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Проанализированы параметры корневых систем у культур Picea abies, высажен-

ных в разных вариантах обработки почвы (необработанная почва, микроповы-

шения и удаление лесной подстилки). Обработка почвы не оказала влияния на 

общую биомассу корней. Для корневых систем P. abies на участках микроповы-

шений отмечены механизмы как экстенсивного, так и интенсивного путей ис-

пользования почвенных ресурсов (увеличение длины проводящих корней и сред-

ней длины корня последнего порядка, площади поверхности корней последнего 

порядка за счет увеличения диаметра эктэндомикоризы (ЭЭМ) и ее доли среди 

корней последнего порядка). На участках с необработанной почвой и участках с 

удаленной лесной подстилкой отмечены сходные значения многих параметров 

(длина проводящих корней, средняя длина корня последнего порядка, площадь 

поверхности одной эктомикоризы (ЭМ), общую площадь поверхности детерми-

нированных корней (ПП), процентное соотношение ЭМ, ЭЭМ и корней с нарушен-

ной структурой среди корней последнего порядка, соотношение площадей погло-

щения ЭМ и ЭЭМ в ПП). Отличия корневых систем у культур P. abies на участках 

с удаленной лесной подстилкой от таковых на участках с необработанной почвой 

проявляются механизмами интенсификации использования почвенных ресурсов 

(увеличение диаметра ЭЭМ и плотности корней последнего порядка). Обработка 

почвы не оказала влияния на формирование ЭМ. При разной интенсивности ми-

коризации ЭМ среди корней последнего порядка на участках с необработанной 

почвой, микроповышениями и удаленной подстилкой площадь поверхности ЭМ 

корней не изменяется. Наиболее подверженными изменениям параметрами яв-

ляются диаметр и интенсивность микоризации ЭЭМ. Все просмотренные срезы 

корней последнего порядка имеют признаки эндотрофности.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: саженцы Picea abies; эктомикориза; эктэндомикориза; ми-

кроповышение; удаленная лесная подстилка; площадь поверхности; площадь по-

верхности детерминированных корней
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The effect of soil preparation (no soil preparation (control), mounding, and removal 

of the humus layer) on the parameters of root systems of Picea abies seedlings was 

analyzed. The soil preparation methods have not influenced the total root biomass. 

Seedlings growing on mounds demonstrated both extensive and intensive mechanisms 

of utilizing soil resources (increasing the length of conducting roots and the average 

length of last-order roots, enlarging the surface area of last-order roots by increasing 

the diameter of ectendomycorrhiza (EEM) and its share among last-order roots). 

Many parameters had similar values in the control plots and in the plots with the 

removed humus layer (length of conducting roots, average length of last-order roots, 

surface area of one ectomycorrhiza (EM), total surface area of tips (TSA), percentages 

of EM, EEM, and roots with disturbed structure among last-order roots, the ratio of 

EM and EEM surface areas in the TSA). The differences between the root systems 

of P. abies seedlings in the plots with removed humus and those in the control are 

manifest in the intensification of the use of soil resources (by increasing the EEM 

diameter and the density of last-order roots). The soil preparation methods have 

not influenced the formation of EM. The surface area of EM in plots with mounding 

and humus removed did not change versus the control, but the intensity of EM 

mycorrhization among last-order roots was different. The diameter and the intensity 

of mycorrhization of EEM were the parameters the most significantly altered by soil 

preparation. All the examined cross-sections of last-order roots had endotrophic 

features.

K e y w o r d s: Picea abies seedlings; ectomycorrhiza; ectendomycorrhiza; mixed 

mounding; removal of the humus layer; root surface area; total tip surface area
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Введение

Ель европейская (Picea abies (L.) H. Karst.) 

и сосна обыкновенная (Pinus sylvestris L.) 

