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Система представлений о типах экологических 
стратегий Раменского–Грайма (Раменский, 1971; 
Grime et al., 1988) позволяет предельно обобщен-
но характеризовать способы адаптации растений 
к внешним условиям (Работнов, 1985; Миркин 
и др., 1999). Принадлежность к одной из основ-
ных стратегий – конкурентам или виолентам (C), 
стресс-толерантам или патиентам (S), рудералам 
или эксплерентам (R) – хорошо детерминирует как 
экофизиологические свойства растений, так и их 
позиции в сообществах и сукцессионных сменах 
(Раменский, 1971; Работнов, 1985; Усманов, 1986, 
1987; Grime et al., 1988; Миркин и др., 1999; Пьян-
ков, Иванов, 2000; Пьянков и др., 2001; Усманов и 
др., 2001; и др.). С экофизиологических позиций 
лучше всего исследованы механизмы реализации 
стратегических свойств растений в надземной сфе-
ре. Подземные органы в этом отношении изучены 
намного слабее. 

Последовательные усилия по изучению адаптив-
ных реакций корней растений разных стратегий при-
ложены И.Ю.  Усмановым с соавт. (Усманов, 1986, 
1987; Усманов, Мартынова, 1987, 1990; Усманов и др., 
2001). В частности, основываясь на работе Д.Б. Вах-
мистрова (1985), И.Ю.  Усманов (1987) высказал и  
частично обосновал (экспериментально) положение 
о существовании различий между общими размера-
ми и пропорциями стелы и коры у корней первичного 
строения растений разных стратегий. Однако в про-
цитированной (Усманов, 1987) и близкой (Усманов, 
1986) работах использован ограниченный круг видов 
растений, один из которых не образует микоризу, а 
другие обычно вступают в симбиоз с арбускулярны-

ми грибами. Вместе с тем уже довольно давно (Baylis, 
1975, цит. по: John, 1980, а, возможно, даже раньше, 
см. обзор: Селиванов, 1981, С. 54–55) сформулиро-
вана гипотеза о различии размеров и других призна-
ков строения корней у немикотрофных и микотроф-
ных растений, которая неоднократно подтверждена 
(John, 1980; Eissenstat, 1992; обзор: Brundert, 1991), 
в том числе нашими наблюдениями (Бетехтина и 
др., 2005), и принимается практически без критики 
(Brundert, 1991). Очевидно, что оба этих обобщения 
носят характер статистических заключений и долж-
ны проверяться на обширных массивах данных. Что-
бы установить, каким образом указанные гипотезы 
соотносятся друг с другом, мы предприняли специ-
альное исследование, цель которого заключалась в 
проверке справедливости двух предположений, свя-
зывающих размеры корней с типом экологической 
стратегии растений или с их микоризным статусом.

Материалы и методика

Сравнение особенностей строения корней у видов 
растений с разными эколого-ценотическими страте-
гиями и разного микоризного статуса выполнено на 
основании анализа опубликованных сведений (табл. 
1). Пользуясь материалами из разных источников (Се-
ливанов и др., 1961, 1964, 1966а, 1966б; Селиванов, 
Гаврилюк, 1966; Селиванов, Утемова, 1969; Усма-
нов, 1987; Крюгер, Селиванов, 1989; Бетехтина и др., 
2005; Таршис, 2007), мы привели оценки: 

1) микоризного статуса видов растений; 
2)  диаметра поглощающих корней первичного 

строения; 
3) доли коры на площади среза корня. 
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Т а б л и ц а  1

Экологическая стратегия, микоризный статус и признаки строения корней растений

Семейство, вид 1 Экологическая 
стратегия 2

Микоризный статус 3 Признаки строения корней 4

стратегия источник 5 статус источник D, мкм pCor, % источник
Amarantaceae

Amaranthus retroflexus L. R 8 noM 9 250 92 8
Apiaceae

Carum carvi L. C 16 AM 12 256 91 12
Asteraceae

Artemisia glauca Pall. ex Willd. – 6 – AM 2 350 95 2
Artemisia nitrosa Weber – – AM 3 320 93 3
Artemisia pontica L. CSR 16 AM 2 310 88 2
Galatella punctata (Waldst. & Kit.) Nees – – AM 3 380 – 3
Lepidotheca suaveolens (Pursh) Nutt. R 16 AM 12 156 88 12
Saussurea amara (L.) DC. – – AM 2, 3 375 94 2, 3
Serratula coronata L. – – AM 2 230 95 2
Brassicaceae

