также показано положи-
тельное влияние инвазионных Vincetoxicum 
rossicum (Kleopow) Barbar., Pueraria montana 
var. lobata (Willd.) Maesen & S.M.Almeida ex 
Sanjappa & Predeep и Ligustrum sinense Lour. 
на разнообразие и обилие АМГ и на формиро-
вание микоризы у тест-растений [Greipsson, 
DiTommaso, 2006]. Сходные положитель-
ные эффекты на плотность спор АМГ обна-
ружены в ризосфере инвазионных Anthemis 
cotula L. и Erigeron canadensis L. [Shah et al., 
2010]. Обсуждается возможность согласован-
ных инвазий растений и АМГ: инвазионный 
Solidago canadensis L. способствовал распро-
странению Glomus geosporum (Nicol. & Gerd.) 
C. Walker, который относительно благоприя-
тен для роста S. canadensis и менее благопри-
ятен для аборигенного Kummerowia striata 
(Thunb.) Schindl. [Zhang et al., 2010].

Таким образом, несмотря на обширность 
результатов, поддерживающих гипотезу «де-
градировавшего мутуализма» [Grove et al., 
2017], есть исследования с противоположны-
ми выводами. В мета-анализе 67 публикаций 

[Bunn et al., 2015] ни гипотеза деградировав-
шего, ни расширенного мутуализма (предпо-
лагающая более успешное взаимодействие 
чужеродных видов с муталистами во вторич-
ном ареале) не были подтверждены. Широ-
кий диапазон возможных реакций указывает 
на необходимость специального изучения 
эффектов каждого конкретного инвазионного 
вида. 

Мы исследовали формирование микоризы 
в корнях местных трав при предполагаемом 
влиянии инвазионного дерева Acer negundo 
L. Цель работы: оценить встречаемость АМ 
и корневых волосков в корнях Taraxacum sect. 
Taraxacum F.H.Wigg. и Poa angustifolia L. в 
сообществах с доминированием A. negundo и 
в контрольных к ним сообществах с домини-
рованием других видов древесных растений. 
Предполагали, что в сообществах с домини-
рованием A. negundo встречаемость АМ будет 
ниже, чем в контрольных сообществах с дру-
гими деревьями. Эта гипотеза сформулиро-
вана, во-первых, на основе общего преобла-
дающего представления о нарушении связей 
между растениями и микоризными грибами 
под влиянием инвазий [Grove et al., 2017] и, 
во-вторых, на основе наших предшествую-
щих результатов [Веселкин и др., 2019]. 

Методика
Район. Участки сбора образцов распола-

гались на территории городской агломерации 
Екатеринбурга (Свердловская область). Ека-
теринбург (56°50′ с. ш.; 60°35′ в. д.) – круп-
ный промышленный город на Среднем Урале 
площадью 49.8 тыс. га с населением около 1.4 
млн жителей, расположен в южно-таежном 
округе Зауральской холмисто-предгорной 
провинции [Колесников, 1973]. Территорию 
Екатеринбурга считают сильно загрязненной; 
наибольший вклад в загрязнение атмосферы 
(до 85%) вносит городской автотранспорт 
[Стурман, 2008]. Климат континентальный и 
характеризуется холодной и продолжитель-
ной зимой, коротким умеренно теплым летом 
и также короткими весной и осенью. Про-
должительность вегетационного периода – 
160–170 дней. Характерны поздние весенние 
и ранние осенние заморозки, укорачивающие 
безморозный период. Город находится в зоне 
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достаточного увлажнения. Среднегодовая 
сумма осадков – 550–650 мм. Максимум осад-
ков приходится на теплый сезон с 60–70% их 
годовой суммы [Куликов и др., 2013]. 