являются основными лесообразующими по-

родами в таежной зоне Европы [Caudullo et al., 

2016]. Успешное естественное возобновле-

ние P. abies ограничено сложными условиями 

прорастания и высокой уязвимостью сеянцев 

на ранних этапах онтогенеза [Granhus et al., 

2008]. С целью улучшения условий естест-

венной регенерации и при посадке саженцев 

P. abies проводят обработку почвы различны-

ми методами, которые в том числе включают 

создание микроповышений и удаление под-

стилки [Соколов, 2006; Granhus et al., 2008; 

Nilsson et al., 2010]. Обработка почвы увели-

чивает приживаемость и рост саженцев в пер-

вые годы после посадки как на вырубках, так и 

под пологом древостоя [Petersson, Örlander, 

2003; Соколов, 2006; Nilsson et al., 2010, 

2019; Celma et al., 2019; Novichonok et al., 

2020].

Рост растений в бореальных лесах часто 

ограничен доступностью азота и фосфора 

[Vitousek, Howarth, 1991; Giesler et al., 2002; 
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Федорец и др., 2003]. Удаление подстилки 

снижает содержание доступных для растений 

питательных веществ в почве, что отрицатель-

но сказывается на росте молодых растений 

P. abies [Шубин, 1973; Nordborg et al., 2003; 

Nilsson et al., 2019]. Приживаемость расте-

ний во многом определяется формировани-

ем новых корней, так как контакт корни-почва 

необходим для поглощения воды и питатель-

ных веществ, а водный стресс при пересадке 

является одной из основных причин гибели 

саженцев хвойных в первые годы при прове-

дении лесовосстановительных работ на вы-

рубках [Burdett, 1990; Grossnickle, 2005]. Из-

вестно, что деревья на всех стадиях развития 

активно ассоциируются с эктомикоризными 

грибами для более активного поглощения 

питательных веществ из почвы [Marschner, 

Dell, 1994; Brunner, Brodbeck, 2001]. Форми-

рование мутуалистических взаимодействий 

позволяет древесным растениям занимать до-

минирующие позиции в лесных экосистемах. 

Для основных лесообразующих хвойных по-

род бореальных лесов описано три основ-

ных типа микоризованных корней: эктотроф-

ные микоризы, эктоэндотрофные микоризы и 

псевдомикоризы [Воронина, 2006]. Считает-

ся, что при благоприятных естественных усло-

виях формируется эктомикоризный симбиоз 

(ЭМ). Псевдомикоризы встречаются редко, 

при нарушении взаимоотношений между ра-

стительным и грибным компонентом симби-

оза, и могут выступать свидетельством пере-

хода гриба к паразитизму [Адамович, 2018]. 

Эктоэндомикориза (ЭЭМ) считается возраст-

ной стадией ЭМ или ее видоизменением при 

неблагоприятных условиях [Селиванов, 1973; 
Brundrett, 2004]. ЭЭМ-структуры описаны 

у родов Pinus и Larix в условиях хозяйствен-

ных питомников и в биотопах с нарушенны-

ми условиями обитания [Воронина, 2006]. 

В исследовании [Колмаков, Антонова, 2017] 

установлен факт проникновения гифов гриба 

в осевой цилиндр корневых окончаний и обо-

снован эктэндотрофный характер микориз-

ных ассоциаций P. abies. Кроме того, отме-

чено значение эктэндотрофности в качестве 

адаптивного механизма [Колмаков, Антонова, 

2021].

Исследования по влиянию обработки по-

чвы на развитие корневой системы единич-

ны, и все они были проведены на вырубках. В 

работе шведских исследователей [Nordborg 

et al., 2003] отмечается, что темпы роста кор-

ня более важны для поглощения элементов 

минерального питания, в частности азота, 

чем минерализация почвы и конкуренция с 

растительностью. Исследования латвийских 

коллег [Celma et al., 2019] показали, что у са-

женцев P. abies при посадке на микроповыше-

ния формируется более глубокая корневая си-

стема. В то же время комплекс абиотических 

(качество и количество света, температура 

и влажность воздуха и почвы) и биотических 

(конкуренция, взаимодействия) факторов под 

пологом древостоя существенно другой по 

сравнению со сплошной вырубкой. Также до 

настоящего времени остается неясным во-

прос о том, каким образом различные формы 

микрорельефа влияют на формирование тон-

ких корней и развитие микоризы. Отсутствие 

таких данных не позволяет в полной мере ис-

пользовать имеющиеся результаты для интер-

претации причин положительного влияния ми-

крорельефа на восстановление и рост сажен-

цев ели.

