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ПРЕДИСЛОВИЕ

Этот сборник, опубликованный в серии «Гео-биологические про-, опубликованный в серии «Гео-биологические про-

цессы в прошлом», объединяет материалы конференции «Эволюция 
биосферы с древнейших времен до наших дней», посвященной Георгию 
Александровичу Заварзину, которому в 2018 году должно было бы 
исполниться 85 лет. Знаменательно, что эта серия сборников была 
инициирована Г.А. Заварзиным для публикации материалов конференций 
и предназначена для широкого круга молодых ученых, аспирантов  
и студентов. Поэтому стиль изложения материалов в этих сборниках 
достаточно популярный и понятный для широкого круга ученых.  
Для более узких специалистов материалы этой конференции подготовлены 
для специального выпуска Палеонтологического журнала на английском 
языке. Конференция проходила в Палеонтологическом институте  
им. А.А. Борисяка, с многими сотрудниками которого Георгия Алек-
сандровича связывали тесные рабочие отношения. 

Тематика конференции и ее материалов, опубликованных в этом 
сборнике, отражает лишь несколько аспектов его многогранной научной 
деятельности. 

Среди них один из самых важных – это баланс углерода в биосфере, 
на организацию и разработку которого Георгий Александрович потратил 
много сил и времени. Об этой проблеме и о связанной с ней деятельности 
Заварзина подробно написал В. Н. Кудеяров в открывающей сборник статье.  
Круговорот углерода тесно связан с почвами и много докладов было сделано 
о проблемах изучения почв, как современных, так и ископаемых. Рифовая 
экосистема также привлекала внимание Георгия Александровича с этой 
точки зрения.  О современном состоянии коралловых рифов рассказывает 
статья профессора А. Н. Островского из Санкт-Петербурга.  Биосферные 
направления мерзлотоведения и бактериальной палеонтологии не были 
обделены вниманием Георгия Александровича и поэтому тоже широко 

отражены в статьях сборника. 
Доклады были с благодарностью посвящены Георгию Александровичу 

его учениками и коллегами, потому что он оказал большое методо-
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логическое влияние на развитие многих аспектов рассматриваемых 
проблем. Это влияние было основано на огромном опыте работы в 
области природоведческой микробиологии и желании им поделиться, на 
глубоком интересе ко всем проблемам, с которыми он сталкивался, и к 
людям, которые этим занимались. Он заражал учеников и коллег своим 
искренним интересом ко всему, обычному и необычному, большому и 
маленькому в любимой науке, и благодаря своим глубоким знаниям и 
широкому подходу побуждал видеть за любой частной исследовательской 
задачей глубокие биосферные проблемы. Георгий Александрович, об-, об-

ладая уникальным чувством масштаба процессов, умел соединить вме-

сте очень разные процессы в единый биосферный круговорот вещества и 
энергии. Он активно прививал такой подход  окружающим его исследо-

вателям своим примером в исследовательской работе, выступлениями и 
лекциями на конференциях и книгами. И это очень важно в наше время 
односторонних узкоспециализированных подходов к состоянию биосферы 
и ее изменениям. 

Микробиологи могли бы многое добавить о его более узких, но не 
менее значимых, микробиологических исследованиях. Но я лишь здесь 
отмечу его небольшую книжку о комбинаторной модели систематики 
бактерий, которая недавно была переиздана. Уже давно, как говорил 
мне Георгий Александрович, система бактерий стала совсем другой. 
Но этот комбинаторный подход, изучение и заполнение пространства 
логических возможностей, поставивший во главу угла не эволюционно-
морфологический, а эколого-функциональный биогеохимический подход 
к возможностям существования бактерий в биосфере, оказался очень 
продуктивным и повлиял на широкий круг исследователей, а не только на 
микробиологов.

Особенно хочется отметить организационный талант Георгия 
Александровича. Он находил ученых по сходной проблематике в самых 
разных уголках Советского Союза, России и увлекал их своими идеями, 
помогал им вписать частные конкретные исследования в общий поток 
проблем изучения биосферы и тем самым помогал поднимать науку даже 
в весьма удаленных уголках нашей страны на высокий современный 
уровень. 

С.В. Рожнов
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Эволюция биосферы с древнейших времен до наших дней
Серия «Гео-биологические системы в прошлом». М.: ПИН РАН, 2019. С. 8–24
http://www.paleo.ru/institute/publications/

УДК 631.417.2

ПОЧВЕННОЕ ДЫХАНИЕ И ПОГЛОЩЕНИЕ УГЛЕКИСЛОТЫ  
ПРИ ФОТОСИНТЕЗЕ В НАЗЕМНЫХ ЭКОСИСТЕМАХ РОССИИ 

В.Н. Кудеяров
Институт физико-химических и биологических проблем почвоведения РАН

г. Пущино, Московская область
vnikolaevich2001@mail.ru 

Инициированные академиком Г.А. Заварзиным целенаправленные 
исследования баланса углерода оказали стимулирующее влияние 
на дальнейшие работы по детальным оценкам отдельных 
составляющих углеродного баланса на территории России. Впервые 
оценка баланса углерода на территории России была получена в 
результате исследований по выполнению проекта Государственной 
научно-технической программы (ГНТП-18) под руководством акад. 
Г.А. Заварзина. В дальнейших исследованиях как отечественных 
коллективов, так и международных был показан широкий разброс 
в оценках экосистемного стока СО2, преимущественно связанный с 
использованием различных методов оценки резервуаров, источни-
ков и стоков парниковых газов. 

ВВЕДЕНИЕ

К началу 90-х годов прошлого века в мире пришло осознание, что 
изменение состава атмосферы является наиболее грозной глобальной 
экологической катастрофой, прежде всего, заключающейся в изменении 
климата и окружающей среды. Основной причиной климатических 
изменений считают нарастание парникового эффекта, связанного  
с увеличением в атмосфере концентрации парниковых газов (СО2, СН4, 
N2O и др.). Глобальная концентрация CO2 в атмосфере Земли увеличилась 
с ~277 млн 1 в 1750 г. до 400 млн 1 в 2015 (на 43%) (Le Quéré et al., 2016). 

«Начиная с 1992 г. и принятия рамочной конвенции по климату (Рио-де-
Жанейро), внимание было сосредоточено на углеродном балансе стран… 
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необходимости предпринять действия даже при неполной убежденности 
в справедливости и обоснованности опасений. При этом основное внима-
ние уделялось углеродному балансу и антропогенной эмиссии парниковых 
газов» (Г.А. Заварзин. Вступление. Круговорот углерода на территории 
России. М. 1999.) 

Г.А. Заварзин был координатором работ Направления «Воздействие 
изменений климата на биосферу» Программы ГНТП «Глобальные 
изменения природной среды и климата», начатой в начале девяностых 
годов прошлого века и возглавляемой вице-президентом РАН акад. 
Н.П. Лаверовым, когда появилась необходимость для Российской Федера-, когда появилась необходимость для Российской Федера-
ции составить представление о природных процессах в своих новых гра-
ницах. В этой междисциплинарной работе участвовал ряд институтов пре-
имущественно ОБН РАН и МГУ им. М.В. Ломоносова, в числе которых 
были ИФР им. К.А. Тимирязева (акад. А.Т. Мокроносов – первичная 
продукция фотосинтеза, ЦЭПЛ (акад. А.С. Исаев – продукция лесов), 
факультет почвоведения МГУ (проф. Д.С. Орлов – резервуары гумуса), 
Институт физико-химических и биологических проблем почвоведения 
РАН (проф. Кудеяров – дыхание почв), Институт лесоведения РАН (акад. 
С.Э. Вомперский – торфообразование) и другие участники.

В глобальном масштабе промышленная эмиссия углекислого газа в 
абсолютном выражении в 2015 г. достигла 10.1 Гт С (Le Quéré et al., 2016), 
что составляет 5% от общей эмиссии СО2 на планете, на фоне относительно 
постоянной природной эмиссии СО2 океаном (около 80 Гт С/год) и 
наземными экосистемами планеты в сумме 120 Гт С/год (Sitch et al., 2015). 

Не весь эмитированный углекислый газ техногенного происхождения 
остается в атмосфере. Так, в 60-х годах прошлого века в атмосфере 
оставалось лишь 40% от всей промышленной эмиссии СО2, а в последнее 
десятилетие – 45% (Le Quéré et al., 2012).

Климатическое Соглашение, принятое на Всемирной конференции по 
климату ООН в Париже (ноябрь 2015 г.), обязывает страны, подписавшие 
Соглашение, ограничивать и снижать выбросы парниковых газов до таких 
пределов, которые позволят удержать глобальное потепление к 2100 г. на 
уровне около 3 °С относительно доиндустриального уровня (диапазон 2.7–
3.3 °С). Соглашение предусматривает конкретные обязательства стран по 
обеспечению сокращения выбросов парниковых газов. 

В этой связи региональные оценки балансов углерода имеют не только 
научное, но и важное экономико-политическое значение, поскольку 
предназначены для использования в качестве инструментов для 
определения меры ответственности различных государств за эмиссии 
парниковых газов – основного фактора изменения климата. 

Однако в Парижском Соглашении, так же как и в Киотском Протоколе 
(КП), на наш взгляд, имеются недостатки, которые не отвечают националь-, на наш взгляд, имеются недостатки, которые не отвечают националь-
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ным интересам России. На территории России имеются значительные пло-
щади так называемых «неуправляемых» наземных экосистем. Это могут 
быть территории, поросшие древесной и травянистой растительностью, 
кустарниками, заболоченные земли и др. Эти земли не являются 
безжизненными пустынями, а имеют растительный покров, поглощающий 
СО2. В Соглашении же указывается, что учитываются все совокупные вы-
бросы парниковых газов (ПГ) с территории государства, а поглощение 
ПГ предлагается учитывать только «управляемыми» лесами на данной 
территории. На территории России к управляемым землям относится 
811.8 млн га, а неуправляемым – 897.9 млн га (Национальный доклад о 
кадастре, 2011). Кроме этого, устанавливается «максимально возможный 
учет вклада лесов в баланс углерода, который должен составлять не более 
13.3% от выбросов базового 1990 года» (Романовская, 2016; Романовская, 
Федеричи, 2015). Согласно Второму оценочному докладу Росгидромета об 
изменениях климата… (2014), индустриальная эмиссия парниковых газов 
за 1990 год составляла 668 млн т С/год. Это означает, что зачету подлежит 
только 87 млн т С/год, или только 1/3 часть от чистого поглощения СО2 
растительным покровом России.

БАЛАНС УГЛЕРОДА НА ТЕРРИТОРИИ РОССИИ  
И МЕТОДЫ ЕГО ОПРЕДЕЛЕНИЯ

Баланс углерода на территории России играет важнейшую роль в 
глобальном круговороте углерода, поскольку Россия обладает самыми 
большими площадями лесов и болот – основных поглотителей углерода. 