Arabidopsis thaliana (L.) Heynh. CSR 10 noM 9 100 69 7
Neslia paniculata (L.) Desv. R 16 noM 12 171 64 12
Caryophyllaceae

Sagina procumbens L. R 10 noM 12 205 92 12
Cyperaceae

Carex cespitosa L. CSR 16 noM 6 95 95 6
Fabaceae

Amoria montana (L.) Sojak CSR 16 AM 5 260 95 5
Amoria repens (L.) C. Presl CSR 10 AM 5 300 – 5
Anthyllis macrocephala Wender. S 7 10 AM 5 290 84 5
Astragalus lasioglottis Steven ex M. Bieb. – – AM 5 270 89 5
Astragalus onobrychis L. CSR 16 AM 5 290 95 5
Lathyrus pratensis L. CSR 10 AM 5 280 94 5
Lathyrus tuberosus L. C 16 AM 2 360 – 2
Lespedeza sericea Miq. – – AM 5 470 97 5
Trifolium pratense L. CSR 10 AM 5 540 89 8
Iridaceae

Iris bloudowii Ledeb. – – AM 17 – 98 15
Iris potaninii Maxim. – – AM 17 – 98 15
Juncaginaceae

Triglochin maritimum L. S 16 noM 3 140 – 3
Lamiaceae

Phlomoides tuberosa (L.) Moench C 16 AM 2 240 94 2
Salvia stepposa Des.-Shost. – – AM 2 290 85 2
Liliaceae

Erythronium dens-canis L. – – AM 17 – 88 15
Gagea lutea (L.) Ker Gawl. CSR 16 AM 14 – 88 15
Lilium martagon L. CSR 16 AM 14 – 88 15
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Семейство, вид 1 Экологическая 
стратегия 2

Микоризный статус 3 Признаки строения корней 4

стратегия источник 5 статус источник D, мкм pCor, % источник
Tulipa riparia Knjasev, Kulikov et Philippov – – AM 17 – 92 15
Tulipa turkestanica (Regel) Regel – – AM 17 – 92 15
Piperaceae

Piper nigrum L. – – AM 14 – 89 15
Poaceae

Agropyron pectinatum (M. Bieb.) P. Beauv. – – AM 1 176 95 1
Alopecurus arundinaceus Poir. CSR 16 AM 2 187 92 2
Dactylis glomerata L. C 10 AM 9, 13 – 80 15
Deschampsia cespitosa (L.) P. Beauv. CSR 10 AM 9, 13 – 96 15
Elymus fibrosus (Schrenk) Tzvelev – – AM 2 176 93 2
Festuca caucasica (Boiss.) Hack. ex Trautv. – – AM 4 200 93 4
Festuca pratensis Huds. CSR 10 AM 9, 13 290 97 8
Festuca rupicola Heuff. CSR 16 AM 1 210 91 1
Glyceria triflora (Korsh.) Kom. – – AM 17 – 97 15
Helictotrichon schellianum (Hack.) Kitagava – – AM 1 140 94 1
Leymus paboanus (Claus) Pilg. – – AM 2 320 91 2
Phleum pratense L. CSR 10 AM 9, 13 230 77 8
Phragmites australis (Cav.) Trin. ex Steud. C 10 AM 1 172 93 1
Stipa capillata L. CSR 16 AM 1, 13 240 97 1
Stipa sareptana A.K. Becker – – AM 1 276 96 1
Polygonaceae

Polygonum aviculare L. R 10 noM 12 108 75 12
Primulaceae

Primula veris L. S 10 AM 14 – 96 15
Ranunculaceae

Anemone sylvestris L. CSR 16 AM 2 320 92 2
Caltha palustris L. S 10 AM 14 – 97 15
Clematis viticella L. – – AM 11 – 95 15
Podophyllum peltatum L. – – AM 14 – 98 15
Ranunculus acris L. CSR 10 AM 14 – 97 15
Ranunculus polyanthemos L. C 16 AM 12 229 97 12
Ranunculus repens L. CSR 10 AM 14 – 97 15
Trollius europaeus L. C 16 AM 14 – 97 15
Scrophulariaceae

