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Проверяли, обнаруживается ли одно из последствий инвазий чужеродных растений, предсказываемое 
гипотезой нарушения мутуализма, в отношении клена ясенелистного (Acer negundo L.). Целью было 
установить, одинаково или по-разному изменяется встречаемость микоризных и немикоризных трав 
в сообществах с разной степенью доминирования A. negundo. Проанализировали результаты 78 гео-
ботанических описаний, выполненных в Белорусском Полесье, в Среднем Поволжье и на Среднем 
Урале. В каждом регионе описали сообщества с доминированием A. negundo и без A. negundo. Мико-
ризный статус видов растений определили по базе FungalRoot Database. Установили, что с увеличе-
нием вероятности формирования арбускулярной микоризы частота регистрации вида под кронами 
A. negundo снижалась. С увеличением вероятности безмикоризного состояния частота регистрации 
вида под кронами A. negundo возрастала. Таким образом, в сообществах с доминированием A. negundo 
встречаемость арбускулярно микоризных трав избирательно снижалась.
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11Гипотезы о трансформации чужеродными рас-
тениями почвенных условий или о специфично-
сти обратных связей растения-почва – одни из ча-
сто обсуждаемых гипотез, объясняющих успех чу-
жеродных растений. Суть таких гипотез состоит 
в том, что чужеродные растения могут изменять 
химические или биологические свойства почв в тех 
местообитаниях, куда они вторгаются, и создавать 
избирательно благоприятные условия для собствен-
ного развития, но неблагоприятные – для местных 
растений. Интересна гипотеза “деградировавшего 
мутуализма” или “нарушения мутуализма” [1–3]: 
если вторгающиеся чужеродные растения менее 
зависят от микоризных грибов, чем местные рас-
тения, это изменяет местные грибные сообщества 
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и  облегчает проникновение неместных неми-
коризных видов, препятствуя восстановлению 
местных микоризных видов. Эта гипотеза подтверж-
дена в мета-анализе [3]. Возможно, что деградация 
или разрыв микоризных связей запускают систему 
положительных обратных связей, ведущую к уси-
лению инвазионных процессов. Показательный 
пример обеспечения успешности инвазии путем 
подавления местных микоризных грибов – инва-
зия европейской Alliaria petiolata в Северной Аме-
рике [4, 5].

Мы исследуем разные компоненты обратных 
связей растения-почва в отношении инвазионного 
дерева клена ясенелистного (Acer negundo), в част-
ности для того, чтобы понять, приводит ли вторже-
ние A. negundo в местные сообщества к изменению 
успешности формирования микоризы у местных 
растений. Цель работы: установить, одинаково или 
по-разному изменяется встречаемость микоризных 
и немикоризных трав в зависимости от степени до-
минирования A. negundo. Если A. negundo влияет 



32	 ВЕСЕЛКИН  и др.

ДОКЛАДЫ РОССИЙСКОЙ АКАДЕМИИ НАУК. НАУКИ О ЖИЗНИ том 518 2024

на  сообщества грибов арбускулярной микоризы 
или на микоризообразование у растущих под его 
пологом растений, это может приводить к смеще-
нию под его кронами пропорций между видами 
трав в сторону преобладания немикоризных видов.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Районы. Сбор материала выполнен в трех гео-
графических регионах: в  Белорусском Полесье, 
в Среднем Поволжье и на Среднем Урале. В зоне 
широколиственных лесов в Белорусском Полесье  
(г.  Гомель и  окрестности) работы проведены 
в 2021 г. В лесостепной зоне в Среднем Поволжье 
(г. Ульяновск и окрестности) работы проведены 
в  2023 г. В  южно-таежной подзоне бореально-
лесной зоны (г. Екатеринбург и окрестности) ра-
боты проведены в 2018–2019 гг. Во всех регионах 
климат умеренно континентальный, по классифи-
кации [6] – холодный с теплым летним сезоном, 
в том числе с коротким летним сезоном на Среднем 
Урале. Сходными являются также преобладающие 
формы и интенсивность антропогенного воздей-
ствия на экосистемы.