Первые результаты исследований по оценке состояния цикла углерода 
на территории России были опубликованы в журнале «Природа» (1994, № 7: 
Заварзин, Мокроносов, Исаев, Вомперский, Орлов, Замолодчиков, Кудеяров).

Дальнейшее развитие исследований, проведенных в рамках возглав-
ляемого акад. Г.А. Заварзиным направления, было отражено в коллектив- направления, было отражено в коллектив-направления, было отражено в коллектив-, было отражено в коллектив-
ных монографиях: «Глобальные изменения природной среды и климата» 
(под ред. Лаверова, 1997) и «Круговорот углерода на территории России» 
(под ред. Заварзина, 1999), в которых были сделаны оценки различных 
пулов углерода, стоков и источников углекислого газа в основных биомах 
и в целом для всей территории России. Кроме биогенных составляющих 
баланса углерода, были охарактеризованы его латеральные потоки с 
речным стоком (Виноградов и др., 1999). Более детальное рассмотрение 
различных потоков углерода на территории России было представлено 
в коллективной монографии под редакцией Г.А. Заварзина (Кудеяров и 
др., 2007). В этой монографии основное внимание было обращено на де-
тальную характеристику качественного и количественного составов био-
генных источников и стоков СО2. Также были вскрыты закономерности 
климатогенной миграции за историческое время карбонатов, которые 
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являются одновременно источником и стоком СО2 в степных почвах 
Восточной Европы. Была предложена методика оценки пулов и динамики 
углерода с применением математического моделирования в различных 
компартментах лесных экосистем.

БАЛАНС УГЛЕРОДА В ЛЕСНЫХ ЭКОСИСТЕМАХ РОССИИ

Данные по площадям земель лесного фонда России и их динамике 
(1988–2008 гг.) на основе государственного учета лесного фонда и 
государственного лесного реестра приведены в работе Замолодчикова и 
др. (2013), в соответствии с которой покрытые лесом земли составляли 
787.1 млн га. Материалы синтеза продуктов дистанционного зондирования 
лесных земель приведены Щепаченко и др. (2015), по данным кото- и др. (2015), по данным кото-
рых площадь лесов России в настоящее время, согласно российскому 
национальному определению леса, составляет 711.3 млн га. Покрытые же 
лесом земли оцениваются величиной, на 110 млн га большей, то есть в 
821.3 млн га (Швиденко, Щепаченко, 2014). 

Углеродный баланс лесов России определялся за последние 20 лет 
многими отечественными и международными научными коллективами 
(Исаев и др., 1995; Исаев, Коровин, 1999; Nilsson et al., 2000; Shvidenko, 
Nilsson, 2002, 2003; Quegan et al., 2011; Dolman et al., 2012; Замолодчиков и 
др., 2007, 2011, 2013; Швиденко, Щепаченко, 2014; Schaphoff et al., 2015). Во 
всех цитируемых работах российские леса в целом выступают в качестве 
абсолютного экосистемного стока углерода с величинами порядка 239–
680 млн т С/год за период 1961–2009 гг. В статье Швиденко и Щепаченко 
(2014) чистый экосистемный углеродный баланс (ЧЭУБ) покрытых лесом 
земель России за период 2007–2009 гг. составлял 546±120 млн т С/год, с 
существенной разницей между европейской и азиатской частями России и 
четко выраженными зональными градиентами. 

При сравнительно небольших межгодовых колебаниях поглощения 
углерода лесами России потери его в результате лесозаготовок и пожаров 
варьируют в значительной степени. Показано, что за 1988–2009 гг. потери 
углерода от деструктивных нарушений составили 174±17 млн т С/год, из 
которых 90±8 млн т С/год (52%) приходилось на сплошные рубки, а 84±9 
(48%) – на лесные пожары (Замолодчиков и др., 2013; Грабовский и др., 
2015). Эти данные входят в интервал оценок пожарных эмиссий углеро-
да, опубликованных позднее другим коллективом авторов (Shaphoff et 
al., 2015). Эмиссия углерода в атмосферу в результате лесных пожаров в 
период 1961–2009 гг. на всей территории России варьировала в пределах 
55.5–232.0 млн т С/год.

Различия в оценках углеродного баланса лесов объясняются разными 
подходами и методами определения отдельных его статей, а также уровнем 
неопределенностей полученных результатов. Пожалуй, наибольшей 
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неопределенностью обладают оценки выбросов парниковых газов в 
результате лесных пожаров. Если общие площади пожаров отслеживаются с 
использованием спутникового мониторинга, и это гарантирует достаточно 
полный их учет, то типы пожаров при этом не идентифицируются 
(Грабовский и др., 2015). 

Наибольшие потери органического углерода происходят при верховых 
пожарах, при которых помимо надземных фракций напочвенного покрова 
и подстилки, сгорают хвоя и листва, а также тонкие ветви древостоя (около 
33% от общей массы ветвей). 

Восстановление растительного покрова после пожара – важнейший фак-– важнейший фак-
тор, определяющий баланс углерода на лесных территориях. Определение, 
в какой степени, и в какие сроки восстанавливается чистый сток углерода 
на бывших гарях – проблема для России весьма актуальная, поскольку 
общие площади лесов, пройденных огнем, весьма велики и исчисляются 
десятками миллионов гектаров. Результаты определения баланса углерода 
на гарях приведены в работе (Dolman et al., 2012). Отмечаются достаточно 
высокие величины NPP, порядка 1.4 т С/га/год на площади около 24 млн га, 
что свидетельствует о восстановлении растительного покрова. Но при 
этом эмиссия СО2 за счет гетеротрофного дыхания (почва + разложение 
послепожарных древесных остатков) превышает NPP, и в целом гари 
оцениваются как источник СО2. Похожие данные приводятся и в работе 
А.З. Швиденко с коллегами (Shvidenko et al., 2013). 

ОЦЕНКА БАЛАНСА УГЛЕРОДА НА ВСЕЙ ТЕРРИТОРИИ РОССИИ

Что касается оценок баланса углерода на всей территории России, 
включая и нелесные земли, то в этом случае неопределенность оценок 
гораздо выше. Это связано, прежде всего, с установлением размеров 
площадей и оценкой биопродуктивности сельскохозяйственных угодий, 
естественных сенокосов и пастбищ, кустарниковых зарослей, заболоченных 
земель, разного рода неудобий и т. д. 

Оценки биогенного баланса углерода на территории России, полученные 
за последние 20 лет, находятся в широком диапазоне значений. Здесь, 
прежде всего, следует упомянуть две диаметрально противоположные 
оценки баланса углерода на территории России в 1990 г., выполненные в 
Институте физико-химических и биологических проблем почвоведения 
РАН (ИФХиБПП РАН) (Кудеяров, 2000) и в Международном институ-, 2000) и в Международном институ-
те системного анализа (IIASA) (Австрия) (Nilsson et al., 2000). В работе 
(Кудеяров, 2000) территория России была охарактеризована территорией 
биогенного стока углекислого газа в количестве около 1 Гт С/год. Позд- С/год. Позд-
нее были внесены коррективы в состав источников СО2 и его стоков, а 
также учтен фактор резкого сокращения пахотных угодий в стране, что 
способствовало значительному уменьшению эмиссии СО2 в агросекторе. 
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Заброшенные же пахотные угодья превратились из источника СО2 в его 
сток (Kurganova et al., 2010, 2015, 2017). Уровень неопределенности в этих 
оценках составлял около 20%. 

Принципиально иной результат по балансу углерода на территории 
России для 1990 г. был получен в проекте IIASA (Nilsson et al., 2000). 
Авторы определили, что территория России в целом является источни-
ком углекислого газа в размере 527 млн т С/год. Правда, в последующих 
публикациях позиция IIASA была изменена, и территория России уже 
оценивалась как сток углекислого газа (Shvidenko, Nilsson, 2003; Столбо-Shvidenko, Nilsson, 2003; Столбо-
вой и др., 2004). Дальнейшие публикации сотрудников IIАSA (Shvidenko 
et al., 2010) о балансе углерода лишь подтвердили факт, что территория 
России является абсолютным стоком углерода: для периода 2003–2008 гг. 
среднегодовой чистый сток СО2 оценивался в 567±259 млн т С/год, а для 
2009 г. – в 593±160 млн т С/год. При анализе углеродного баланса в Северном 
полушарии показано, что в России в период 2000–2004 гг. существовал 
чистый сток углерода порядка 0.6–1.0 Гт С/год (Ciais et al., 2010). 

В работе международного коллектива авторов (Dolman et al., 2012) 
приведены сравнительные данные чистого стока углерода в наземных 
экосистемах, полученные с применением трех методов: инвентарного, 
инверсионного моделирования и метода турбулентных пульсаций (ТП). 
Получены довольно контрастные данные. Нижняя граница стока оценена 
в 342 млн т С/год (инвентарный метод и ТП). Верхняя граница оценена 
в 1350 млн т С/год (инверсионное моделирование). Средняя величина 
стока, оцененная по трем методам, составила 613 млн т С/год. Для лесов 
России величины стока углерода, полученные тремя методами, оказались 
довольно близкими: 615, 662 и 554 млн т С/год соответственно.

СОСТАВЛЯЮЩИЕ БИОГЕННОГО БАЛАНСА УГЛЕРОДА

Для оценки углеродного баланса следует учитывать длительность 
пребывания Сорг в резервуарах. Для вегетативных частей растения (листья, 
побеги текущего вегетационного сезона) она составляет 1 год, для древесных 
частей – около 100 лет, для гумуса приближается к 1000 лет, для торфа – не-1000 лет, для торфа – не-
сколько тысяч лет, для самых древних отложений – более 10 тыс. лет.

Исходные экспериментальные данные для оценки балансов должны 
содержать пределы неопределенностей, связанные с пространственной и 
временнóй неоднородностью территорий, методами измерения потоков СО2.

Оценка чистой первичной продукции фотосинтеза
Наиболее полное обобщение по биологической продуктивности 

Северной Евразии были сделано Н.И. Базилевич (1993). Ею были собраны 
данные по нескольким тысячам пробных площадок во всех основных 
биоклиматических и почвенно-географических регионах Северной 
Евразии. На основе этих данных были сделаны оценки первичной 
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продукции фотосинтеза (NPP) для территории России (Мокроносов, 
1994, 1999; Воронин и др., 1995; Мокроносов, Кудеяров, 1997). В работах 
этих авторов на базе данных Базилевич обосновывалось использование 
хлорофильного индекса в качестве универсального показателя для оценки 
первичной продукции фотосинтеза различных фитоценозов. Однако 
оценка NPP по хлорофильному индексу требует уточнения с учетом 
климатических зон, большого разнообразия естественных фитоценозов и 
агроценозов. Продуктивность последних варьирует в значительной степе-. Продуктивность последних варьирует в значительной степе-
ни не столько от почвенно-климатических условий, сколько от систем зем-
леделия, агротехнологий, мелиораций и других факторов. Однако при этом 
следует заметить, что величина NPP для территории России в 4.4 Гт С/год, 
опубликованная в 1994 и 1999 гг. (Мокроносов, 1994, 1999), и значение NPP, 
приведенное в более поздних публикациях других авторов, применявших 
для его оценки другие методы – 4.43 Гт С/год, практически совпали (Nilson 
et al., 2000). В более поздней публикации (Столбовой и др., 2004) NPP на 
территории России оценен в 4.35 Гт С/год.