В окрестностях Екатеринбурга преоб-
ладают условно коренные сосновые леса 
естественного происхождения на дерно-
во-подзолистых почвах и буроземах. В ур-
банизированных местообитаниях городской 
агломерации Екатеринбурга обычны посад-
ки аборигенных (Acer platanoides L., Betula 
spp., Fraxinus excelsior L., Pinus sylvestris 
L., Tilia cordata Mill. и др.) и адвентивных 
(Acer negundo L., Fraxinus pennsylvanica 
Marshall, Malus baccata (L.) Borkh., Populus 
× berolinensis K.Koch, Populus  ×  sibirica 
G.V.Krylov & G.V.Grig. ex A.K.Skvortsov, Salix 
× fragilis L., Ulmus spp. и др.) древесных рас-
тений, и самопроизвольно формирующиеся 
сообщества с аборигенными (Populus tremula 
L., Prunus padus L., и др.) и адвентивными (A. 
negundo L., Amelanchier spicata (Lam.) K.Koch 
и др.) древесными видами. Кроме того, в го-
роде обычны сильно трансформированные 
производные сообщества в окружении город-
ской застройки и автомагистралей. Во всех 
урбанизированных сообществах отмечается 
высокое участие адвентивных видов – до 25–
33% [Веселкин и др., 2023].

Acer negundo L. – клен ясенелистный 
или американский, листопадное дерево се-
мейства Sapindaceae (Sapindales). Клен ясе-
нелистный – один из наиболее агрессивных 
инвазионных видов. Он включен в группу с 
наивысшим статусом инвазионности в 24 ре-
гионах России [Третьякова, Куликов, 2014; 
Третьякова, 2016; Виноградова и др., 2022]. 
A. negundo выбран как объект исследования, 
поскольку широко распространён во вторич-
ном ареале в Евразии и относится к видам-
эдификаторам, способным оказывать средо-
преобразующее влияние на местообитания и 
трансформировать местные сообщества. В 
сообществах с доминированием A.  negundo 
наблюдается высокое затенение [Веселкин 
и др., 2021], изменяется режим влажности 
почв [Дубровин и др., 2022], снижается так-
сономическое богатство растительных сооб-
ществ [Веселкин, Дубровин, 2019; Dubrovin 
et al., 2023]. 

Модельные растения. Taraxacum sect. 
Taraxacum F.H.Wigg. – комплекс видов мно-
голетних травянистых растений семейства 
Asteraceae. Ранее считавшийся самостоятель-
ным видом Taraxacum officinale F.H.Wigg. (≡ 
Leontodon taraxacum L.), сейчас рассматри-
вается как группа близкородственных поли-
плоидных апомиктических и диплоидных 
амфимиктических микровидов [Kirshner, 
Štěpánek, 2011]. Хотя в работах, не посвящен-
ных таксономии секции, предлагается для 
обозначения этой группы использовать тра-
диционное название – Taraxacum officinale 
F.H.Wigg. [Kirshner, Štěpánek, 2011], – мы 
приняли решение использовать валидное 
название, указанное в [Plants of the World 
Online]. T.  sect.  Taraxacum произрастает на 
лугах, лесных полянах и опушках, обочинах 
дорог, в населенных пунктах, гемикрипто-
фит, поликарпик со стержневым корнем [Ку-
ликов, 2010]. Другой модельный вид – Poa 
angustifolia L. – многолетнее травянистое 
растение семейства Poaceae. Произрастает на 
сухих лугах, луговых степях, опушках, лес-
ных полянах, разреженных лесах, обочинах 
дорог, гемикриптофит, рыхлокустовой поли-
карпик [Куликов, 2010]. Оба таксона образу-
ют арбускулярную микоризу [Soudzilovskaia 
et al., 2020].