Целью наших исследований была оценка 

влияния обработки почвы (микроповышения и 

удаленной лесной подстилки) на развитие кор-

невой системы и формирование микоризы у са-

женцев P. abies под пологом древостоя в усло-

виях спелого ельника черничного влажного.

Материалы и методы

Исследование проведено в подзоне средней 

тайги в европейской части России (61°51′ с. ш. 

33°54′ в. д.). Климат в районе исследования 

относится к атлантико-арктической зоне уме-

ренного пояса. Среднегодовая температу-

ра воздуха в районе исследования состав-

ляет около 3 °С, среднегодовая сумма осад-

ков – около 600 мм [Климат…, 2004; Наза-

рова, 2014].

Опытный участок был заложен в смешан-

ном елово-лиственном насаждении в условиях 

ельника черничного. Размер эксперименталь-

ного участка составил 42×50 м. Древостой 

представлен двумя поколениями ели европей-

ской (P. abies) (120 и 80 лет), сосной обыкно-

венной (P. sylvestris) (120 лет), осиной (Popu-

lus tremula L.) (80 лет) и березой (Betula sp.) 

(80 лет).

Обработка почвы на опытном участке 

включала:

1)  создание микроповышений высотой 

10–15 см из перемешанных лесной подстил-

ки (А0), гумусового (А1) и минерального (B1) 

горизонтов. Почва была смешана в соотноше-

нии 1 (A0 и A1) : 3 (B1). Минеральная почва взя-

та в пределах исследуемого биогеоценоза;

2)  удаление лесной подстилки и гумусового 

горизонта до горизонта B1;

3)  контроль (без обработки почвы).
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боковой поверхности – интегрирующий длину 

и толщину показатель, численно характеризу-

ющий поверхность соприкосновения с почвой. 

Для расчета площади поверхности одного кор-

ня последнего порядка использовали формулу 

боковой поверхности цилиндра:

где r – средний радиус ЭМ/ЭЭМ, см; h – сред-

няя длина корня последнего порядка, см.

Для расчета площади поверхности ЭМ и 

ЭЭМ корней определяли их количество среди 

корней последнего порядка (Nэм/ээм):

где Nкпп – суммарное количество корней по-

следнего порядка у саженца; Aэм/ээм, % – ин-

тенсивность микоризации ЭМ/ЭЭМ.

На основании полученных значений рассчи-

тывали площадь поверхности ЭМ и ЭЭМ корней:

где S1эм/ээм – площадь поверхности одно-

го корня последнего порядка (ЭМ/ЭЭМ), см2; 

Nэм/ээм – общее количество ЭМ/ЭЭМ среди 

всех корней последнего порядка у саженца.

Далее определяли общую площадь поверх-

ности детерминированных корней (ПП):

где Sэм – площадь поверхности ЭМ кор-

ней, см2; Sээм – площадь поверхности  ЭЭМ 

корней, см2.