В коллективной монографии «Пулы и потоки углерода в наземных 
экосистемах России» (Кудеяров и др., 2007) П.Ю. Ворониным был обо- и др., 2007) П.Ю. Ворониным был обо-
снован учет расхода первично связанного углерода при фотосинтезе на 
дыхание стволовой древесины, в результате чего для корректного расчета 
ежегодного фотосинтетического стока древесной растительности значение 
NPP следует увеличивать на величину потерь углерода при эмиссии СО2 
инертным древесным пулом, в котором осуществляется многолетний 
оборот углерода. Ежегодное пополнение инертного древесного резервуара 
в составе старовозрастного древостоя составляет величину около 20% от 
фотосинтетического стока углерода. Таким образом, скорректированный на 
величину потерь дыхания древесного пула фотосинтетический сток углерода 
в растительный покров на территории России за год оценен в 4.73 Гт С/год. 

В более поздней публикации (Dolman et al., 2012) NPP для всей 
территории России оценивался в 4.76 Гт С/год. В данной работе определение 
NPP заимствовано из работы Швиденко (Shvidenko et al., 2010), в которой 
использован полуэмпирический подход в моделировании первичной про-
дукции различных лесообразующих пород (Shvidenko et al., 2007). Как ви-Shvidenko et al., 2007). Как ви- et al., 2007). Как ви-et al., 2007). Как ви- al., 2007). Как ви-al., 2007). Как ви-., 2007). Как ви-
дим, использование двух разных независимых методов определения NPP 
на территории России дало очень близкие результаты – 4.73 и 4.76 Гт С/год.

Почвенная эмиссия углекислого газа
Почвенная эмиссия СО2 (в основном за счет дыхания почвенной биоты 

и корневых систем (R
S
) – второй в мире по величине наземный источник 

углерода, в сумме составляющий 75–100 Гт С/год (Schlesinger, Andrews, 
2000; IPCC, 2001). Этот громадный поток СО2 происходит из почвенного 
пула углерода, по массе углерода более чем в два раза превышающий 
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С-СО2 атмосферы (Tarnocai et al., 2009; Reichstein, Beer, 2008). Согласно 
климатическим моделям (IPCC, 2007), потепление климата в средних и вы-IPCC, 2007), потепление климата в средних и вы-, 2007), потепление климата в средних и вы-
соких широтах может ускорить минерализационные процессы в почвах и 
усилить эмиссию СО2 в атмосферу, что, в свою очередь, по типу обратных 
связей в еще большей степени может вызвать потепление климата (Jenkin-Jenkin-
son, 1991; Knorr et al., 2005; Davidson, Janssens, 2006). Однако повышение 
температуры в высоких широтах может удлинить вегетационный период и 
усилить фотосинтетическую активность, и, следовательно, повысить NPP. 

Средние показатели удельной дыхательной активности почв мира в 
период, благоприятный для вегетации растений (оптимальное увлажнение 
и температура), варьируют не в столь широком интервале и практически не 
зависят от географического положения региона. Среднесуточные показатели 
почвенного дыхания за вегетационный период в различных зонах России 
также не имеют зональной зависимости (Кудеяров и др., 1995, 2007).

Разумеется, годовые потоки СО2 из почв различных климатических 
поясов в значительной степени варьируют и зависят от продолжительности 
вегетационного периода и гидротермических условий (Курганова и др., 
2017; Kurganova et al., 2018).

На величину эмиссии СО2 из почв с непромывным водным режимом 
при определенных условиях может оказывать влияние образование 
карбонатов и их разложение. Карбонаты твердой и жидкой фаз находятся 
в состоянии динамического равновесия с углекислым газом почвенной 
атмосферы и могут, в зависимости от условий, аккумулировать или 
отдавать углекислый газ в почвенный воздух, регулировать газовый обмен 
почвы с атмосферой, а также участвовать в его конвективном переносе на 
значительные расстояния, как в жидкой, так и в твердой фазе. Для почв 
степных ландшафтов характерна высокая биологическая продуктивность и 
значительные резервы кальция, что весьма благоприятно для формирования 
карбонатного буферного резервуара. Механизмы и количественные оценки 
некоторых резервуаров и потоков СО2 в почвах, содержащих карбонаты, 
рассмотрены в работе (Рысков и др., 1997). В другой работе этих авторов 
(Рысков и др., 1993) показаны динамика и запасы карбонатов в почвах России 
за историческое время и их роль как буферного резервуара атмосферного 
углекислого газа. Сравнительный анализ разновозрастных палеопочв, 
погребенных под курганными насыпями эпох бронзы, раннего железа и 
средневековья (конец III-го тысячелетия до н.э. – конец II-го тысячелетия 
н.э.), позволил установить пространственно-временные закономерности 
динамики запасов карбонатов в различных почвенно-географических 
зонах России. Как выяснилось, за последние 3.5 тысячи лет, несмотря на 
имеющее место педогенное карбонатообразование, происходило выще- карбонатообразование, происходило выще-карбонатообразование, происходило выще-, происходило выще-
лачивание CaCO3 из двухметровой почвенно-грунтовой толщи. Общий 
баланс СО2 за исследованный период складывался таким образом, что 
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растворение и вынос карбонатов превышали их образование в почвах, и в 
результате почвы отдавали в атмосферу около 35 млн т С-СО2 в год. 

В литературе принято обозначать дыхание корней как «автотрофное 
дыхание» (R

A
) почвы, а дыхание микроорганизмов и почвенной фауны – 

как «гетеротрофное дыхание» (R
H
). Это разделение весьма важно с пози-

ций оценки экосистемного баланса углерода. Соотношение автотрофного и 
гетеротрофного дыхания в зависимости от различных факторов варьирует 
в значительной степени. На основе опубликованных экспериментальных 
данных исследователи часто оценивают вклад корней растений и 
почвенных микроорганизмов в почвенное дыхание в соотношении от 1:2 
до 1:3 (Кудеяров, 2000; Kurganova, 2003, Кудеяров и др., 2007; Hanson et al., 
2000; Bond-Lamberty et al., 2004, 2010). 

Обнаружена тесная связь между общим дыханием почвы (R
S
) и гете-

ротрофным дыханием, R
H
 (R2 =0.8, P<0.001), что позволило устанавливать 

R
H
 на основе годовых значений RS (Bond-Lamberty et al., 2004). Однако, как 

показывает практика, этот прием не подходит для разделения видов по-
чвенного дыхания в агроценозах, поскольку последние в одних и тех же 
почвенно-климатических условиях в значительной степени могут разли-
чаться по типам растений, технологиям выращивания и другим факторам.

Общий почвенный источник СО2 (R
S
) был оценен нами для России в 

пределах 3.1–4.3 Гт С/год. Меньшая величина показывает эмиссию СО2 
только за вегетационный период, а бóльшая – включает в себя эмиссию не 
только за вегетационный сезон, но и за год в целом. На холодный период года 
приходится в среднем 20–30% от годовой эмиссии СО2 из почв. Расчеты были 
произведены на основе собранного нами банка данных общего почвенного 
дыхания на территории России (Кудеяров и др., 1995; Курганова, Кудеяров, 
1998). И.Н. Курганова (Kurganova, 2003) на основе расширенной базы дан-Курганова (Kurganova, 2003) на основе расширенной базы дан-Kurganova, 2003) на основе расширенной базы дан- 2003) на основе расширенной базы дан-
ных и с применением геоинформационного подхода установила для всей 
территории России величины: R

S
 – 5.67, R

A
 – 2.78 и R

H
 – 2.89 Гт С/год.

В проекте IIASA (Nilsson et al., 2000) гетеротрофное дыхание для почв 
России оценено в 3.2 Гт С/год. Позднее на выборке, включающей 2254 записи 
из общей базы данных, содержащей 3379 записи (Bond-Lamberty et al., 2004) 
было показано, что гетеротрофное дыхание всего почвенного покрова России 
составляет 3.47 Гт С/год (Mukhortova et al., 2015). Для почвенного покрова под 
лесами R

H
 было определено в 1.7 Гт С/год для периода 2007–2008 гг. (Mukhor-Mukhor-

tova et al., 2015). Это несколько противоречит данным по соотношению NPP 
лесов и нелесных земель, определенных (Dolman et al., 2012). 

Сток углерода в лесных экосистемах России
Наиболее важной величиной в оценке баланса углерода является 

величина стока СО2, то есть разность между NPP и гететрофным дыханием 
почвы и находящимися на ее поверхности древесных остатков и подстилки. 
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По данным Всероссийского научно-исследовательского института 
лесоводства и механизации лесного хозяйства (ВНИИЛМ) (Филипчук 
и др., 2016; Филипчук, 2017) годичное депонирование углерода в лесах 
Российской Федерации в 1988–2014 гг. составляло 530–595 млн т С/год. 
В обширной сводке данных по балансу углерода в лесах России за более 
чем 30-летний период величины баланса углерода варьируют в пределах 
(-177) – (+1097) млн т С/год (Филипчук, 2017). 

Согласно оценки ЦЭПЛ РАН, сделанной в соответствии с моделью 
РОБУЛ, в период 1998–2015 гг. чистый сток углерод в леса России составлял 
около 200 млн т С/год (Замолодчиков, 2017). 

Секвестирование атмосферного углекислого газа экосистемами
Термин «секвестирование углерода» возник применительно к 

искусственным экосистемам, специально создаваемым для бóльшего 
связывания СО2 из атмосферы, что практикуется как один из приемов борьбы 
с неконтролируемой промышленной эмиссией СО2. На секвестирование 
избытка углекислого газа атмосферы экосистемами можно рассчитывать 
только в том случае, если меняется тип землепользования. Например, 
пахотные почвы запускаются под естественное зарастание (залежи) или 
переводятся под лесные насаждения и луга. В последние годы в связи с 
реализацией рекомендаций Киотского протокола, а в настоящее время в 
соответствии с Парижским Климатическим соглашением пропагандируются 
мероприятия по усилению стока атмосферного углекислого газа за счет 
восстановления и расширения площадей, покрытых лесом.