Общая схема наблюдений и описания сообществ. 
Во всех регионах сравнивали попарно сопряжен-
ные растительные сообщества с доминированием 
A. negundo в одном из них (обозначение “An+”) 
и без такого доминирования в другом (“An–”). 
Сообщества подбирали так, чтобы они находи-
лись в близких условиях, т. е. находились в пре-
делах одного элемента ландшафта на расстоянии 
не более 600 м друг от друга и, по возможности, 
были выровнены по типу местообитания, степени 
нарушений, условиям увлажнения и по сомкнутости 
крон. Таким образом, рассматривали комплекс 
условий в варианте An– как аналог комплекса 
условий, которые существовали бы в варианте 
An+, если бы инвазии A. negundo не было. Сфор-
мирован массив из 78 описаний (по 39 описаний 
в сообществах An+ и An–): 24 описания из реги-
она Белорусского Полесья (по 12 описаний в со-
обществах An+ и An–); 30 описаний из региона 
Среднего Поволжья (по 15 описаний в сообще-
ствах An+ и An–); 24 описания из региона Сред-
него Урала (по 12 описаний в сообществах An+ 
и An–).

Доминирующими видами деревьев в  описа-
ниях An– были: в  Белорусском Полесье  – Acer 
platanoides, Alnus glutinosa, Fraxinus excelsior, Pinus 
sylvestris, Populus tremula, Quercus robur, Robinia 
pseudoacacia; в Среднем Поволжье – Acer platanoides, 
Betula pendula, Fraxinus excelsior, Populus alba, Populus 
balsamifera, Quercus robur, Salix euxina; на Среднем 
Урале – Prunus padus, Pinus sylvestris, Quercus robur, 
Sorbus aucuparia, Tilia cordata, Malus baccata, Salix 
alba, Salix fragilis, Ulmus laevis.

При описании сообществ регистрировали 
все виды растений, растущих на 400 м2 в травяно-
кустарничковом (травяном) ярусе. Полный массив 
включает результаты регистраций 338 видов расте-
ний, входящих в состав травяно-кустарничкового 
яруса.

Избирательность встречаемости видов растений 
в вариантах сообществ An+ и An–. Из 338 видов 
отобрали такие, которые встречались минимум 
в 10% из 78 описаний, т. е. в 8 описаниях и чаще. 
Таких видов оказалось 68. Для каждого из  них 
определили избирательность встречаемости в со-
обществах с доминированием A. negundo (S) как  
долю встреч вида в  сообществах с  доминирова-
нием A. negundo. Значения S = 0 указывают, что 
вид никогда не встречается в зарослях A. negundo, 
значения S = 1 указывают на абсолютную приуро-
ченность вида к сообществам с доминированием 
A. negundo.

Микоризный статус видов растений определи-
ли с использованием глобальной базы FungalRoot 
Database [7]. В базе систематизированы результа-
ты обследования на наличие микоризы 14.5 тыс. 
таксонов растений с числом обследований каж-
дого таксона от 1 до 129. Данные этой базы ис-
пользуются в  исследованиях разного дизайна, 
в том числе при изучении феномена аллелопатии 
у чужеродных растений [8]. Характеристика ми-
коризного статуса вида растения (M) – доля слу-
чаев выявленного формирования микоризы у вида 
от общего числа случаев проверки вида на наличие 
микориз. При таком подходе характеристика  M 
имеет вероятностную интерпретацию: M = 0 озна-
чает, что микориза у вида не была найдена ни разу, 
M = 0.33 – микориза была найдена в трети обсле-
дований, M = 1.00 – микоризу находили всегда.

Анализ данных. Использовали расчет коэффи-
циентов корреляции Пирсона (r) и Спирмена (rS).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Из 68 отобранных видов растений микори-
за никогда не  обнаруживалась (M  =  0) у  четы-
рех: Alliaria petiolata, Moehringia trinervia, Catolobus 
pendulus и Silene latifolia subsp. alba. 64 вида с той 
или иной вероятностью могут образовывать ар-
бускулярную микоризу. Видов с иными типами 
микориз не было. У 19 видов значения M были 
равны единице, т.  е. микориза обнаруживалась 
всегда. У 45 видов вероятность формирования ми-
коризы варьировала (M = 0.20–0.97).