Статистическая обработка результатов 

проведена с использованием непараметри-

ческого анализа Краскела – Уоллиса (H) в 

пакете Statistica. Статистически значимыми 

считали различия при р < 0,05. В трех груп-

пах (контроль, микроповышение, удаленная 

лесная подстилка) изучали различия следу-

ющих параметров: биомасса и длина корней, 

плотность и средняя длина корней послед-

него порядка, площади поверхности корней 

и ПП (H
(2;15)

), диаметр ЭМ и ее остальные пара-

метры (радиус корня, толщина и доля грибно-

го чехла) (H
(2;161)

), диаметр ЭЭМ (H
(2;156)

). В двух 

группах (ЭМ и ЭЭМ) исследовали параметры 

корней последнего порядка внутри одного ва-

рианта обработки почвы: диаметр на контроле 

(H
(1;99)

), на микроповышениях на удаленной 

подстилке (H
(1;111)

), площади поверхности кор-

ней последнего порядка (H
(1;10)

).

Обработка почвы велась площадками ши-

риной 0,5 м и длиной 1 м. На каждую площад-

ку весной (май) высаживалось по три сеян-

ца ели. В качестве посадочного материала 

использовали выращенные в открытом грунте 

3-летние сеянцы P. abies с открытой корневой 

системой.

Измерение параметров корневой системы

Измерения проводились по окончании чет-

вертого вегетационного периода после посад-

ки. В конце октября от каждого варианта обра-

ботки почвы выкапывали по 5 саженцев. Корне-

вую систему промывали водой и разделяли на 

фракции (главный корень, проводящие и тон-

кие корни). Поскольку боковые корни саженца 

(ветвящиеся на следующие порядки прово-

дящие корни, несущие на себе неветвящиеся 

окончания) в диаметре были меньше или равны 

2 мм, то тонкими считали корни, имеющие де-

терминированные ответвления, вне зависимо-

сти от диаметра.

Для определения биомассы корни высу-

шивали при 70 °С до абсолютно сухой массы 

и взвешивали. Часть тонких корней фиксиро-

вали в смеси этилового спирта, глицерина и 

дистиллированной воды, взятых в пропорциях 

1:1:1.

С помощью программы ImageJ для каждого 

образца измеряли длину главного корня, боко-

вых корней, а также количество и длину корней 

последнего порядка. 

Для изучения морфолого-анатомических 

параметров корней последнего порядка го-

товили их поперечные срезы и исследовали 

под микроскопом. От каждого варианта опыта 

проанализировано более 100 корней, каждый 

из которых представлен 3–5 срезами. Всего 

просмотрено 350 корней (примерно 1500 сре-

зов). Определяли наличие и тип микоризной 

инфекции (ЭМ, ЭЭМ), при наличии грибного 

чехла – его толщину, также измеряли диаметр 

корневого окончания. Таким образом, значе-

ние любого измеренного параметра одной 

ЭМ/ЭЭМ – это среднее значение, полученное 

измерением 3–5 ее срезов. На основе полу-

ченных данных рассчитывали плотность кор-

ней последнего порядка (количество неветвя-

щихся – детерминированных корней на 1 см 

длины корневой системы) и интенсивность ми-

коризации (Аэм, Аээм, %) (процент ЭМ/ЭЭМ 

корней от общего количества корней послед-

него порядка). Для ЭМ рассчитывали долю 

грибного чехла в объеме эктомикоризного 

окончания [Веселкин, 2004]. Также для детер-

минированных корней рассчитывали площадь 

NЭМ/ЭЭМ = 
NКПП × АЭМ/ЭЭМ %__________________ ,

100 %

SЭМ/ЭЭМ = S1ЭМ/ЭЭМ × NЭМ/ЭЭМ,

ПП = SЭМ  + SЭЭМ,

S1ЭМ/ЭЭМ = 2πrh,
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Результаты и обсуждение