Особенность накопления углерода в лесных экосистемах состоит в 
том, что оно происходит только тогда, когда леса растут. Интенсивное 
накопление биомассы в лесах умеренной зоны наблюдается до возраста 
50–70 лет, затем происходит снижение темпов прироста. В спелых 
насаждениях баланс СО2 приближается к нулю, а в перестойных – лес 
становится источником СО2, поскольку возрастной отпад деревьев и раз-
ложение дебриса превосходит нарастание новообразованной биомассы 
(Исаев, Коровин, 1999). Леса часто подвергаются рискам залпового 
выброса СО2 в случаях лесных пожаров или массового нашествия 
вредителей и болезней. 

Секвестирование углерода путем новых лесопосадок, безусловно, имеет 
определенный положительный эффект, но в долговременной перспективе 
этот эффект может быть сведен к нулю. Кроме того, ограниченность 
земельных ресурсов на планете и, прежде всего, необходимость пахотных 
угодий, не позволяет безгранично расширять лесопосадки. Наращивание 
пулов углерода надземной растительной биомассы, так же как и пулы 
органического углерода в почвах, имеют свои ограничения, связанные с 
почвенно-климатическими условиями.
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При обсуждении проблемы секвестирования атмосферного СО2 можно 
привести опыт Российской Федерации, который возник не как результат 
специально проведенного эксперимента, а как следствие перестройки 
сельского хозяйства, связанного с правительственными реформами 
народного хозяйства страны. В результате упразднения советской 
системы ведения сельского хозяйства его продукция резко упала по 
всем показателям. Падение валового сельскохозяйственного продукта 
произошло по причине сокращения площади пахотных угодий и резкого 
снижения объемов применения всех видов удобрений. За последние 25 лет 
площадь пашни сократилась почти на 40 млн га. И невольно эти земли 
перешли в разряд залежных. Накопление С в залежных землях России за 
период 1990–2010 гг. могло составить ~900 млн т С или около 45 млн т С/
год, что компенсировало примерно 10% промышленной годовой эмиссии 
С-СО2 (Kurganova et al., 2010, 2015).

Торфообразование
В силу того, что рельеф на бóльшей части России крайне пологий или 

волнистый, а речной сток приурочен к равнинам, где создаются области 
избыточного увлажнения и анаэробиоз, значительная часть территории 
страны покрыта болотами. Отложение углерода в торфах относится к 
биомной продукции (NBP) с временами пребывания углерода тысячи лет.

В болотах создаются благоприятные условия (анаэробиозис) для «улав-) для «улав-
ливания» органического углерода в силу блокировки его микробной де-
струкции. В болотах продукция органического углерода (фотосинтез) пре-
восходит деструкцию, и в результате углерод накапливается в основном в 
виде торфа, представляющего собой биомную продукцию с длительными 
временами пребывания (NBP). По данным С.Э. Вомперского и др. (1999), 
ежегодная аккумуляция углерода в торфах на всей территории России 
составляет около 20 млн т С.

Наибольшая плотность углерода в слое 1 м приурочена к северным 
болотам. Мощности торфяников могут достигать десятков метров. Для 
болот Западной Сибири средняя мощность торфяных залежей составляет 
3–4 м (Инишева, 2009). В болотах России сосредоточено 110 млрд т углерода, 
что в 2.5 раза больше, чем в фитомассе всех лесов России (Инишева, Мас-, Мас-
лов, 2013). Характерная особенность торфяных болот Западной Сибири 
заключается в том, что процесс заболачивания продолжается и в настоя-тоя-
щее время. За последние 2000 лет площадь болот возросла более чем на 
180 тыс. км2, т. е. увеличивалась в среднем на 92 км2/год (Инишева, 2009).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Инициирование академиком Г.А. Заварзиным целенаправленных ис-
следований баланса углерода оказали стимулирующее влияние на даль-
нейшие работы по детальным оценкам отдельных составляющих угле-
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родного баланса на территории России. Пожалуй, такая детальная оценка 
биогеохимического круговорота углерода на столь огромной территории 
выполнена впервые в мире. 

Баланс углерода на территории России играет важнейшую роль в 
глобальном круговороте углерода, поскольку Россия обладает самыми 
большими площадями лесов и болот – основных поглотителей углерода. 

Впервые оценка баланса углерода на территории России была получена 
в результате исследований по выполнению проекта Государственной 
научно-технической программы (ГНТП-18) под руководством акад. 
Г.А. Заварзина (1999). 

В дальнейших исследованиях как отечественных коллективов, так и 
международных был показан широкий разброс в оценках экосистемного 
стока СО2, преимущественно связанный с использованием различных ме-
тодов оценки резервуаров, источников и стоков парниковых газов. 

Потенциал стока не менее 200 млн т С/год лесами России подтвержден 
абсолютным большинством исследований, выполненных как отечествен-
ными, так и международными исследовательскими коллективами.

Однако имеется явное несоответствие предлагаемых МГЭИК для 
России обязанностей по зачету чистого поглощения парниковых газов. 
Предлагается засчитывать поглощение парниковых газов в размере не бо-
лее 13.3% от промышленных эмиссий парниковых газов страны в 1990 г. 
(87 млн т С/год) (Романовская, Федеричи, 2015; Романовская, 2016), что яв-
ляется абсолютно необъективным подходом к реально складывающемуся 
углеродному балансу. Эта величина в относительном выражении к чистому 
стоку углерода лесами составляет не более 1/3 части от наименьшей 
оценки чистого стока углерода лесами. Потенциал стока не менее 200–
300 млн т С/год лесами России подтвержден абсолютным большинством 
исследований, выполненных как отечественными, так и международными 
коллективами. Игнорирование значительной части стокового потенциала 
экосистем России, в будущем может обернуться для страны большими 
ограничениями в использовании ископаемого топлива. 

Статья подготовлена по теме Государственного задания № 0148-
2019-0238-2016-012 и ПП-51 238-20-18-0032.
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Soil respiration and carbon dioxide absorption during photosynthesis 
in terrestrial ecosystems of Russia

V.N. Kudeyarov
The investigations on carbon balance and its composition on the territory of Russia was 
initiated by academician George Zavarzin in the early nineteenth. The first evaluation 
of carbon balance on whole Russian territory was estimated during the implementing 
State Scientific Program  (GNTP 18) under leadership George Zavarzin. In the further 
investigations which were carried out by both Russians scientific groups and International 
collectives show that results were varied due to different methods used for determination 
of carbon dioxide sink, emissions CO2 and carbon pools in the ecosystems.
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Рассмотрены две версии происхождения архей и бактерий, разли-
чающихся по структуре фосфолипидных мембран. В первой, клас-
сической версии оба домена произошли от одного универсального 
общего предка (LUCA), при дифференциации которого возникли 
метаболически различные субпопуляции, ставшие предшественни-
ками архей и бактерий. Во второй версии постулирована возмож-
ность множественности и асинхронности актов зарождения жизни 
в разных геохимических условиях. Независимо образовавшиеся по-
пуляции протоклеток имели исходные метаболические различия, 
которые явились предпосылкой для дихотомии путей биосинтеза 
липидных мембран и, соответственно, дискретного возникновения 
архей и бактерий в ходе коэволюции различных взаимосвязанных 
систем единой интеграционной сети в протоклетках.

В канонической схеме «дерева жизни» выделено три домена (царства) 
организмов: бактерии, археи и эукариоты. В последние годы благодаря до-
стижениям в области филогеномики получили поддержку представления 
о том, что первичными доменами являются бактерии и археи (Williams et 
al., 2013; Raymann et al., 2015), а эукариоты вторичны и возникли в резуль-
тате эндосимбиотического взаимодействия архей и бактерий (Rivera, Lake, 
2004; Martin et al., 2015). Фундаментальное значение для эволюционной 
биологии имеют вопросы о том, когда и каким образом произошло разде-
ление на два домена, обладающих универсальным генетическим кодом и 
общими принципами организации клетки, но различающиеся по ряду су-

Эволюция биосферы с древнейших времен до наших дней
Серия «Гео-биологические системы в прошлом». М.: ПИН РАН, 2019. С. 25–35

http://www.paleo.ru/institute/publications/
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щественных характеристик информационных систем трансляции, транс-
крипции и репликации. Одно из главных различий касается структуры  
и стереоспецифичности фосфолипидов мембран (Koga et al., 1998; Pereto 
et al., 2004; Lombard et al., 2012). У бактерий (и эукариот) основу таких ли-
пидов составляет глицерол-3-фосфат (G3P), соединенный с жирными кис-
лотами, тогда как у архей стереохимически противоположный глицерол-
1-фосфат (G1P) связан с изопренацильной группой. Синтез G1P-остова  
у архей осуществляется дегидрогеназой, не имеющей гомологии с фермен-
том синтеза G3P-блока в фосфолипидных мембранах у бактерий. Между 
бактериями и археями выявлены также различия в строении клеточных 
стенок и структуре ионных помп, в белковом составе жгутиков (несмотря 
на их функциональное сходство), в путях анаэробного метаболизма (Eme, 
Doolittle, 2015). Археям свойственна система синтеза тетрагидрофолата, 
связанная с метаногенезом, тогда как у бактерий синтезируется тетраги-
дрометаноптерин, обслуживающий процесс ацетогенеза (Sousa, Martin, 
2014). Все эти различия обусловлены ко-эволюцией разных, но взаимосвя-
занных систем, включая и фосфолипидные мембраны. 

Для понимания роли липидных структур в происхождении архей  
и бактерий целесообразно кратко изложить гипотезы о зарождении жизни 
на Земле (не обсуждая идею о внеземном происхождении жизни и гипоте-
зу о возникновении архей и бактерий из эукариот (Staley, 2017)). В одной из 
гипотез предполагается (Koonin, Martin, 2005), что на этапах добиологиче-
ской эволюции предшественники макромолекул и субстраты каталитиче-
ских реакций находились в неорганических железо-сульфидных ячейках, 
расположенных вблизи морских гидротермальных микрократеров (иного 
рода, чем высокотемпературные «черные курильщики» с PH=1–2). В этих 
ячейках использовали энергию, генерация которой была связана с выделе-
нием H

2
 при серпентинизации минералов, приводящей к защелачиванию 

среды (PH=9–10) (Russell et al., 2010). Водород являлся донором электро-
нов для восстановления СО

2
; образующаяся энергия обеспечивала синтез 

органических соединений, молекул РНК, простейших белков, процессы 
метаногенеза и ацетогенеза (Martin, Russell, 2003; Lane et al., 2010). Такая 
геохимическая система была своеобразным инкубатором для протоклеток 
с примитивными генетическими элементами и белковыми порами, кото-
рые могли быть функциональными предшественниками мембран. 