Местообитания. Исследование было ор-
ганизовано по схеме парного блочного ди-
зайна. В г.  Екатеринбург (в Верх-Исетском, 
Октябрьском и Орджоникидзевском районах) 
и в г. Арамиль подобрали 7 участков с двумя 
вариантами местообитаний (пробных пло-
щадей) на каждом: с доминированием Acer 
negundo (обозначение «An+») и с домини-
рованием других видов древесных растений 
(обозначение «An–»). Размеры участков ва-
рьировали от 0.15 га до 2.5 га. По три участка 
располагались в посадках деревьев внутри 
дворов жилых домов и дворов учреждений 
образования; один участок – в лесопарке в 
условно коренном сосновом лесу. Размеры 
пробных площадей были от 125 до 400  м2; 
на каждом участке, т. е. в каждой паре проб-
ных площадей их размеры были одинаковы 
(файл «Приложение A»). В варианте An– со 
средней сомкнутостью крон 74±5% среднее 
богатство сосудистых растений было 44±6 
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видов на площадь со средним общим покры-
тием травяно-кустарничкового яруса 50±6%. 
В варианте An+ средняя сомкнутость крон 
была 81±3%, среднее богатство сосудистых 
растений – 34±4 вида на площадь, среднее 
общее покрытие травяно-кустарничкового 
яруса – 45±11%. В травяно-кустарничко-
вом ярусе сообществ An– и An+ были обыч-
ны рудеральные виды – Atriplex patula L., 
Chelidonium majus L., Dactylis glomerata L., 
Plantago major L., Poa annua L., Sisymbrium 
officinale (L.) Scop., Tataxacum sect. Taraxacum 
F.H.Wigg. и др. В варианте An– в древесном 
ярусе доминировали разные виды: Crataegus 
sanguinea Pall.; Malus baccata (L.) Borkh. 
(2 пробные площади); Pinus sylvestris L.; 
Populus × sibirica G.V.Krylov & G.V.Grig. ex 
A.K.Skvortsov; Pyrus ussuriensis Maxim.; Tilia 
cordata Mill.

Площади в пределах участка подбира-
ли так, чтобы они находились максимально 
близко друг к другу, в схожих условиях, т. е. 
были выровнены по особенностям местооби-
таний, степени нарушений, условиям увлаж-
нения и по степени сомкнутости крон деревь-
ев. Пробные площади подбирали так, чтобы 
на каждой площади в достаточном числе 
присутствовали особи T.  sect.  Taraxacum и 
P.  angustifolia. Дополнительно к городским 
местообитаниям An– и An+ сбор образцов 
провели в типичных загородных местообита-
ниях T. sect. Taraxacum и P. angustifolia. Для 
каждого модельного таксона было по две та-
ких пробных площади, которые рассматрива-
ли как внешний контроль к городским участ-
кам (обозначение – «контроль»). 

На городских участках с помощью 
люксметра ТКА–ПКМ–42, который измеря-
ет освещенность в видимой области спектра 
380–760 нм, в 20 случайных точках измеряли 
освещенность на высоте 1.5  м над уровнем 
почвы. После этого максимально быстро, в 
течение нескольких минут, измеряли осве-
щенность на открытом месте – в 15–20 м от 
ближайших зданий, сооружений и кромки 
леса. 

Почвы с пробных площадей, исследо-
ванных в настоящей работе, химическому 
анализу не подвергали. Характеристики хи-
мических свойств почв приводятся на ос-

новании анализа образцов, собранных на 
площадях, использованных в наших преды-
дущих исследованиях [Веселкин, Дубровин, 
2019; Веселкин и др., 2019]. В смешанных 
образцах гумусово-аккумулятивного гори-
зонта (по одному образцу из местообитания) 
в соответствии с ГОСТами определены: 
рНводный (потенциометрически; соотношение 
почвы и воды 1:5); содержание поглощен-
ных оснований (Са2+ + Mg2+; метод Каппена 
с вытеснением Са2+ и Mg2+ из почвенного 
поглощающего комплекса ионом H+ с после-
дующим титрованием NaOH); подвижные 
соединения K и P (метод Кирсанова с извле-
чением P2O5 и K2O из почвы HCl и опреде-
лением P2O5 на фотоэлектроколориметре, 
а K2O – на пламенном фотометре); легко-
гидролизуемый N (метод Корнфельда с ги-
дролизом органических соединений почвы 
NaOH и регистрацией выделяющегося NH3). 
Измерения выполнены в аналитической ла-
боратории ФГБУН «Уральский НИИСХ». 
Всего оценки химических свойств полу-
чены для 13 площадей An– и 13 площадей 
An+. Приведены медианы распределений 
и межквартильные размахи. рНводный: 6.74, 
размах 6.14–7.07 (An–); 7.06, размах 6.75–
7.37 (An+). Сумма поглощенных оснований 
(ммоль/100 г): 39, размах 34–47 (An–); 41, 
размах 35–47 (An+). Азот щелочногидроли-
зуемый (мг/кг): 163, размах 132–251 (An–); 
161, размах 142–201 (An+). P2O5 (мг/кг): 285, 
размах 244–328 (An–); 315, размах 296–1335 
(An+). K2O (мг/кг): 167, размах 130–242 
(An–); 250, размах 209–425 (An+). По кри-
терию Краскела-Уоллиса между вариантами 
An+ и An– значимо, но на невысоком уровне 
значимости, различалось только содержание 
K2O (H(dF=1; n=26)= 4.98; P=0.0257). Другие хи-
мические свойства почв в зависимости от 
варианта местообитаний не различались.