Linaria vulgaris Mill. CSR 10 AM 12 224 92 12
Melampyrum pratense L. CSR 10 noM 12 166 61 12
Verbascum phoeniceum L. – – AM 2 220 93 2

Продолжение табл. 1

П р и м е ч а н и я: 1 названия видов даны по С.К. Черепанову (1995), а в случае отсутствия вида в этой сводке, – по источнику, из 
которого взята информация; 2   C – конкурентная, S – стресс-толерантная, R – рудеральная, CSR – все промежуточные стратегии; при 
различающемся определении стратегии в разных источниках, использован вариант Дж. Грайма с соавт. (Grime et al., 1998); 3   noM – 
немикоризный вид; AM – микоризный вид; 4 D – диаметр корня (мкм); pCor – доля коры (%); 5 источники: 1 – Селиванов и др., 1961; 
2 – Селиванов и др., 1964; 3 – Селиванов, Гаврилюк, 1966; 4 – Селиванов и др., 1966а; 5 – Селиванов и др., 1966б; 6 – Селиванов, 
Утемова, 1969; 7 – Ивашкина, 1975; 8 – Усманов, 1987; 9 – Harley, Harley, 1987; 10 – Grime et al., 1988; 11 – Крюгер, Селиванов, 1989; 
12 – Бетехтина и др., 2005; 13 – Мухин, Бетехтина, 2006; 14 – Wang, Qiu, 2006; 15 – Таршис, 2007; 16 – база данных “BiolFlor” (Klotz et 
al., 2002); 17 – микоризный статус определен косвенно на основании оценок для других видов рода; 6 прочерк обозначает отсутствие 
информации;7 стратегия определена для таксономически близкого вида.
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Для установления размеров корней и доли коры в 
настоящей работе были использованы не только чис-
ленные, но и графические данные (в этих случаях для 
расчетов проводили измерения рисунков, представ-
ленных в публикациях). На основании сведений из 
литературы (Grime et al., 1998) и базы данных «Bi-
olFlor» (Klotz et al., 2002) был охарактеризован тип 
экологической стратегии видов растений. Мы огра-
ничились анализом двух групп растений по их взаи-
модействию с микоризными грибами: 

1) немикоризные растения,
2) растения, формирующие арбускулярные 

(везикулярно-арбускулярные в традиционной терми-
нологии 60–90-х годов XX в.) микоризы или зигоми-
цетные тамнискофаговые эндомикоризы по И.А. Се-
ливанову (1981). 

Особенности строения корней растений с други-
ми типами эндомикориз (эрикоидными, орхидными) 
и эктомикоризами мы не рассматривали. При сравне-
нии данных использовали непараметрический крите-
рий Крускала–Уоллиса, поскольку условия примене-
ния параметрических методов выполнялись не всегда. 
В тексте для характеристики центральных тенденций 
распределений использован показатель медианы, а 
при описании результатов использования критерия 
Крускала–Уоллиса указано значение критерия (H), 
число степеней свободы, общее число наблюдений 
(N) и достигнутый уровень значимости различий (P). 
Для выбора информативных переменных и их ком-
бинаций, лучше всего описывающих анализируемые 
данные при наименьшем числе степеней свободы в 
модели, использовали информационный критерий 
Акаике (AIC) (Кшнясев, 2009). 

Результаты и их обсуждение

На первом этапе анализа мы проверили масштаб рас-
хождения оценок, связанных с возможными различиями 
методов работы разных исследователей. Для этого мы 
сравнили средние значения признаков строения корней 
в четырех группах литературных источников: 

1)  публикации пермских ботаников, работавших 
под руководством И.А. Селиванова (Селиванов и др., 
1961, 1964, 1966а, 1966б; Селиванов, Гаврилюк, 1966; 
Селиванов, Утемова, 1969; Крюгер, Селиванов, 1989); 

2) работа И.Ю. Усманова (1987); 
3) монография Л.Г. Таршис (2007); 
4) собственные оценки (Бетехтина и др., 2005). 
Никаких более или менее существенных различий 

в оценках разных авторов (групп авторов) устано-
вить не удалось. Отчасти это заключение объясняет-
ся, во-первых, высокой межвидовой изменчивостью 
признаков строения корней и, во-вторых, разным, а в 

некоторых случаях малым (например: Усманов, 1987) 
числом наблюдений в группах. Таким образом, дан-
ные разных авторов можно корректно объединять без 
какого-либо их предварительного нивелирования или 
стандартизации.