Согласно другой гипотезе (Mulkidjanian et al., 2012) жизнь зародилась не 
в морской среде, а в континентальных мелководных водоемах, которые на-
сыщались парами от наземных горячих источников и снабжались хлором, 
серой и другими элементами, поступающими из горных пород. Для этой 
модели характерны более благоприятные условия (по сравнению с морской 
гидротермальной нишей) для формирования протоклеток: 1) высокое соот-
ношение K+/Na+, соответствующее уровню в современных клетках; 2) высо-
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кая концентрация фосфора, цинка, марганца и ряда других элементов, не-
обходимых для различных синтезов; 3) большое количество СО

2
 в атмосфе-

ре; 4) близкая к оптимальной температура в наземных водоемах (20–30 оС); 
5)  использование пористой силикатной поверхности для образования агре-
гатов и биопленок. Источником энергии была солнечная радиация, распад 
радиоактивных соединений, геохимические процессы, продуцирующие до-
норы электронов. В сценарии зарождения жизни в анаэробных наземных 
условиях важную каталитическую роль играли цинк и марганец, синтез 
липидоподобных структур, участвующих в создании ионного градиента 
(Mulkidjanian et al., 2012). На ключевое значение высокого соотношения K+/
Na+ для образования протоклеток указывал Ю.В. Наточин (2009), критику-
ющий представления о зарождении жизни в морской среде.

Гипотеза о наземном происхождении жизни не противоречит тому, 
что протоклетки могли возникать локально и асинхронно (на протяжении 
длительного периода) в разных районах планеты, где функционировали го-
рячие источники. По нашему мнению, можно допустить многократность 
актов зарождения жизни и возможность независимого возникновения про-
токлеток в локальных геохимических условях, что явилось предпосылкой 
для раздельного развития архей и бактерий на самых ранних этапах эво-
люции. В этом утверждении мы исходим из представлений о мозаичности, 
многообразии географической оболочки Земли (Заварзин, 2010) и ранее 
высказанных нами (Шестаков, 2003; Шестаков, 2009) и другими авторами 
(Raup, Valentine, 1983; Woese, 2004; Заварзин, 2008; Theobald, 2010) сооб-
ражений о значении для зарождения жизни локальных различий в физико-
химических, геохимических условиях. Наша позиция не совпадает с обще-
принятым постулатом о происхождении организмов из гипотетического 
общего предка. Этот постулат подразумевает, что жизнь на Земле возникла 
единожды в результате взаимодействия каталитических процессов в неор-
ганической среде и приобрела в конечном счете клеточную форму, пройдя 
через серию «узких горлышек» отбора, определявших русло структурно-
функциональной эволюции организмов. На этой догме базируется поня-
тие об универсальном общем предке, обозначаемом в большинстве работ 
как LUCA (Last Universal Common Ancestor) (Koonin, 2003; Glansdorff et al., 
2008; Fournier et al., 2015).

В трактовке сущности LUCA существуют два основных подхода, раз-
личия между которыми имеют прямое отношение к вопросу об истоках 
возникновения первичных доменов. В первоначальной концепции, разра-
ботанной К. Вёзе (Woese, 1998, 2002) LUCA не является организмом, а рас-
сматривается как консорциум генетически примитивных прогенот (ранних 
протоклеток) с небольшим набором белков, легкопроницаемыми оболоч-
ками и разнообразных по сочетанию метаболических характеристик. Ге-
номы прогенот нестабильны и вариабельны из-за высокой мутабильности, 
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интенсивных горизонтальных генетических переносов и обмена белками и 
метаболитами между прогенотами. Эволюционировали не отдельные про-
геноты, а все сообщество в целом как «коммунальное хозяйство» с общим 
генным фондом. В процессе кооперативного взаимодействия получали пре-
имущество наиболее энергетически и метаболически эффективные субпо-
пуляции прогенот. Путем горизонтальных переносов приобретались новые 
качества, происходило усложнение геномов, расширение спектра белков. 
Возникали геноты, обладавшие ограниченной способностью к горизон-
тальным переносам, шла «кристаллизация» структур и функций первич-
ных клеток, способных к вертикальному наследованию (Woese, 2002).

В другом подходе LUCA рассматривали как сложно-организованную 
клетку с большим геномом, с развитыми метаболическими сетями, в том 
числе обеспечивающими синтез мембранных липидов, необходимых для 
осуществления энергетических процессов (Glansdorff et al., 2008). Предпо-
лагалось, что LUCA-клетки подвергались редукционной эволюции, в ходе 
которой в определенных условиях терялись «ненужные» гены и структу-
ры, что привело к дивергенции архей и бактерий, различающихся, в част-
ности, по строению фосфолипидных мембран. К критическому рассмотре-
нию этой модели мы вернемся в следующем разделе статьи.

В позднем варианте гипотезы «коммунального хозяйства» (Woese, 
2004) уже рассматривались прогеноты с РНК-геномами, а переход к ДНК-
геномам происходил на стадии «кристаллизации» клеточных структур, 
хотя схема перехода оставалась неясной. В работах Фортера (Forterre, 
2006; Forterre, Gribaldo, 2007) была предложена оригинальная модель про-
исхождения ДНК и белков репликации от древних вирусов различного 
типа. Согласно этой модели ДНК-вирус инфицировавший РНК-геномную 
протоклетку терял гены капсидных и литических белков и превращался 
в плазмидоподобный элемент, который путем ретротранскрипции стано-
вился ДНК-геномом, заместившим менее стабильный РНК-геном. Пред-
полагалось, что при переходе от РНК-генома к ДНК-геному и произошло 
разделение протоклеток по стереоспецифичности липидов и по принад-
лежности к археям или бактериям. Из популяций РНК-геномных прото-
клеток в «коммунальном хозяйстве» выжили только те, которые получили 
от разных вирусов ДНК более стабильную (по сравнению с РНК) и с более 
эффективными системами репликации и транскрипции. Гипотеза «Три ви-
руса – три домена» не отрицала концепцию LUCA и была близка к идеям о 
важной роли древних вирусов в эволюции, высказанным другими автора-
ми (Агол, 2009; Koonin et al., 2006). В этой гипотезе нас привлекает то, что 
инфицирование протоклеток разными ДНК-вирусами могло происходить 
несинхронно во времени и в популяциях, локализованных в разных экони-
шах (в частности, предшественники архей могли выжить в термофильных 
условиях без конкуренции с мезофильными бактериями).
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Очевидным является то, что липиды играли важнейшую роль уже на 
ранних этапах эволюции, когда происходило обособление содержимого 
протоклеток от внешней среды и создавались условия для метаболических 
процессов и систем синтеза нуклеиновых кислот и белков (Gould, 2018). 
Понимание значимости этой роли нашло отражение в концепции «Мир 
липидов» (Segre et al., 2001), который мог предшествовать «Миру РНК» 
или коэволюционировать вместе с ним в процессе развития протоклеток. 
В другой работе предложена концепция «Мира РНК-липиды» без вовлече-
ния интегральных белков в организацию примитивных мембран (Deamer, 
2008). Липидоподобные структуры, синтезированные абиотически, обла-
дали способностью к усложнению (образованию длинных цепочек жирных 
кислот), к спонтанной самоорганизации, самосборке везикул (пузырьков), 
к ускорению процессов катализа. В замкнутых везикулах шло концентри-
рование субстратов и конгломератов макромолекул, сопряжение биохими-
ческих реакций, формировались системы переноса ионов (Griffiths, 2007). 

В изучении ранних этапов эволюции одним из ключевых является во-
прос о том, на каком этапе и как происходило возникновение липидных сте-
реоизомеров у архей и бактерий и как связаны различия в фосфолипидных 
мембранах с процессами энергетического метаболизма. Рассмотрим пред-
ставления разных авторов о синтезе фосфолипидов разной стереоспецифич-
ности в контексте проблемы дискретного происхождения архей и бактерий.

По версии Мартина‒Рассела (Martin, Russell, 2003) предшественники 
ранних протоклеток не имели липидных мембран, но использовали бел-
ковые поры. Сперва липиды синтезировались абиотически, а в ходе после-
дующей эволюции возникли два типа ферментов, осуществляющих син-
тез стереохимически альтернативных глицерол-фосфатов, определяющих 
специфику фосфолипидных мембран у архей и бактерий. Гипотезу незави-
симого возникновения двух негомологичных дегидрогеназ, ответственных 
за синтез стереоспецифических фосфолипидов высказали ранее японские 
авторы (Koga et al., 1998). В другой версии постулировано, что в прото-
клетках синтезировались липидные рацематы и фосфолипидные мембра-
ны имели гетерохиральную природу (Wachtershauser, 2003). Под действием 
метаболических селективных факторов в популяциях взаимодействующих 
протоклеток происходила сегрегация с образованием линий, обогащенных 
разными стереоизомерами. Предполагалось, что гетерохиральные фосфо-
липиды нестабильны и поэтому отбор в субпопуляциях шел по призна-
ку монохиральности мембран. Такой селекции способствовал переход от 
неспецифического синтеза глицерол-фосфата к системе различных деги-
дрогеназ, катализирующих образование стереоспецифических фосфоли-
пидов. Возможность асинхронности появления негомологичных дегидро-
геназ указывала на то, что сперва возникли бактерии, а археи появились 
позднее (Wachtershauser, 2003). В модифицированной схеме (Pereto et al., 
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2004) предполагалось, что неспецифический синтез гетерохиральных фос-
фолипидов мембран происходил в первичных клетках (LUCA), где в ходе 
эволюции и возникли стереоспецифические дегидрогеназы из предковых 
ферментов различного филогенетического происхождения. Такая версия 
не противоречила гипотезе, согласно которой разделение на фосфолипиды 
разного типа (и, соответственно, на археи и бактерии) произошло вслед-
ствие редукционной эволюции LUCA (Glansdorff et al., 2008). Диверген-
цию мембран связывали с нестабильностью гетерохиральных структур и 
селекцией на монохиральность более стабильных мембран.

Однако представления о селективном преимуществе монохиральных 
липидных мембран подверглись аргументированной критике. В опытах с 
липосомами показано, что гетерохиральные липиды не менее стабильны, 
чем монохиральные структуры (Shimada et al., 2011). Разные по стереоспе-
цифичности липиды совместимы в одной клетке без проявления негатив-
ных эффектов. В созданном с помощью методов генетической инженерии 
штамме Escherichia coli синтезируются оба типа фосфолипидов и гетеро-
хиральность мембран не влияет на жизнеспособность гибридных клеток 
(Caforio et al., 2018). В результате геномного анализа у некоторых некуль-
тивируемых архей выявлена способность синтезировать химерные липи-
ды, что указывает на возможность образования гетерохиральных мембран 
(Villanueva et al., 2017). Таким образом, монохиральность фосфолипидных 
мембран у архей и бактерий не обусловлена их селективным преимуще-
ством, а связана прежде всего с функциями независимо возникших на ран-
них этапах эволюции дегидрогеназ, ответственных за синтез разных сте-
реоизомеров (G1P у архей и G3P у бактерий).