Сбор образцов корней. Для анализа ми-
коризообразования на каждой пробной пло-
щади с 29.07.23 по 09.08.23 отбирали корни 
5 здоровых особей Taraxacum sect. Taraxacum 
и Poa angustifolia, не имеющих видимых по-
вреждений надземных органов. Затем в лабо-
раторных условиях корни промывали проточ-
ной водой и помещали в 70% этиловый спирт. 
Всего собрано 160 образцов корней.
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Встречаемость арбускулярной микори-
зы и корневых волосков. Для определения 
встречаемости АМ по методу И. А. Селива-
нова [Селиванов, 1981] использовали по пять 
особей каждого модельного таксона с каждой 
пробной площади. У каждой особи анализи-
ровали 15 фрагментов тонких корней послед-
него или предпоследнего порядков длиной 
1 см, не более 1 мм толщиной. В них после 
мацерации в гидроксиде калия на водяной 
бане и окрашивания анилиновым синим ми-
кроскопически определяли признаки разви-
тия АМ. С помощью микроскопа Leica DM 
5000B (Германия, ×  200) в пяти полях зре-
ния в каждом односантиметровом фрагменте, 
т. е. всего в 75 полях зрения у каждой особи, 
фиксировали встречаемость: арбускул, вези-
кул и всех структур АМ, включая арбускулы, 
везикулы и гифы. Одновременно по той же 
методике регистрировали встречаемость кор-
невых волосков. Встречаемость регистрируе-
мых структур приведена в долях от единицы, 
где 1 – структура зарегистрирована в 100% 
полей зрения.

Статистический анализ. Перед анали-
зом значения встречаемости структур АМ 
и корневых волосков подвергали аркси-
нус-трансформации. Учетная единица – сред-
нее значение признака у одного таксона на 
пробной площади (n=14 для каждого таксона 
трав при анализе только городских местоо-
битаний; n=16 для каждого таксона трав при 
анализе полных массивов оценок), получен-
ное в результате усреднения значений при-
знака у пяти особей. С помощью критериев 
Колмогорова-Смирнова и Шапиро-Уилка 
выявлено, что распределение большинства 
параметров не отличалось от нормального. 
Основной анализ выполнен с помощью t-кри-
терия Стьюдента для связанных выборок. В 
качестве связанных рассматривали пары 
местообитаний (пробных площадей) An+ и 
An– на каждом участке. Дополнительно для 
сравнения значений признаков в городских 
и контрольных загородных местообитаниях 
использовали однофакторный дисперсион-
ный анализ с расчетом критерия Тьюки для 
попарных сравнений. Через символ ± указана 
стандартная ошибка. Расчеты выполнены в 
программе STATISTICA 10.0 (StatSoft, USA).

Результаты
В большинстве исследованных образцов 

корней T. sect. Taraxacum и P. angustifolia ар-
бускулярная микориза находились на стадии 
развития симбиоза, которую обозначают как 
стадию стабилизации микобионта. Признаки 
этой стадии – одновременное наличие в кор-
нях внутрикорневого мицелия АМГ, арбускул 
и везикул [Юрков и др., 2015]. В некоторых 
образцах не было обнаружено везикул.