В общем списке видов, относительно которых со-
брана информация о строении корней, преобладают 
двудольные – 37 видов (61%), а однодольных мень-
ше половины – 24 вида (39%). Наиболее многочис-
ленны представители Asteraceae, Fabaceae, Poaceae, 
Ranunculaceae. К микоризным отнесено 53 вида (87%), 
а немикоризным – 8 (13%). Таким образом, анализиру-
емый массив достаточно репрезентативен в том плане, 
что он отражает базовые таксономические пропорции 
флор бореальных и умеренных областей (Толмачев, 
1974) и обычно наблюдаемое соотношение между ми-
коризными и немикоризными видами в локальных и 
региональных флорах (Селиванов, 1981; Harley, Harley, 
1987; Brundert, 1991; Мухин, Бетехтина, 2006; Wang, 
Qiu, 2006). Заметим, что среди видов, у которых уда-
лось идентифицировать тип экологической стратегии, 
преобладают растения с разными промежуточными 
или вторичными стратегиями, что также обычно для 
региональных списков (Grime et al., 1988; Миркин и 
др., 1999). Перечисленные обстоятельства позволяют 
достаточно обоснованно использовать сформирован-
ный массив для выяснения особенностей строения 
корней в зависимости от типа экологической страте-
гии и микоризного статуса растений. 

Значения хотя бы одного из анализируемых при-
знаков строения корней установлены для 61 вида. 
Размеры диаметра корней известны для 43 видов, со-
отношение стелы и коры – для 57 видов; оба признака 
известны у 39 видов. У всех видов известен микориз-
ный статус, но только у 37 – тип стратегии.

В массиве, включающем оценки для 43 видов, диа-
метр корней сильнее всего различается в зависимости 
от того, способны или нет растения к формированию 
микориз, а тип экологической стратегии заметно ме-
нее информативен (рис. 1). Например, относительно 
крупные корни (медианы распределения диаметров 
240–250 мкм) характерны для видов со смешанной и 
конкурентной стратегиями, а тонкие (170 мкм) – для 
рудеральных (рис. 1, а). Однако различия между груп-
пами разных стратегий статистически не подтвержда-
ются (H(3, N = 28) = 3,61; P = 0,3062). В то же время раз-
личия между немикоризыми и микоризными видами, 
во-первых, ярко выражены в абсолютных величинах 
(соответственно 150 и 270 мкм, т.е. почти двукрат-
ные), и, во-вторых, высоко значимы (H(1, N = 43) = 12,56, 
P = 0.0004). Очень показательно, что более толстые 
корни у микоризных видов наблюдаются как среди 
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однодольных (H(1, N = 14) = 4,43, P = 0,0354), так и среди 
двудольных (H(1, N = 29) = 10,45; P = 0,0012) (рис. 1, в). 
Это свидетельствует об универсальности обсуждае-
мых различий, их независимости от таксономическо-
го положения вида.

Наряду с большими абсолютными размерами, 
корни микоризных видов, по сравнению с немико-
ризными, характеризуются увеличенной долей коры. 
Медиана распределения этого признака у 50 мико-
ризных видов равна 94%, а у 7 немикоризных видов 
– 75% при соответствующих размахах варьирования 
(рис. 2, б) и достаточной высокой значимости разли-
чий (H(1,  N  =  57)  =  6,96; P  =  0,0083). Принадлежность 
к той или иной экологической стратегии значимым 
образом не связана с пропорциями между стелой и 
корой (H(3, N = 34) = 4,03, P = 0,2582), хотя можно от-
метить несколько повышенную долю коры у видов-
конкурентов, по сравнению с рудералами (рис. 2, а).