Масса и длина корневой системы

Обработка почвы не оказала статистически 

достоверного влияния на общую биомассу кор-

ней. Однако наблюдалась тенденция к увели-

чению биомассы тонких и проводящих корней 

у саженцев, растущих на микроповышениях 

(рис. 1, 1). На микроповышениях отмечаются 

более благоприятные абиотические условия 

для роста корней (повышение температуры и 

снижение плотности почвы, улучшение аэра-

ции) [Соколов, 2006; Nilsson et al., 2010; Celma 

et al., 2019]. Ранее нами было высказано пред-

положение, что отсутствие положительного 

влияния микроповышений на биомассу кор-

ней может быть связано с изменением длины 

корневой системы и параметров тонких кор-

ней [Novichonok et al., 2020]. Суммарная длина 

проводящих корней у саженцев, растущих на 

микроповышениях, была выше по сравнению 

с саженцами, растущими на участках с уда-

ленной подстилкой и на контрольных участках 

(рис. 1, 2). Сходный результат получен в опы-

те по созданию микросайтов путем формиро-

вания дисковых траншей [Celma et al., 2019]. 

Отмечалось формирование более глубокой 

корневой системы у саженцев P. abies, поса-

женных на микроповышениях. Формирование 

большей длины проводящих корней на ми-

кроповышениях, по сравнению с участками 

Рис. 1. Биомасса (1) и суммарная длина проводящих корней (2) са-

женцев P. abies при разных вариантах обработки почвы.

Здесь и на рис. 2, 4–6: К – контроль (необработанная почва), М/п – микропо-

вышение, У/п  – удаленная лесная подстилка; разными буквами отмечены ста-

тистически значимые различия (p  0,05)

Fig. 1. Biomass (1) and the total length of conducting roots (2) of P. abies 

seedlings after soil treatment.

Here and in Fig. 2, 4–6: K – control (without treatment), М/п – mound, У/п – 

removed humus layer; different letters indicate statistically significant differences 

(p  0.05)
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с удаленной подстилкой и необработанной 

почвой, свидетельствует об использовании 

корнями большего объема грунта. Более выра-

женный захват пространства корнями на участ-

ках микроповышений становится возможным 

благодаря изменению абиотических факторов 

и, вероятно, отсутствию корневой конкуренции 

с эдификатором, а также снижению конкурен-

ции с травянистыми растениями. 

Параметры тонких корней

Тонкие корни последнего порядка играют 

первостепенную роль в поглощении почвенных 

ресурсов. Увеличение поглощения почвенных 

ресурсов возможно за счет ассоциации с экто-

микоризными грибами, которые также способ-

ствуют поддержанию гидравлической прово-

димости (путем поддержания контакта между 

почвой и корнями) [van der Veen et al., 1992; 

Bogeat-Triboulot et al., 2004; Guo et al., 2008; 

Ouimette et al., 2013]. Считается, что в общей 

биомассе корней важна доля тонких поглоща-

ющих корней [Guo et al., 2008]. Однако нами не 

было отмечено изменение этого показателя при 

разных способах обработки почвы (рис. 1, 1).

П л о т н о с т ь  и  д л и н а. Обработка почвы 

оказала влияние на плотность корней послед-

него порядка. Самые высокие значения этого 

параметра отмечались у саженцев, растущих 

на участках с удаленной подстилкой (рис. 2, 1). 

Изменялась также средняя длина корней по-

следнего порядка. На микроповышениях отме-

чалось увеличение этого показателя (рис. 2, 2).

Э к т о м и к о р и з а  и  э к т э н д о м и к о р и -

з а. В целом все просмотренные срезы корней 

последнего порядка имели признаки грибной 

инфекции (рис. 3). На поперечных срезах всех 

Рис. 2. Плотность (Pкпп, шт./см) (1) и средняя длина (Lкпп, мм) (2) 

корней последнего порядка у саженцев P. abies при разных вари-

антах обработки почвы

Fig. 2. The density (Pкпп, pcs./cm) (1) and the average length (Lкпп, 

mm) (2) of the last-order roots in P. abies seedlings after soil treatment
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корней отмечены признаки эндотрофности: 

наличие сети Гартига (рис. 3, в), распростра-

няющейся до центрального цилиндра, проник-

новение гифов гриба в центральный цилиндр, 

присутствие многочисленных везикул с мице-

лием в клетках корня и цилиндра (рис. 3, б), а 

также лизированных масс мицелия в клетках 

корня (рис. 3, г). Критерием разделения экто-

микоризных (ЭМ) и эктэндомикоризных (ЭЭМ) 

структур считали наличие грибного чехла 

(рис. 3, а). Для ЭЭМ характерно отсутствие 

четко оформленного грибного чехла (гифы толь-

ко оплетают корень), физически уменьшающее 

объемную долю гриба в корневом окончании.