Taraxacum sect. Taraxacum. В 14 город-
ских местообитаниях встречаемость всех 
структур АМ (гиф, арбускул и везикул) ва-
рьировала от 0.29 до 0.83. В шести из семи 
связанных пар местообитаний встречае-
мость АМ была выше при доминировании 
A.  negundo (рис.  1): средняя встречаемость 
в вариантах местообитаний была 0.50±0.05 
(An–) и 0.72±0.05 (An+). По t-критерию для 
связанных выборок эти различия были значи-
мыми (табл. 1). 

Изменчивость встречаемости арбускул 
близко повторяла изменчивость встречаемо-
сти всех структур АМ; диапазон значений 
встречаемости арбускул в 14 городских ме-
стообитаниях был от 0.23 до 0.78. В шести из 
семи связанных пар местообитаний встреча-
емость арбускул была выше при доминиро-
вании A. negundo. Поэтому средняя встречае-
мость арбускул была значимо выше в зарослях 
A.  negundo: 0.40±0.04 (An–) и 0.65±0.05 
(An+). Везикулы в корнях T. sect. Taraxacum 
встречались примерно в 10 раз реже, чем 
арбускулы. Обычный диапазон встречаемо-
сти везикул – до 0.05; встречаемость выше 
0.10 была зарегистрирована в единственном 
местообитании. В обоих вариантах город-
ских местообитаний средняя встречаемость 
везикул была одинакова – 0.03±0.01 (An–) и 
0.04±0.02 (An+).

Встречаемость корневых волосков в 14 
городских местообитаниях была от 0.45 до 
0.81. От степени доминирования A. negundo 
средняя встречаемость корневых волосков не 
зависела и была 0.65±0.05 в варианте An– и 
0.68±0.04 в варианте An+.

Диапазоны варьирования признаков раз-
вития АМ и встречаемости корневых воло-
сков в городских местообитаниях, т. е. на 
площадях An– и An+, значимо не отличались 
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Рис. 1. Встречаемость структур арбускулярной микоризы и корневых волосков у Taraxacum sect. Taraxacum в 
разных местообитаниях: An–, серая заливка – городские местообитания с доминированием древесных растений, но 
не с Acer negundo; An+, оранжевая заливка – городские местообитания с доминированием Acer negundo; контроль, 
зелёная заливка – типичные открытые загородные местообитания. Ромбы – средние значения; вертикальные размахи 
– SE. Тонкими линиями соединены значения, полученные в каждой из 7 связанных пар городских местообитаний. 

от значений этих признаков в типичных заго-
родных местообитаниях T.  sect.  Taraxacum. 
По критерию Тьюки не было различий при 
сравнении средних значений признаков меж-
ду группами местообитаний «An–» и «кон-
троль» и между «An+» и «контроль».

Poa angustifolia. Встречаемость всех 
структур АМ у P. angustifolia была в 3–4 раза 
ниже, чем у T. sect. Taraxacum (рис. 1 и рис. 
2). В 14 городских местообитаниях встре-

Таблица 1. Значимость различий (P) встречаемости структур арбускулярной микоризы и корневых волосков меж-
ду местообитаниями с доминированием Acer negundo и с доминированием других видов деревьев по t-критерию 
Стьюдента для связанных выборок

чаемость всех структур АМ варьировала у 
P. angustifolia от 0.07 до 0.31. В связанных па-
рах местообитаний встречаемость АМ между 
вариантами An– и An+ направленно не из-
менялась, в среднем была 0.17±0.03 (An–) и 
0.18±0.03 (An+) и, соответственно, статисти-
чески не различалась (рис. 2). Встречаемость 
арбускул в 14 городских местообитаниях 
варьировала от 0.02 до 0.14, в среднем была 
0.06±0.02 (An–) и 0.08±0.02 (An+) и значимо 

Встречаемость 
T. sect. Taraxacum Poa angustifolia
t P t P

Все грибные структуры 2.82 0.0304 0.34 0.7442
Арбускулы 3.76 0.0094 1.02 0.3478
Везикулы 0.16 0.8792 1.07 0.3107
Корневые волоски 0.53 0.6170 1.74 0.1318
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между местообитаниями An– и An+ не разли-
чалась. Так же, как и у T. sect. Taraxacum, ве-
зикулы у P. angustifolia формировались редко: 
их встречаемость была от 0 (в трех местоо-
битаниях) до 0.02. Средняя встречаемость ве-
зикул в вариантах местообитаний An– и An+ 
была менее 0.01 и не различалась. 