В редуцированном массиве данных, в который 
включены оценки только для видов с известным ми-
коризным статусом и типом стратегии, изменчивость 
диаметра корней лучше всего описывается комбина-
цией двух переменных: микоризным статусом и так-
сономическим (на уровне класса) положением (табл. 
2). Для приемлемого объяснения изменчивости доли 
коры достаточно всего одной переменной – микориз-
ного статуса; использование других переменных и 
их комбинаций оказывается неоправданным, так как 
приводит к формированию описательных моделей 

или более сложных или с меньшими оценками прав-
доподобия.

Итак, в соответствии с проанализированным мас-
сивом оценок не получено доказательств тезиса о со-
пряженности типа экологической стратегии вида с раз-
мером корней и соотношением стелы и коры. Другими 
словами, мы не видим поддержки гипотезы о прямой 
детерминации проанализированных признаков строе-
ния корней типом экологической стратегии видов. На-
против, тезис о положительной корреляции микориз-
ного статуса и толщины корней (John, 1980; Eissenstat, 
1992) представленные данные иллюстрируют очень 
показательно. Любопытно, однако, что обсуждаемая 
И.Ю.  Усмановым (1987) закономерность снижения 
размеров корней и доли коры в них при нарастании 
свойств рудеральности воспроизводится, хотя и не-
значимо, в проанализированном нами массиве оценок 
(рис. 1, а и 2, а). Однако эта закономерность по отно-
шению собственно к типам стратегий вторична, так как 
обусловлена повышенной встречаемостью немикориз-
ных видов среди R-стратегов, а микоризных  – среди 
C- и CSR-стратегов (Grime et al., 1998; Бетехтина, Ве-
селкин, 2011). В частности, в настоящем сообщении из 
5 анализируемых видов-рудералов образует микоризу 
лишь один (Lepidotheca suaveolens), в то время как ми-
коризы характерны для всех (7 из 7) конкурентов и для 
18 из 21 стресс-толерантов. 

Резюмируя изложенное, мы считаем, что утверж-
дение об уменьшении размеров корней и коры в них 

Рис. 1. Диаметр корней первичного строения у растений разных экологических стратегий 
(а), разного микоризного статуса (б) и раздельно у двудольных и однодольных разного 
микоризного статуса (в) (залитый квадрат – медиана, прямоугольник – интерквартильный 
размах, вертикальные линии – размах между 5 и 95 перцентилями; в скобках указано количество 
наблюдений (видов); обозначения экологических стратегий: C – конкурентная, S – стресс-
толерантная, R – рудеральная, CSR – промежуточные; обозначения микотрофности: noM 

–немикоризный вид; AM – микоризный вид)
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при переходе от C- к R-стратегам является ненадеж-
ным, но не принципиально неверным. Причина такого 
уменьшения, если согласится с его существованием, 
заключается не в прямых различиях между растения-
ми разных стратегий, а в специфике строения корней 
растений, склонных и не склонных к микоризообразо-
ванию. Таким образом, между проверяемыми гипоте-
зами нет непреодолимого противопоставления и они 
обе справедливы, описывая разные стороны одного 
явления. При этом первичными или причинными яв-
ляются различия между микоризными и немикориз-
ными видами, а различия между представителями 
разных стратегий вторичны и возникают вследствие 
разной распространенности микотрофии в группах 

C-, S- и R-стратегов. Экологический смысл формиро-
вания толстых корней с мощной корой у микоризных 
растений понятен, поскольку поддержание разме-
щающихся в коре микобионтов – одна из базовых 
функций корней (Brundert, 1991; Barker et al., 1998). 
Эта закономерность, возможно, распространима 
и на некоторые другие типы корневых симбиозов. 
Например, размеры грибных чехлов и размеры соб-
ственно корней в составе эктомикоризных корней, с 
одной стороны, обычно изменяются согласовано и 
на более толстых корнях представлены более тол-
стые чехлы (Веселкин, 2004, 2009). С другой сто-
роны, между проявлением признаков, обеспечиваю-
щих автономную поглотительную и корнеродную 

Рис. 2. Доля коры в корнях первичного строения у растений разных экологических 
стратегий (а), разного микоризного статуса (б) и раздельно у двудольных и однодольных 
разного микоризного статуса (в; незалитый квадрат – единственная оценка). Обозначения 