Многие исследователи поддерживают предположение о первичной ге-
терохиральности фосфолипидных мембран (Pereto et al., 2004; Lombard 
et al., 2012), хотя вопрос о движущих силах перехода к монохиральности 
остается дискуссионным. Помимо стереоспецифичных глицерол-фосфа-
тов в состав сложных двуслойных мембран входят жирные кислоты или 
изопреноиды, а также интегральные белки, ответственные за транспорт-
ные (Sec, Yid C и др.) и энергетические процессы. Формирование фосфоли-
пидных мембран могло быть результатом только коэволюции и сопряже-
ния разных систем, включая метаболические сети, структуры клеточных 
стенок, жгутиков, аппарата репликации, ионного транспорта (Szathmary, 
2007; Mulkidjanian et al., 2009). Если, как полагают микробиологи, ацето-
генные бактерии и метаногенные археи были древнейшими прокариота-
ми, то дихотомия этих доменов может быть связана с развитием разных 
путей метаболизма в различных геохимических условиях (Martin et al., 
2014). В ранних протоклетках переход от геохимической энергетики к 
биоэнергетике сопровождался возникновением ряда белков/ферментов, 
различающихся у архей и бактерий. Эти различия заключаются в следу-
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ющем: 1) археям свойственны АТФ-синтазы F-типа, а бактерии обладают 
АТФ-синтазами A/V-типа (Mulkidjanian et al., 2009); 2) факторы переноса 
С-блоков имеют разную природу – гидрометаноптерин у архей и тетраги-
дрофолат у бактерий (Sousa, Martin, 2014); 3) выявлена разница в наборах 
мембранных белков в помпах, ответственных за ионный градиент (Sousa 
et al., 2013). Дихотомия типов метаболизма (ацетогенез и метаногенез) и 
фосфолипидных мембран в протоклетках сопряжена с переходом от про-
стого Na+-зависимого градиента к более сложному и энергетически эф-
фективному протонному градиенту, обеспечивающему хемиосмотический 
трансмембранный способ генерации энергии (Mulkidjanian et al., 2009). Та-
ким образом, можно полагать, что на ранних этапах эволюции одним из 
главных движущих трендов была селекция на повышение энергетического 
снабжения различных типов метаболизма.

Взаимосвязь дивергенции липидных мембран с системами биоэнер-
гетики рассмотрена (Sojo et al., 2014) с помощью математической модели, 
основанной на предположении об использовании протоклетками (LUCA) 
протонного градиента. В этой концептуальной работе предложена схема 
участия гипотетического белка-антипортера в функционировании ионных 
помп и, соответственно, в эволюции фосфолипидных структур. Мембра-
ны, содержащие глицеролфосфатную основу, обладают низкой проница-
емостью и не могут обеспечить получение свободной энергии извне (гео-
химического происхождения). Использовать природный протонный гра-
диент могут только протоклетки с «протекающими» (leaky) мембранами, 
которые и были по мнению авторов (Sojo et al., 2014) свойственны LUCA. 
Такие несовершенные мембраны были лишены глицерол-фосфата, но со-
держали жирные кислоты и, возможно, изопреноиды. На основе модели-
рования было обосновано предположение о существовании в протоклет-
ках белка-антипортера, повышающего эффективность переноса протонов. 
Антипортер был одним из первых предковых белков (как и примитивная 
АТФ-синтаза), который участвовал в становлении ионных помп в прото-
клетках и способствовал эволюционному усложнению фосфолипидных 
мембран. Действие антипортера создавало условия для формирования Na+- 
зависимого градиента и давало селективные преимущества для снижения 
проницаемости мембран, в частности за счет включения в структуру гли-
церол-фосфата. Согласно этой гипотезе фосфолипиды с альтернативной 
стереоспецифичностью возникли уже после формирования первичных 
ионных помп в раздельных, независимых популяциях протоклеток, раз-
личавшихся метаболически и занимавших разные экониши. Из этой рабо-
ты (Sojo et al., 2014) можно сделать такие выводы: 1) LUCA мог состоять из 
нескольких метаболически и экологически различных популяций; 2) воз-
никновению фосфолипидных мембран предшествовало формирование 
ионных помп, осуществляющих хемиосмотическую генерацию энергии; 
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3) становление стереоспецифичных липидов происходило в метаболиче-
ски различавшихся независимых популяциях; 4) дивергенция типов фос-
фолипидных мембран стала одним из решающих факторов разделения ар-
хей и бактерий.

На основе анализа рассмотренных выше сведений можно выделить 
две обобщенных версии о происхождении протоклеток и разделении до-
менов.  В первой, почти консенсусно распространенной версии оба домена 
произошли из одного универсального общего предка, который представ-
лял собой консорциум РНК (позднее ДНК) – геномных протоклеток, раз-
личавшихся по метаболическим свойствам. В результате обмена генетиче-
скими элементами и метаболитами формировались линии (субпопуляции), 
различия между которыми определялись влиянием внешних факторов и 
выражались в расширении спектра белков. На этом этапе эволюции по-
явились предпосылки для возникновения и оптимизации аппарата транс-
мембранного хемиосмотического способа генерации энергии, связанного с 
механизмом усложнения фосфолипидных мембран. Окончательному фе-
нотипическому разделению архей и бактерий предшествовала диверген-
ция независимых путей синтеза стереохимически альтернативных типов 
глицеролфосфатных блоков. Превращение протоклеток в полноценные 
клетки с некоторыми различиями в системах трансляции, транскрипции, 
в строении мембран и т. п. было следствием коэволюции разных структур, 
входящих в интегрированную сеть, обеспечивающую селективные пре-
имущества клеток в конкретных экологических условиях.

Во второй версии действовали те же универсальные принципы постро-
ения структурно-функциональной организации клеток. Однако вопрос о 
возникновении первичных протоклеток рассматривается с позиций гипо-
тезы о многократности, множественности и асинхронности актов зарож-
дения жизни в разных геохимических и географических условиях. Воз-
можность зарождения в зоне морских гидротермальных щелочных микро-
кратеров и/или в континентальных водоемах с высоким соотношением K+/
Na+ и снабжаемых парами газов из горячих источников позволяет думать 
о независимом происхождении нескольких типов стартовых протоклеток 
(вариантов LUCA), из которых выжили только те, которые стали предше-
ственниками архей и бактерий. Исходя из этой гипотезы мы склонны пола-
гать, что предпосылки к дискретному происхождению доменов появились 
на ранних этапах перехода от добиологической к биологической эволюции, 
когда в разное время и в разных местах возникли протоклетки, исходно 
различающиеся по биохимическим характеристикам, отражающим спец-
ифику экологических условий. Такие протоклетки не имели общего пред-
ка, но распространяясь за пределы первоначальной ниши могли взаимо-
действовать путем горизонтальных переносов с протоклетками другого 
локального происхождения, частично сохраняя свойства, приобретенные в 



33

период своего зарождения. Среди этих свойств могли быть заложены раз-
личия в системах репликации и трансляции (например, полученные от раз-
ного типа вирусов согласно концепции «разные вирусы – разные домены), 
а также в строении ионных помп и липидных структур.
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On discrete origin of archaea and bacteria
S.V. Shestakov, E.A. Karbysheva

Two versions of the origin of archaea and bacteria possessing different types of 
phospholipid membranes are considered. According to the first, widespread version 
both domains  arose from a single universal common ancestor (generalized LUCA) 
which differentiation led off to the appearance of protocell subpopulations serving 
as precursors of archaea and bacteria. Second version postulates possibilities for 
multiple and asynchronous events of life origination in various geochemical conditions. 
Independently arisen protocells had initially different properties that become a 
prerequisite of a dichotomy of pathways of membrane lipids and correspondingly 
discrete arise of archaea and bacteria in the frame of co-evolution with another protocell 
systems in integral network.

Key words: archaea, bacteria, evolution, protocell, phospholipid membranes
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Сравнение геологической летописи и молекулярной (геномной) ле-
тописи жизни выявляет противоречия в области датирования важ-
нейших эволюционных событий. Адекватное понимание степени 
представительности этих летописей, а также возможностей и огра-
ничений используемых методов исследования открывает возможно-
сти более глубокого постижения биологической эволюции и истории 
биосферы. 

Ключевые слова: биоразнообразие, палеонтологическая летопись, мо-
лекулярные часы, геномика, протеомика, метаболомика, филогения, эво-
люция

Сравнение геологической летописи жизни, включающей ископаемые 
остатки вымерших организмов, а также геохимические, минералогические 
и изотопные сигналы жизнедеятельности биот, надежно датированные изо-
топно-геохрогологическими методами, и молекулярной летописи жизни, 
заключенной, прежде всего, в геноме ныне живущих организмов, нередко 
выявляет конфликт данных в части хронологии важнейших эволюционных 
событий. Молекулярные часы обычно указывают более раннее время появ-
ления той или иной группы организмов в сравнении с изотопным возрастом 
древнейших окаменелостей соответствующей группы. Это противоречие 
заметно увеличивается по мере перехода к более ранним этапам геологи-
ческой истории и биологической эволюции (Федонкин, 2006). Понимание 
природы тех явлений, которые мы читаем в геологической истории и в гено-
ме как сигналы эволюционных биотических событий, поможет снять ука-

Эволюция биосферы с древнейших времен до наших дней
Серия «Гео-биологические системы в прошлом». М.: ПИН РАН, 2019. С. 36–47
http://www.paleo.ru/institute/publications/
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занные противоречия этих двух летописей. Особенно важным представ-
ляется адекватное понимание меры представительности обеих летописей, 
которые, как любая летопись, имеют свои ограничения, дефекты, пробелы, 
искажения и допускают неоднозначное толкование.

ДЕФЕКТЫ ГЕОЛОГИЧЕСКОЙ ЛЕТОПИСИ

Степень неполноты стратиграфической летописи глубоко осознавали 
исследователи на заре геологии. Чарльз Лайель оставил нам прекрасную 
метафору: геологическая летопись – это история мира, написанная на из-
менявшемся языке; из нее сохранился лишь последний том, в нем – непол-
ная краткая глава, где на каждой странице уцелело лишь несколько строк. 
Каждое слово медленно менявшегося языка представляет собой формы 
жизни. Именно неполнотой геологической летописи Чарльз Дарвин объяс-
нял редкость нахождения переходных форм между видами геологического 
прошлого (см. главу Х его труда «Происхождение видов»). В поддержку 
этого взгляда П. Тейяр де Шарден сформулировал парадокс трансфор-
мизма, раскрывающий причины таких пробелов в ископаемой летописи: 
начало каждого эволюционного ствола еще не является типичным ком-
понентом последнего и обычно ускользает от внимания исследователя в 
силу скудости сохранившегося и дошедшего до нас материала (Teilhard de 
Chardin, 1925). К этому можно было бы добавить и фактор ограниченности 
первичных биотопов предков тех групп, которые стали массовыми в даль-
нейшей истории органического мира.