Встречаемость корневых волосков в 14 го-
родских местообитаниях варьировала от 0.25 
до 0.91, в среднем составляла 0.67±0.07 (An–) 
и 0.55±0.09 (An+) и между вариантами An– и 
An+ не различалась.

Как и у T. sect. Taraxacum, у P. angustifolia 
диапазоны варьирования признаков развития 
АМ и встречаемости корневых волосков в 
городских местообитаниях значимо не отли-
чались от значений этих признаков в типич-
ных загородных местообитаниях. По крите-
рию Тьюки не было различий при сравнении 

средних значений признаков между группами 
местообитаний «An–» и «контроль» и между 
«An+» и «контроль».

Обсуждение
Значение изучения микоризы состоит 

в том, что она рассматривается как важное 
функциональное свойство растений, рас-
ширяющее их адаптивные возможности в 
отношении поглощения почвенных ресур-
сов [Brundrett, 1991]. При этом состояние 
микоризы косвенно характеризует состоя-
ние (численность, активность) сообществ 
микоризных грибов. Включение в список 
регистрируемых параметров корневых воло-
сков объясняется тем, что иногда развитие 
корневых волосков и микоризы демонстри-
рует согласованность [Веселкин и др., 2022; 
Betekhtina et al., 2023].

Рис. 2. Встречаемость структур арбускулярной микоризы и корневых волосков у Poa angustifolia в разных место-
обитаниях: An–, серая заливка – городские местообитания с доминированием древесных растений, но не с Acer 
negundo; An+, оранжевая заливка – городские местообитания с доминированием Acer negundo; контроль, зелёная 
заливка – типичные открытые загородные местообитания Poa angustifolia. Ромбы – средние значения; вертикаль-
ные размахи – SE. Тонкими линиями соединены значения, полученные в каждой из 7 связанных пар городских 
местообитаний.
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В пассивном эксперименте гипотеза об 
угнетении АМ у растений, произрастающих 
в сообществах с доминированием A. negundo, 
не подтвердилась. У T. sect. Taraxacum в ме-
стообитаниях с доминированием A.  negundo 
встречаемость АМ, в первую очередь, арбу-
скул, увеличивалась. У P.  angustifolia встре-
чаемость АМ не зависела от степени доми-
нирования A.  negundo. Корневые волоски у 
обоих модельных таксонов в зависимости от 
доминирования A. negundo формировались с 
равной частотой. Таким образом, по изучен-
ным параметрам состояние поглощающего 
аппарата модельных трав в зарослях инвази-
онного дерева не показало негативных изме-
нений. 

Ранее мы оценили развитие микоризы у 
Festuca rubra L. и Trifolium repens L. в веге-
тационном эксперименте при выращивании 
на почве из сообществ с доминированием 
A. negundo и на почве из контрольных сооб-
ществ с доминированием других деревьев
[Веселкин и др., 2019]. При использовании
такой схемы наблюдали снижение встреча-
емости АМ у тест-растений, выращенных
в почве из-под A.  negundo. Помимо этого, в
вегетационном эксперименте обнаружены
большие различия в успешности формиро-
вания микоризы между городскими и заго-
родными участками, чего не установлено в
настоящей работе. Желательно попытаться
понять возможные причины расхождения ре-
зультатов нашего прошлого [Веселкин и др.,
2019] и настоящего исследований.