На участках с необработанной почвой и 

участках с удаленной лесной подстилкой боль-

ше половины корней последнего порядка 

(64 и 51 % соответственно) представлено ЭМ 

(рис. 4). У культур P. abies, посаженных на ми-

кроповышениях, уменьшается количество ЭМ 

(21 %) и увеличивается количество ЭЭМ (53 %) 

среди корней последнего порядка.

Рис. 3. Поперечные срезы корней последнего порядка: I – ЭМ, II – ЭЭМ; 1 – целый срез, 2 – фрагменты 

края среза; А – контроль (необработанная почва), Б – микроповышение, В – удаленная лесная под-

стилка; а – грибной чехол; б – везикула с мицелием; в – сеть Гартига; г – лизированная масса мицелия

Fig. 3. Cross sections of last-order roots: I – EM, II – EEM; 1 – a whole section, 2 – fragments of the cross 

section edge; А – control (without treatment), Б – mound (seedling 4 C), В – removed humus layer; а – fungal 

cover; б – vesicle with mycelium; в – Hartig network; г – lysed mycelium mass
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Создание микроповышений и удаление 

лесной подстилки снизили активность мико-

ризообразующих грибов, которые характери-

зуются медленным ростом, низкой конкурент-

ной способностью в сравнении с почвенными 

микромицетами [Шубин, 1983]. У растений, 

растущих на микроповышениях и на участках 

с удаленной подстилкой, отмечалось увели-

чение доли бесструктурных окончаний (25 и 

19 % соответственно). Корнями с нарушенной 

структурой считали корни, чьи поперечные 

срезы демонстрировали потерю формы из-за 

утраты тургора или заполнение таниновыми 

клетками. Такие корни функционально неак-

тивны или их активность снижена в значитель-

ной степени.

 Д и а м е т р. Обработка почвы по-разно-

му повлияла на толщину детерминированных 

корней у саженцев P. abies. Значения диаме-

тра ЭМ подвержены флуктуации, но статисти-

чески значимо не изменяются (рис. 5, 1). Не 

отмечено влияния и на параметры ЭМ. Сред-

нее значение радиуса корня в ЭМ, толщины и 

доли грибного чехла в разных вариантах опыта 

также не различаются и в среднем составляют 

173,3 ± 2,6 мкм, 17,8 ± 0,5 мкм и 9,5 ± 0,3 % 

соответственно. Отсутствие значимых разли-

чий в указанных параметрах свидетельствует 

об однотипности развития ЭМ во всех трех 

вариантах опыта. Толщина ЭЭМ корней отли-

чалась при разных способах обработки почвы. 

У саженцев, растущих на микроповышениях, от-

мечалось увеличение диаметра ЭЭМ по срав-

нению с контролем и удаленной подстилкой.

На контрольном участке для ЭМ отмече-

но большее среднее значение диаметра по 

сравнению с ЭЭМ. Внутри одного участка с 

обработкой почвы (микроповышения и уда-

ленная подстилка) диаметры ЭМ и ЭЭМ не 

различаются.

П л о щ а д ь  п о в е р х н о с т и  о д н о г о  д е -

т е р м и н и р о в а н н о г о  к о р н я. Площадь бо-

ковой поверхности одного корня последнего 

порядка представляет собой площадь погло-

щения водно-минеральных почвенных ресур-

сов без учета отходящих гифов и зависит от его 

длины и диаметра. Отмечено изменение пло-

щади поглощения ЭМ и ЭЭМ в зависимости от 

обработки почвы (рис. 5, 2).