Низкая представительность геологической летописи остается весьма 
сложной и не всегда осознаваемой проблемой. Возможность непосред-
ственного палеонтологического изучения осадочных толщ в естествен-
ных обнажениях существенно снижается по мере увеличения возраста 
отложений. Архейские и протерозойские отложения существенно меньше 
обнажены эрозией в сравнении с фанерозойскими породами. Сохранность 
ископаемых определяeтся широким спектром тафономических и палеоэ-
кологических факторов, размером, вещественным составом и строением 
живших организмов, а также длительной историей постседиментационных 
преобразований ископаемых остатков. Интервалы времени формирования 
осадков эпиплатформенных мелководных морей и континентальных от-
ложений включают огромную долю времени на перерывы осадконакопле-
ния. Скрытые перерывы в осадконакоплении и размывы документируются 
даже в толщах, накопившихся в глубоководных палеобассейнах, которые 
весьма незначительно представлены в геологической летописи, – бóльшая 
часть палеонтологических данных получена из осадков эпиплатформен-
ных морских палеобассейнов и континентальных отложений. 

С расширением арсенала методов изучения геологической летописи 
(изотопная геохронология, геохимия изотопов, хемостратиграфия, магни-
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тостратиграфия, палеобиохимия и др.) появились возможности получать 
качественно новые данные об истории Земли и ее живого мира. Вместе 
с накоплением опыта приходят знания о сложном поведении изотопных 
систем в разных условиях, а также о том, что геохимические и геофизи-
ческие сигналы имеют факторное пространство достоверности, а минера-
лы-хронометры не всегда безупречны. Множество других ограничений и 
опасностей подстерегают геологов в процессе расшифровки геологической 
летописи в аспектах химического состава атмосферы и океана, климата, 
палеогеографии, скорости и интенсивности геодинамических и вулкани-
ческих процессов прошлого. Интерпретация геологической летописи ус-
ложняется по мере роста ее возраста, потому что свидетельства стираются 
или искажаются последующими событиями, а также по причине сужения 
возможностей актуалистических подходов к интерпретации. 

НЕПОЛНОТА ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКОЙ ЛЕТОПИСИ

К настоящему времени описано около 250 000 валидных ископаемых 
видов, представляющих, в основном, остатки животных и растений фане-
розоя. Полагают, что это количество видов составляет ничтожную долю 
былого биоразнообразия Земли (Prothero, 2013). Действительно, множество 
таксонов высокого ранга неизвестно в ископаемом состоянии по причине мало-
го размера организмов, отсутствия у них минеральных элементов или скелета, а 
также ввиду специфичных особенностей их биотопа. Такие организмы составля-
ют ныне, а весьма вероятно, и в прошлом, абсолютное большинство видов. Так, 
например, богатейшие экосистемы почв, которые являются средой обитания для 
почти четверти известных видов Земли, в ископаемом состоянии сохраняют край-
не мало свидетельств былого биоразнообразия. Причина не только в процессах 
выветривания и денудации почв, но и в том, что экосистемы высокого биологиче-
ского разнообразия характеризуются эффективным круговоротом органического 
и растворимого минерального вещества. Весьма показательны в этом отношении 
и многие прокариотные экосистемы. 

Докембрийская палеонтологическая летопись, составляющая около 
85% истории жизни на Земле, резко отличается от фанерозоя крайне низким 
биоразнообразием и преобладанием микробных таксонов. Эта летопись 
становится все менее внятной по мере роста древности ископаемых орга-
низмов, поскольку их размер уменьшается, набор диагностических при-
знаков сужается, а интерпретация крайне усложняется, особенно в сфере 
изучения ископаемых прокариотных клеток. Напомним, что в диагностике 
ныне живущих бактерий и архей морфологические признаки клетки имеют 
второстепенное значение, в то время как микропалеонтология докембрия 
в большинстве случаев опирается на форму и размеры ископаемых. Среди 
описанных прокариотных таксонов архея и протерозоя преобладают циано-
бактерии (Сергеев, 2006). Видимость преобладания цианобактерий в архее 
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и протерозое определяется размерами клетки, весьма крупными для прока-
риот, а также условиями среды обитания, обеспечивающими возможность 
быстрого окремнения. Строматолиты и другие биогенные отложения и био-
минералы, кероген и сохранившиеся молекулярные фрагменты липидов, а 
также биологически информативные изотопные отношения ряда биофиль-
ных элементов лишь отчасти восполняют ущербность палеонтологической 
характеристики архея и значительной части протерозоя и дают основания 
для суждений о бактериальном разнообразии, о биогеохимических циклах 
в докембрийском океане и о существовании некоторых видов метаболиче-
ских процессов в условиях древней биосферы. Суждения об огромных про-
белах в палеонтологической летописи представляются справедливыми, особенно 
сейчас, когда мы только начинаем осознавать чудовищную неполноту наших зна-
ний о биоразнообразии Земли сегодня.

НЕПОЛНОТА ЗНАНИЙ О СОВРЕМЕННОМ БИОРАЗНООБРАЗИИ

К настоящему времени описано и каталогизировано около 1.5 милли-
она видов ныне живущих организмов. Бóльшая часть из них насекомые. 
Сложные статистические модели показывают, что на Земле обитает не 
менее 8.7 миллионов видов, представляющих пять царств живого (Mora 
et al., 2011), то есть доля известных нам видов составляет менее 15% 
предполагаемого биоразнообразия. Эта выборка во многом определяется 
размером организмов, доступностью их местообитаний, практическим 
интересом (пищевой ресурс, медицина, биотехнология и пр.). Наиболее 
полны наши представления о видовом разнообразии птиц и млекопитаю-
щих. Другие группы изучены слабо, например, описано лишь около 7% 
прогнозируемого количества грибов, выявлено менее 10% форм жизни в 
Мировом океане. Но перечисленное выше – лишь одна из многих оценок 
современного биоразнообразия, условно ее можно назвать оптимисти-
ческой. Дело в том, что предполагаемое количество видов, населяющих 
ныне нашу планету, оценивается весьма по-разному: от трех до ста мил-
лионов (см. Encyclopedia of Life, Catalogue of Life и другие мировые базы 
данных), до двух миллиардов (Larsen et al., 2017) и даже до триллиона 
видов (Lennon, Locey, 2016), и это значит, что неполнота наших знаний о 
разнообразии современной биоты Земли крайне велика. 

Радикальные изменения оценки численности существующих видов в 
сторону увеличения, наблюдаемые в последние годы, связаны, прежде все-
го, с новейшими открытиями в области экологии, микробиологии и гено-
мики. Изучение новых местообитаний, например, океанических гидротерм 
и глубоких недр земной коры (глубинная биосфера) выявляет громадное 
количество новых видов, определяемых подчас лишь с помощью генетиче-
ских технологий, например, путем анализа специфичных фрагментов ДНК. 
Новейшие исследования по генной систематике показывают возможность 
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существования ныне до 40 миллионов видов насекомых. Анализ разнообра-
зия внутренних симбионтов насекомых (клещи, нематоды, одноклеточные 
эвкариотные организмы и бактерии) показал, что каждый из изученных ви-
дов насекомых имеет, по меньшей мере, десяток видов бактерий, присущих 
только этому виду насекомых. Один этот факт позволяет прогнозировать, 
что количество видов прокариот должно достигать двух миллиардов. И если 
более ранние оценки современного биоразнообразия демонстрировали пре-
обладание животных видов, то по данным новейших исследований не жи-
вотные делают главный вклад в биоразнообразие, а бактерии, которые со-
ставляют 70–90% всех видов на Земле (Larsen et al., 2017). 

В зависимости от того, какая из моделей оценки биоразнообразия 
Земли отвечает реальности, число известных нам видов может состав-
лять от 10–15% до тысячных долей одного процента от общей числен-
ности видов на Земле. Это обстоятельство возвращает нас к вопросу о 
представительности палеонтологической летописи и предваряет вопрос 
о том, насколько обоснованы филогенетические и эволюционные постро-
ения, развиваемые в рамках сравнительной геномики. 

МОЛЕКУЛЯРНЫЕ ЧАСЫ И ФИЛОГЕНЕТИКА

Одним из важнейших направлений молекулярной биологии является 
сравнительный анализ последовательностей ДНК и белков существующих 
видов организмов. Данные этого анализа составляют основу для выводов 
об истории видового разнообразия сравниваемых групп, нисходящей к их 
последнему общему предку. Филогенетическое древо, выведенное на осно-
ве этих данных, отражает эволюционную близость видов. Степень генети-
ческого сходства рассматривается как мера эволюционного времени, по-
зволяющая оценивать последовательность и возраст таких эволюционных 
событий, как происхождение и диверсификация групп. Эти исследования 
опираются на концепцию «молекулярных часов», которая предполагает, 
что скорость изменения последовательностей нуклеотидов и аминокис-
лот в среднем постоянна в течение геологического времени и что мутации 
происходят независимо друг от друга. Наличие палеонтологических дан-
ных об изучаемых группах, надежно датированных изотопными методами 
геохронологии, открывает возможность калибровки молекулярного древа 
жизни и оценки времени дивергенции видов (Benton, Donoghue, 2007).

Сейчас эти и другие базовые положения концепции «молекулярных ча-
сов» вызывают обоснованные сомнения. Так, например, результаты фило-
генетических построений обычно представляются в виде древа, ветви ко-
торого всегда указывают на увеличение разнообразия. Однако палеонтоло-
гия доказательно документирует события массовых вымираний и эпизоды 
низкого биоразнообразия в фанерозойской истории Земли. Постоянство хода 
молекулярных часов и независимость мутаций друг от друга также подвер-
гаются сомнению: эти часы работают неравномерно, поскольку мутация в 
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одном месте генома повышает вероятность другой мутации в другом, со-
седнем районе ДНК (Vowles, Amos, 2004). Среди основных факторов, ос-
ложняющих молекулярное датирование эволюционных событий, называют: 
а) ограниченную выборку генов и организмов; б) небольшое число ссылок 
на ископаемые виды, используемые для калибровки «молекулярных часов»; 
в) вариации молекулярных темпов эволюции между геномами и видами. 