Одна из таких причин – средопреобразу-
ющее влияние живых деревьев, проявляюще-
еся в сообществах и отсутствующее в услови-
ях вегетационного эксперимента. A. negundo 
создает под своими кронами затенение более 
сильное, чем аборигенные древесные виды 
[Веселкин и др., 2021], что обсуждается как 
механизм его влияния на другие растения 
[Veselkin et al., 2021]. Однако в настоящей 
работе мы выбирали пробные площади так, 
чтобы варианты An– и An+ были выравне-
ны по сомкнутости крон и, соответствен-
но, по степени затенения. Средняя осве-
щенность на наших площадях под кронами 
A. negundo была 5.5±1.4% от полного дневно-
го освещения, под кронами других деревьев

– 6.8±1.7%, и различия были незначимыми
(t=1.21; P=0.2689). При этом загородные ме-
стообитания, которые рассматривали как кон-
трольные к городским местообитаниям An– и
An+, – это открытые участки без древесного
яруса. В них, соответственно, эффект затене-
ния деревьями отсутствовал, но параметры
развития АМ у модельных трав между заго-
родными и городскими местообитаниями не
различались. Следовательно, хотя затенение
может влиять на эффективность АМ для рас-
тений [Walling, Zabinski, 2006; Konvalinková,
Jansa, 2016], маловероятно, что в нашем слу-
чае предположение о высоком затенении мо-
жет служить для объяснения установленных
эффектов.

T. sect.  Taraxacum и P.  angustifolia вы-
браны модельными таксонами на основе 
предварительных наблюдений, в соответ-
ствие с которыми они часто встречались в 
сообществах с доминированием A.  negundo. 
Эти таксоны – род Taraxacum в целом и 
P. angustifolia – часто формируют арбуску-
лярную микоризу. По данным FungalRoot
Database [Soudzilovskaia et al., 2020], в 53 об-
следованиях видов рода Taraxacum АМ най-
дена в 50 случаях (отсутствие АМ было за-
регистрировано у T. campylodes G.E.Haglund
и T.  stevenii (Spreng.) DC., чьи ареалы дале-
ки от Среднего Урала); из 14 обследований
P. angustifolia АМ найдена во всех 14. Таким
образом, наличие возможности для формиро-
вания микоризы может быть одним из усло-
вий существования особей T. sect. Taraxacum
и P.  angustifolia, и этим может объясняться
отсутствие признаков угнетения у них АМ в
зарослях A. negundo. В то же время приспо-
собленность микоризных растений не обя-
зательно положительно связана с развитием
АМ. Например, во вторичном ареале распро-
странение T.  sect.  Taraxacum в альпийских
сообществах отрицательно коррелирует с
численностью АМГ [Atkinson, 2010], и особи
T. sect.  Taraxacum становятся крупнее, если
они заселены меньшим количеством микори-
зы [Becklin et al., 2009].

Хотя основные результаты вегетационного 
эксперимента [Веселкин и др., 2019] и резуль-
таты, изложенные в настоящем сообщении, 
были разными, в них был общий момент: в 
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обоих случаях установлено лучшее фор-
мирование АМ у двудольных (T.  repens или 
T. sect. Taraxacum), чем у злаков (F. rubra или 
P.  angustifolia). Это соотносится с выводами, 
полученными в мета-анализе 46 исследований 
[Bunn et al., 2015], который показал, что раз-
нотравье (forbs) было более колонизировано 
АМГ и положительно реагировало на них, тог-
да как реакции злаков (grasses) на формирова-
ние АМ были нейтральными или отрицатель-
ными [Yang et al., 2015; Bunn et al., 2015]. 

Возможные причины расхождения ре-
зультатов вегетационного эксперимента [Ве-
селкин и др., 2019] и результатов, описанных 
в настоящем сообщении, могут быть свя-
заны с особенностями изученных таксонов 
– F.  rubra (факультативно микоризный вид 
по FungalRoot Database) и T. repens в вегета-
ционном эксперименте и T.  sect.  Taraxacum 
и P.  angustifolia в пассивном эксперименте 
с полевыми сборами. Еще одно вероятное 
объяснение расхождения результатов двух 
экспериментов может быть связано с разным 
возрастом изученных растений: в вегетаци-
онном эксперименте это были имматурные 
50-суточные особи; в настоящей работе – ге-
неративные особи с абсолютным возрастом 
более одного года. 