35 из 68 видов встречались в каждом из трех ре-
гионов – в Белорусском полесье, в Среднем По-
волжье и на Среднем Урале. 26 видов встречались 
в двух регионах. 7 видов встречены только в одном 
регионе. Таким образом, в анализируемом масси-
ве преобладали виды с широким географическим 
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распространением. Каждый из 68 видов хотя 
бы  один раз был зарегистрирован в  сообществе 
с  доминированием A.  negundo и  хотя бы  один 
раз – в сообществе без A. negundo. Следователь-
но, в анализируемом массиве не было видов как 
с абсолютной приуроченностью, так и с абсолют-
ным избеганием сообществ с  доминированием 
A. negundo.

По сравнению с контрольными сообществами 
без A. negundo, в сообществах с доминированием 
A. negundo реже встречались виды, у которых мико-
риза регистрировалась всегда или часто. Виды пер-
вой группы (M = 1.00) – Agrostis gigantea, Carum carvi, 
Sonchus oleraceus, Trifolium medium, Trifolium repens, 
Vicia cracca. Виды второй группы (M = 0.85–0.96) – 
Achillea millefolium, Bromus inermis, Calamagrostis 
epigejos, Erigeron canadensis, Deschampsia cespitosa, 
Lolium pratense, Lysimachia vulgaris, Poa compressa, 
Tussilago farfara. Также тенденцию реже встречаться 
в сообществах с доминированием A. negundo по-
казали Dryopteris carthusiana и Sisymbrium officinale, 
у  которых вероятность обнаружения микоризы 
была невысокой (M = 0.33–0.50).

Имели высокие значения показателя S, т. е. 
были преимущественно приурочены к  сообще-
ствам с доминированием A. negundo, виды с разны-
ми способами почвенного питания: немикоризные 
(M = 0: Catolobus pendulus, Silene latifolia subsp. alba), 
с  промежуточными вероятностями формирова-
ния микоризы (M = 0.33–0.75: Chelidonium majus, 
Leonurus quinquelobatus), постоянно микоризные 
(M = 1.00: Erigeron annuus, Pastinaca sativa).

Корреляция между вероятностью выявления 
микоризы (M) и избирательностью встречаемости 
вида в сообществах с доминированием A. negundo 
(S) была отрицательной и статистически значимой 
(r = –0.34; P = 0.0047; n = 68; рисунок). Посколь-
ку предположения применения параметрической 
корреляции не  выполнялись, определили также 
тесноту связи между M и S с помощью коэффици-
ента корреляции Спирмена: rS = –0.29; P = 0.0164. 
Таким образом, с увеличением вероятности фор-
мирования арбускулярной микоризы частота ре-
гистрации вида под кронами A.  negundo снижа-
лась. Напротив, с увеличением вероятности без-
микоризного состояния частота регистрации вида 
под кронами A. negundo возрастала. Это указывает 
на избирательное снижение встречаемости арбу-
скулярно микоризных трав в сообществах с доми-
нированием A. negundo.

Итак, встречаемость трав с  арбускулярной 
микоризой в  сообществах с  доминированием 
A.  negundo преимущественно снижалась. Неми-
коризные травы или не  демонстрировали нега-
тивных тенденций, или под кронами A.  negundo 
встречались чаще, чем в прочих сообществах. Это 
соответствует одному из предсказаний гипотезы 
“деградировавшего мутуализма” или “нарушения 

мутуализма” [1–3] об усилении позиций немико-
ризных растений в сообществах, подвергнувшихся 
инвазиям. Эта закономерность также согласуется 
с наблюдавшимся феноменом снижения микори-
зообразования у растений, выращенных в вегета-
ционных экспериментах на почве из сообществ, 
трансформированных A. negundo [9].

Вероятные причины избирательного сниже-
ния встречаемости арбускулярно микоризных трав 
в подвергшихся инвазии сообществах можно ука-
зать лишь гипотетически. Можно предположить, 
что в почве под густыми кронами A. negundo сни-
жается численность грибов арбускулярной мико-
ризы. Исключать этого нельзя, хотя известно, что 
арбускулярная микориза у  A.  negundo формиру-
ется и в первичном [10], и во вторичном [11–13] 
ареалах. Следовательно, определенный фон мико-
ризных грибов в зарослях A. negundo может сохра-
няться, и “стерилизации” почвы, как это показано, 
например, для инвазии Alliaria petiolata [4, 5] может 
не происходить. Изменения в зарослях A. negundo 
могут затрагивать не численность, а состав грибов, 
как это показано для других инвазий [14, 15].