На участках контроля отмечено различие 

площади поверхности ЭМ (0,022 см2) и ЭЭМ. 

Значение параметра для ЭЭМ самое низкое 

(0,011 см2) среди всех вариантов обработки 

почвы. Изменение объясняется различием в 

толщине корней – диаметр ЭЭМ ниже по срав-

нению с ЭМ, что находит отражение в величи-

не площади поверхности. На участках микро-

повышения отмечено увеличение параметра 

(0,035 см2). Площадь поверхности ЭМ и ЭЭМ 

увеличивается за счет увеличения средней 

длины корня последнего порядка. Площадь по-

верхности ЭЭМ увеличивается в том числе за 

счет увеличения диаметра ЭЭМ (по сравнению 

с контролем). Увеличение размеров корня фи-

зически увеличивает поверхность его погло-

щения. Увеличение всасывающей поверхности 

корневой системы в конечном счете способ-

ствует росту и развитию саженцев [Чураков, 

Рис. 4. Изменение интенсивности микоризации (A, %) ЭМ (Аэм), 

ЭЭМ (Аээм) и корней с нарушенной структурой (Анс) у саженцев 

P. abies при разных вариантах обработки почвы

Fig. 4. Change in the intensity of mycorization (A, %) of EM (Аэм), EEM 

(Аээм) and roots with a disturbed structure (Анс) in P. abies seedlings 

after soil treatment
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Рис. 5. Изменение параметров корней последнего порядка (кпп): 1 – диа-

метра ЭМ (Dэм, мкм) и ЭЭМ (Dээм, мкм), 2 – площади поверхности одной 

ЭМ (S1эм, см2) и одной ЭЭМ (S1ээм, см2), 3 – площади поверхности ЭМ 

(Sэм, см2) и ЭЭМ (Sээм, см2) корней у саженцев P. abies при разных вари-

антах обработки почвы 

Fig. 5. Change in the parameters of last-order roots (кпп): 1 – diameter of the 

EM (Dэм, μm) and EEM (Dээм, μm), 2 – surface area of one EM (S1эм, cm2) 

and one EEM (S1ээм, cm2), 3 – surface areas of EM (Sэм, cm2) and EEM 

(Sээм, cm2) in P. abies seedlings after different soil treatments
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Лисов, 2006; Бойко, 2007]. На участках с уда-

ленной лесной подстилкой площади поглоще-

ния ЭМ и ЭЭМ не различаются (0,022 см2).

П л о щ а д и  п о в е р х н о с т и  м и к о р и з о -

в а н н ы х  к о р н е й. Площади поверхности ЭМ/

ЭЭМ корней определяются интенсивностью 

микоризации ЭМ/ЭЭМ среди всех корней 

последнего порядка. Суммарная площадь по-

верхности ЭМ и ЭЭМ (без учета корней с на-

рушенной структурой) представляет собой об-

щую площадь поверхности детерминирован-

ных корней (ПП), которая непосредственно 

осуществляет поглощение минеральных эле-

ментов и воды из почвы и численно характери-

зует площадь питания (без учета мицелиальных 

гифов) корней последнего порядка. 

Площадь поверхности ЭМ корней значи-

мо не изменяется при разных методах обра-

Рис. 6. Изменение  ПП (1) и соотношения площадей поверхности ЭМ 

(Sэм, %) и ЭЭМ (Sээм, %) корней в ПП (2) у саженцев P. abies при раз-

ных вариантах обработки почвы 

Fig. 6. Change in the total surface area of tips (TSA) (1) and the ratio of EM 

(Sэм, %) and EEM (Sээм,%) surface areas in the TSA (2) in P. abies seed-

lings after different soil treatments

ботки почвы и в среднем составляет 2,6 см2 

(рис. 5, 3). Площадь поверхности ЭЭМ корней 

подвержена изменениям. Самые высокие зна-

чения отмечены у саженцев P. abies, растущих 

на микроповышениях, площадь поверхности 

ЭЭМ корней составляет 4,9 см2. На участках 

контроля и удаленной подстилки статистически 

значимых различий не отмечено (0,8 и 1,4 см2 

соответственно). 