см. в подписи к рис. 1

Т а б л и ц а  2

Результаты отбора информативных комбинаций предикторов, описывающих изменчивость признаков строения 
корней растений в редуцированном массиве данных 

Источник изменчивости dF 1
Диаметр корня (n = 28) 2 Доля коры (n = 34)

AIC (ранг) 3 P 4 AIC (ранг) P

1, Микоризный статус [1] 1 323,7 (2) 0,0007 239,0 (1) 0,0002

2, Класс [2] 1 324,5 (3) 0,0023 252,9 (5) 0,5939

3, Экологическая стратегия [3] 3 336,1 (7) 0,3804 253,3 (6) 0,2803

4, [1] + [2] 2 321,0 (1) 0,0003 240,9 (2) 0,0008

5, [1] + [3] 4 328,9 (5) 0,0161 244,8 (3) 0,0062

6, [2] + [3] 4 332,9 (6) 0,0828 255,3 (7) 0,4245

7, [1] + [2] + [3] 5 324,5 (4) 0,0023 246,8 (4) 0,0133

П р и м е ч а н и я: 1 число степеней свободы; 2 число наблюдений; 3 значение информационного критерия Акаике и его 
ранг; 4 уровень значимости описательной модели. 
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активность корней, и признаками, направленными 
на поддержание симбионтов, существуют и отри-
цательные корреляции (Baylis, 1975; Brundert, 1991; 
Barker et al., 1998). Например, у всходов сосны в 
разных местообитаниях наблюдается отрицательная 
сопряженность между размером корневых систем и 
уровнем их микоризации (Веселкин, 2008; Veselkin 
et al., 2010).

Рассмотренные данные не позволяют ответить на 
важный вопрос, определяются ли размеры корней их 
потенциальной способностью взаимодействовать с 
арбускулярными грибами, или их актуальной мико-
ризностью, т.е. заселенностью или незаселенностью 
конкретных корней мицелием грибов. Другими сло-
вами, остается не ясным, считать ли большой раз-
мер корней и толстую кору приспособлениями для 
успешного формирования микориз или следствием 
их формирования. Для корректного устранения этой 
неясности в дальнейшем необходим анализ размеров 
микоризных и немикоризных корней одних и тех же 
видов или особей. Небезынтересно было бы также 

оценить характерные величины внутривидовой инди-
видуальной и экологической изменчивости строения 
корней разных видов и сопоставить их с межвидовой 
изменчивостью, обсужденной выше. 

Таким образом, в результате анализа опублико-
ванных данных нам удалось достаточно надежно 
подтвердить гипотезу о различии некоторых раз-
мерных признаков корней первичного строения у 
микоризных и немикоризных видов травянистых 
растений. У микоризных видов по сравнению с не-
микоризными корни имеют больший поперечный 
размер и увеличенную долю коры. Предположение 
о различии строения корней у видов разных эколо-
гических стратегий Раменского–Грайма статисти-
чески не подтвердилось. Но общий тренд сниже-
ния поперечных размеров корней от C-стратегов 
к R-стратегам, намеченный в работах И.Ю.  Усма-
нова (1986, 1987), имеет место и объясняется раз-
ной встречаемостью микоризных и немикоризных  
видов в группах растений разных экологических 
стратегий. 

Работа проводилась при поддержке программы развития ведущих научных школ 
(НШ-3260.2010.4 и НШ-5325.2012.4).
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Hypothesis checking of roots size differences with the type 
of ecological strategy and the mycorrhizal status of plans 

species 

D. V. Veselkin,  A.A. Betekhtina

On the basis of estimations of 61 species of herbaceous angiosperms the hypothesis of size fea-
tures connections with the type of Ramensky-Grime ecological strategy and with mycorrhizal status 
are checked. Peculiarities of root structure significantly depend on plant mycorrhizal status and is not 
connected with Ramensky-Grime ecological strategy. Mycorrhizal plants, have root diameter 1.7–2.0 
times bigger (quartiles of distributions are 220–315 and 105–180 µ respectively) and the portion of 
cortex 1.2–1.3 bigger (91-96 and 67-92 % respectively).

Key words: arbuscular mycorrhiza, herbaceous plants, ecological strategies.
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