Метаболизм и рост микоризных грибов сильно 
зависят от поступления фотосинтетически фикси-
рованного углерода (углеводов) от растений. Сни-
жение поступления углерода может быть фактором 
снижения жизнеспособности микоризных грибов. 
A.  negundo способен создавать под своими кро-
нами затенение более сильное, чем аборигенные 
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Рис. 1. Зависимость между частотой выявления ми-
коризы у вида в базе FungalRoot Database (M) и из-
бирательностью встречаемости вида в сообществах 
с доминированием Acer negundo (S). Серая заливка – 
95%-е доверительные интервалы. Красный компо-
нент заливки точек указывает на преимущественную 
встречаемость вида в сообществах с доминированием 
Acer negundo, синий – на преимущественное избегание 
видом сообществ с доминированием Acer negundo.
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древесные виды [16], что обсуждается как механизм 
его влияния [17]. Затенение снижает эффективность 
симбиоза для растений [18]. Поэтому, возможно, 
при лимитировании светом немикоризные расте-
ния, не зависящие от грибов, могут получать селек-
тивное преимущество над микоризными.

Трансформация сообществ и  местообитаний 
вследствие инвазии A.  negundo и  избирательное 
снижение встречаемости арбускулярно микориз-
ных трав могут быть не прямо связаны между собой. 
Немикоризный и микоризный способы почвенно-
го питания – это компоненты широких адаптивных 
синдромов, описываемых как экологические или 
фитоценотические стратегии, затрагивающие эко-
физиологические особенности и жизненные формы 
видов, особенности воспроизводства и т. п. C не-
микоризным состоянием часто сопряжены корот-
кий онтогенез и рудеральная экологическая стра-
тегия. Таким образом, не исключено, что сниже-
ние встречаемости арбускулярно микоризных трав 
может быть результатом отсева видов под кронами 
A. negundo по каким-то иным свойствам.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Мы анализировали микоризообразование как 
функциональный признак в понимании, близком 
к используемому при анализе функционального 
разнообразия. Вероятностный подход определе-
ния микоризного статуса видов на основе массива 
опубликованных сведений позволил получить ме-
тодически единообразные количественные харак-
теристики, пригодные для формального статисти-
ческого анализа, без часто используемого в таких 
случаях огрубления данных с выделением дискрет-
ных групп видов (“немикоризных”, “мало микориз-
ных”, “облигатно микоризных” и т. п.). С использо-
ванием такого подхода в отношении инвазионного 
дерева A. negundo получено подтверждение гипотезы 
“деградировавшего мутуализма” или “нарушения 
мутуализма”. Усиление в сообществах, подвергших-
ся инвазии A. negundo, позиций немикоризных трав 
можно интерпретировать как упрощение структуры 
сообществ.
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OCCURRENCE OF ARBUSCULAR MYCORRHIZAL HERBS  
IS SELECTIVELY DECREASED IN COMMUNITIES INVADED  
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D. V. Veselkin1, #, D. I. Dubrovin1, O. S. Rafikova1

1The Institute of Plant and Animal Ecology of the Ural Branch of the Russian Academy of Sciences,  
Yekaterinburg, Russian Federation
#е-mail: veselkin_dv@ipae.uran.ru

Presented by Academician of the RAS V.N. Bolshakov

We tested whether one of the consequences of alien plant invasion predicted by the mutualism disruption 
hypothesis was true in regard to ash-leaved maple (Acer negundo L.). The study aimed to determine whether 
the occurrence of mycorrhizal and non-mycorrhizal herbs varied similarly or differently in communities 
with different degrees of A. negundo dominance. We analysed the results of 78 relevés carried out in the 
Belarusian Polesie, the Middle Volga region and the Middle Urals. In each region, communities with 
dominance of A. negundo and without it were described. The mycorrhizal status of plant species was 
determined using the FungalRoot Database. It was found, with an increase in probability of arbuscular 
mycorrhiza formation, the frequency of those species’ registration was decreased in A. negundo thickets. 
On the contrary, with an increase in probability of non-mycorrhizal status, the frequency of those species’ 
registration was increased in A. negundo thickets. Therefore, in communities dominated by A. negundo, 
the occurrence of arbuscular mycorrhizal herbs was selectively decreased.

Keywords: plant invasions, mechanisms of invasions, mutualism disruption, degraded mutualism hypoth-
esis, plant communities, types of plant nutrition, functional diversity, plant traits
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