В конечном итоге обработка почвы оказала 

влияние на величину ПП (рис. 6, 1). У культур 

P. abies, растущих на участках микроповыше-

ний, отмечается максимальное значение это-

го параметра среди всех вариантов обработ-

ки почвы (7,2 см2). Увеличение ПП становится 

возможным из-за увеличения средней длины 

корня последнего порядка, увеличения диаме-

тра ЭЭМ и доли ЭЭМ среди корней последнего 
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порядка (по сравнению с контролем и участка-

ми с удаленной лесной подстилкой). На конт-

роле и участках с удаленной подстилкой ПП не 

изменяется и составляет 3,9 см2. Одинаковые 

значения ПП достигаются разными путями. 

Для культур P. abies, высаженных на участках с 

удаленной лесной подстилкой, отмечено уве-

личение диаметра ЭЭМ и плотности корней 

последнего порядка (по сравнению с контро-

лем), что свидетельствует об интенсифика-

ции использования почвенных ресурсов для 

достижения значения ПП на контроле. Низкое 

содержание элементов минерального пита-

ния в почве, вызванное удалением подстилки, 

и невысокое значение ПП приводят к отме-

ченному ранее в литературе низкому содер-

жанию питательных веществ в растениях, что 

отрицательно сказывается на росте [Hébert et 

al., 2006; Nilsson et al., 2019; Novichonok et al., 

2020]. 

Соотношения площадей поверхности ЭМ 

и ЭЭМ корней в ПП однотипны для участков с 

необработанной почвой и удаленной подстил-

кой (рис. 6, 2). На контроле доля площади по-

верхности ЭМ корней составляет 80 %, доля 

площади поверхности ЭЭМ корней – всего 

20 %. На участках с удаленной лесной подстил-

кой (при одинаковом с контрольными участка-

ми значении ПП) доля площади поверхности 

ЭМ корней составляет 66 %. На участках ми-

кроповышений почти двукратное увеличение 

ПП (по сравнению с контролем и участками 

с удаленной подстилкой) происходит за счет 

формирования ЭЭМ. При равном с контролем 

и участками с удаленной подстилкой сред-

нем значении площади поверхности ЭМ кор-

ней (2,6 см2) ее доля в ПП составляет всего 

31 %, в то время как доля площади поверх-

ности ЭЭМ корней возрастает до 69 %. Фор-

мирование ЭЭМ и увеличение доли площади 

поверхности ЭЭМ корней в ПП представляют 

собой пул дополнительных адаптационных 

возможностей для растения.

Заключение 

По прошествии четырех вегетационных се-

зонов с момента посадки саженцев P. abies 

в ельнике черничном отмечены особенности 

развития корневых систем в разных вариантах 

обработки почвы. Если принять за максималь-

но близкие к естественным условия на участках 

с необработанной почвой, то можно говорить 

о том, что создание микроповышений форми-

рует лучшие, чем на контроле, условия разви-

тия корневой системы, при которых наблюда-

ется лучшее развитие проводящих корней и 

увеличение ПП. Удаление лесной подстилки 

формирует худшие, по сравнению с контр-

олем, условия. Для достижения ПП, сравни-

мой с контролем, используются механизмы 

интенсификации эксплуатации почвенных 

ресурсов.

Обработка почвы не оказала влияния на 

формирование ЭМ у культур P. abies. Форми-

рование ЭМ происходит однотипно и на конт-

рольных участках, и при обработке почвы. 

Важно отметить, что при разной интенсивно-

сти микоризации ЭМ на всех участках опыта 

площадь поверхности ЭМ корней не изменяет-

ся. В большей степени подвержены изменени-

ям обработки почвы параметры ЭЭМ. 
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