Несовпадение наших предыдущих [Ве-
селкин и др., 2019] и представленных в насто-
ящем сообщении результатов свидетельству-
ет о невысокой поддержке предположения об 
угнетении АМ у растений, произрастающих 
в сообществах с доминированием A. negundo. 
По-видимому, если такое угнетение в опреде-
лённых условиях и возможно, это не общая 
и не постоянная реакция. Напомним, что на-
рушение микоризы у местных растений под 
воздействием инвазионных растений наи-
более вероятно, если инвазионные растения 
немикоризны, связаны с другим типом мико-
ризы или с другими таксонами того же типа 
микоризы, что и местные растения [Grove et 
al., 2017]. Первые два критерия в отношении 
A.  negundo не выполняются: у него форми-
руется типичная арбускулярная микориза и 
в нативном [Zadworny, Eissenstat, 2011], и во 
вторичном [Kovacs, Szigetvari, 2002; Весел-
кин, Прокина, 2016; Веселкин и др., 2017] 
ареалах.

Отсутствие согласованности результатов 
контролируемых и натурных (пассивных) 
экспериментов не редкий случай: закономер-
ности, воспроизводящиеся в экспериментах 
одного дизайна, не обязательно воспроизво-
дятся в исследованиях иного типа [Nuismer, 
Gandon, 2008]. Например, такая закономер-
ность была в серии выполненных разными 
методами исследований аллелопатической 
активности A. negundo: в контролируемых ла-
бораторных экспериментах получены слабые 
подтверждения вероятности его аллелопатии 
[Rafikova, Veselkin, 2022]; в вегетационных 
экспериментах не было ни положительных, 
ни отрицательных эффектов [Веселкин и др., 
2019]; в полевых экспериментах установлено 
более успешное прохождение начальных эта-
пов онтогенеза трав в сообществах с домини-
рованием A. negundo [Рафикова, 2022]. 

Заключение 
Таким образом, в ходе спланированных 

наблюдений в реальных сообществах в отно-
шении A.  negundo не получено подтвержде-
ния гипотезы «деградировавшего мутуализ-
ма» или «нарушения мутуализма», хотя ранее 
такое подтверждение было получено в веге-
тационном эксперименте. Такое несовпаде-
ние отражает существующую значительную 
дисперсию оценок реакций микоризы абори-
генных растений на воздействия со стороны 
инвазионных растений. Неоднозначность ре-
зультатов указывает на необходимость про-
должения исследований с акцентом на изу-
чение конкретных факторов, определяющих 
реакцию почвенных организмов и сообществ 
и формирование системы биотических взаи-
модействий под влиянием распространения 
инвазионных растений. 

Приложение
В «Приложении A» приведены некоторые 

характеристики положения пробных площа-
дей и сообществ.
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ARBUSCULAR MYCORRHIZA OCCURRENCE IN HERBACEOUS 
PLANTS IN COMMUNITIES INVADED BY ACER NEGUNDO 

(SAPINDACEAE, SAPINDALES)
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We tested whether one of the consequences of alien plant invasions predicted by the “degraded mutualism” 
or “mutualism disruption” hypothesis was revealed in relation to the invasive tree ash-leaved maple (Acer 
negundo L.). The aim of the work was to assess the occurrence of arbuscular mycorrhiza in the roots of 
Taraxacum sect. Taraxacum F.H.Wigg. (Taraxacum officinale F.H.Wigg.) and Poa angustifolia L. in com-
munities invaded (An+) and non-invaded by A. negundo, dominated by other woody plant species (An–). 
The study was performed in urban habitats of Yekaterinburg. Root samples of T. sect. Taraxacum and P. 
angustifolia were collected from 7 An+ and 7 An– habitats. The occurrence of arbuscular mycorrhiza and 
root hairs were recorded microscopically. In T. sect. Taraxacum, an increased occurrence of mycorrhiza was 
found in communities invaded by A. negundo. In P. angustifolia roots, no differences of mycorrhiza formation 
depending on A. negundo dominance were observed. Therefore, we have not found a confirmation of the 
“degraded mutualism” or “mutualism disruption” hypothesis regarding A. negundo.

Key words: plant invasions, mechanisms of invasions, degraded mutualism hypothesis, mycorrhiza.