Чтобы преодолеть эти сложности, анализируются все более крупные 
объемы данных о большем количестве генов возрастающего числа видов, 
получивших полную расшифровку генома. Однако высказываются и та-
кие мнения, что очень большие объемы данных не всегда дают лучшие 
результаты. Делаются попытки адаптации моделей молекулярных часов 
к фактам неравномерной скорости изменения изучаемых молекул. В ре-
зультате определяются не датировки событий, а их вероятностные ин-
тервалы времени, например, билатеральные многоклеточные животные 
появились в интервале 642–761 млн лет назад, то есть за 100 млн лет до 
«кембрийского взрыва» биоразнообразия (Douzery et al., 2006). 

На точность молекулярных часов оказывают влияние такие факторы, 
как скорость диверсификации и скорость вымирания видов и клад, эво-
люция разных генов и эволюция функций, разница в скорости эволюции 
разных видов, межвидовые взаимодействия, методы датировки филогене-
тических древес, биохимические особенности разных организмов в части 
скорости и качества репликации и репарации ДНК, размер популяции, 
влияющий на скорость фиксации околонейтральных мутаций, жизненный 
цикл вида, скорость метаболизма, продолжительность жизни поколения и 
многое другое. Учитывать влияние всех этих факторов на ход «молекуляр-
ных часов» вряд ли возможно, отсюда неизбежные упрощения моделей, 
поиск лучшего молекулярного маркера в системе, которая отличается вы-
сочайшей функциональной связностью – в живом организме. 

Специалисты указывают на ряд положений, которые широко прини-
маются в области молекулярной биологии, но не являются доказательно 
достоверными. К таким положениям относятся, например, мнения о том, 
что некоторые молекулярные маркеры по своей природе лучше других 
маркеров, что ДНК митохондрий дает более высокие значения индекса 
фиксации (FST, мера дифференциации популяции из-за генетической 
структуры), чем ДНК ядра клетки, что большие объемы данных всегда 
лучше меньших, и многие другие. 

LUCA – ПОСЛЕДНИЙ УНИВЕРСАЛЬНЫЙ ОБЩИЙ ПРЕДОК 

В этой связи хотелось бы коснуться концепции LUCA (Last Universal 
Common Ancestor), которая сформировалась в области геномики и активно 
развивается. Во многих научных статьях LUCA обсуждается как реаль-
ный клеточный организм, обладающий определенным набором генов и ме-
таболических реакций. Этот предок всех организмов был прокариотным 
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метаногеном с аминокислотным, нуклеотидным, углеводным и липидным 
метаболизмом. Соответственно реконструируются характеристики его ме-
стообитания и время его появления на Земле (Weiss et al., 2016). Новейшие 
данные позволяют предполагать ранее появление LUCA – более 3.9 млрд 
лет назад, то есть до окончания массированной бомбардировки нашей пла-
неты метеорами и другими космическими телами в интервале 4.1–3.8 млрд 
лет назад. В результате исследования молекулярных данных о 29 генах, 
присущих 102 видам ныне живущих организмов (от бактерий до живот-
ных), сформирована хронология главнейших эволюционных событий, вы-
веренная с помощью надежных палеонтологических данных (всего 9 ис-
копаемых видов). Эта хронология показывает возникновение эвкариотных 
организмов 1.8 млрд лет назад, расхождение прокариотных ветвей архей и 
бактерий 3.5 млрд лет назад, и происхождение LUCA не позднее 4.5 млрд 
лет назад (Betts et al., 2018). Эта датировка означает, что последний универ-
сальный всеобщий предок пережил не только глобальную метеоритную 
атаку, но и предполагаемое столкновение Земли с протопланетой (Theia) 
размером с Марс, породившее Луну. Впрочем, основания этой популярной 
космической гипотезы оспаривается рядом ученых с позиций моделирова-
ния процессов формирования системы Земля–Луна и сравнительной гео-
химии планет (Галимов, 2013).

Есть веские основания сомневаться в плодотворности концепции по-
следнего универсального всеобщего предка, поскольку она ограничивает 
исследования рамками монофилии, в то время, как известно, насколько 
широко распространены латеральный дрейф генов и различные формы 
симбиогенеза в мире прокариотных организмов и многих эвкариотных 
групп. Концепция LUCA, ведя исследователей к монофилии всего живого, 
заставляет их искать предельно малый размер клетки или минимальный 
набор генов, который бы обеспечил возможность свободного существо-
вания клетки более 4 млрд лет назад в условиях ранней Земли. Однако 
самые малые геномы характерны для некоторых эндосимбионтов – их ге-
номы редуцировались в ходе взаимодействия и коэволюции с хозяином. 
Обсуждая тему минимального генома, трудно обойти данные о вирусном 
геноме, размер которого редко превышает самый малый геном прокари-
от. Малый размер и структура вирусных геномов определяется отнюдь не 
их древностью, а скорее эволюционной историей их эвкариотных хозяев 
(Campillo-Balderas et al., 2015). Кроме того, очень немногие гены являются 
общими для трех доменов живого (бактерий, архей и эвкариот) и еще мень-
ше генов можно проследить методами сравнительной геномики в длитель-
ной эволюционной истории вплоть до гипотетического всеобщего предка. 
Проблема реконструкции LUCA осложняется широко распространенными 
явлениями горизонтального дрейфа генов и их утери, искажающими или 
стирающими эволюционные сигналы. 



43

Несмотря на операционной удобство концепции LUCA для разработки 
биоисторических реконструкциий, вряд ли следует буквально воспринимать 
как факт существование единого всеобщего предка всего живого на Земле. 
Скорее, LUCA – неизбежный эпифеномен, следствие древовидных моделей. 
И единый предок, и древо жизни имеют ограниченное соответствие слож-
ной эволюции жизни, особенно в свете данных о многократных симбиогене-
тических событиях в истории прокариот, простейших и растений.

ГЕНОМИКА, ПРОТЕОМИКА, ИЛИ МЕТАБОЛОМИКА?

Альтернативой концепции минимального генома LUCA предлагается 
концепция «глобального распределенного генома», функционирующего 
в форме взаимодействия между геномами разных организмов и их коэ-
волюции в условиях ранней Земли (Poole et al., 2015; Fullmer et al., 2015). 
Основания для такого подхода можно найти в экологии бактерий. Г.А. За-
варзин отмечал, что прокариотные экосистемы формируют рециклинг 
важнейших биофильных элементов, и в трофических связях этих циклов 
соседствуют представители филогенетически удаленных групп (Заварзин, 
2011). Такая кооперация является основой устойчивости и эффективности 
прокариотных экосистем и залогом выживания всех ее компонентов. По-
строение модели всеобщего предка вне подобной экосистемы сопряжено 
с непреодолимыми трудностями. Экосистемный подход к проблеме про-
исхождения сложной клетки через синтрофию, через комплексирование 
и дополнительность разных типов метаболизма близок взглядам на жизнь 
как глобально распределенный геном или пангеном. Такой подход помога-
ет понять причины большого размера реконструируемых геномов гипоте-
тических всеобщих предков.

В сфере молекулярной биологии при исследовании эволюционных про-
цессов наблюдается явно выраженный сдвиг от геномики и протеомики в 
сторону метаболомики. Метаболомика, быстро развивающаяся область ис-
следований метаболитов, химических веществ, производимых в клетках в 
ходе базовых химических реакций, поддерживающих жизнедеятельность. 
Ключевыми остаются вопросы о механизмах и времени формирования 
различных типов хемосинтеза, особенно разнообразных в прокариотных 
доменах бактерий и архей (Wacey et al., 2010; Wolfe et al., 2018). Благодаря 
биохимической деятельности прокариот на протяжении миллиардов лет 
сформировались глобальные циклы биофильных элементов, прежде всего, 
углерода, серы, азота, кислорода и фосфора, возникла биосфера современ-
ного типа и сложная организация жизни. 

Палеонтологическая летопись малоинформативна в этом отношении, 
поскольку морфология подавляющего большинства прокариотных орга-
низмов не позволяет нам судить об их физиологии, образе жизни и систе-
матическом положении. Диагностическими и классификационными при-
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знаками прокариот, прежде всего, являются данные об их метаболизме. 
И в этой связи особую ценность ископаемой или геологической летописи 
обретают биогенные осадки, биоминералы, молекулярные биомаркеры, 
геохимические и изотопные сигналы геологического прошлого. Эти дан-
ные в не меньшей степени, чем микропалеонтология, проливают свет на 
раннюю историю органического мира и учитываются в молекулярных мо-
делях наиболее ранних эволюционных бифуркаций древа жизни. 

МОЛЕКУЛЯРНЫЙ КАЛЕНДАРЬ  
ОСНОВНЫХ ЭВОЛЮЦИОННЫХ СОБЫТИЙ

По данным молекулярной биологии клеточная жизнь существовала на 
Земле до начала формирования древнейших фрагментов геологической ле-
тописи, доступных для исследования. Следует отметить довольно странное 
явление, которое вытекает из ряда молекулярных моделей – гипотетический 
всеобщий предок LUCA существовал на Земле около 1 млрд лет до того мо-
мента, когда 3.4 млрд лет назад произошла первая эволюционная бифуркация, 
давшая начало главным доменам прокариот – Eubacteria and Archaebacteria 
(Betts et al., 2018). В домене Eubacteria молекулярного древа жизни цианобак-
терии занимают одну из последних ветвей, на что указывает позднее появле-
ние современных групп, а также на то, что «великое кислородное событие», 
произошедшее значительно раньше (2.2–2.4 млрд лет) осуществлялось фото-
синтезирующими предками ныне живущих классов цианобактерий. 

Ввиду того, что среди сохранившихся микрофоссилий архея и проте-
розоя преобладают цианобактерии (Sergeev, 2018), открывается уникальная 
возможность сопоставления палеонтологических данных о происхожде-
ние и диверсификация цианобактерий с данным молекулярной биологии 
(Schirrmeister et al., 2013). Цианобактерии – единственная группа органи-
ческого мира, положившая начало оксигенному фотосинтезу и аэробному 
состоянию биосферы в докембрийской истории Земли. Ранние формы кис-
лородного фотосинтеза присутствовали на протяжении всего архейского 
эона. Синтез данных геохимии и молекулярной биологии показывает воз-
можность существования оксигенного фотосинтеза уже 3 млрд. лет назад, 
а к началу протерозоя 2.5 млрд. лет назад цианобактерии достигли высо-
кого уровня диверсификации – они стали доминирующими первичными 
продуцентами. Уже в раннем протерозое 2.5–2.3 млрд. лет назад, благо-
даря активности цианобактерий, произошли радикальные изменения гео-
химических циклов, вызванные быстрой оксигенизацией атмосферы и ги-
дросферы (Great Oxidation Event, GOE). Основные группы цианобактерий, 
включая эволюционную линию, ведущую к формированию хлоропластов, 
формировались после этого события. Ископаемые остатки, биомаркеры  
и данные геномики (модели молекулярных часов) согласованно указывают 
на первое появление эвкариотных зеленых водорослей в позднем протерозое 
до появления многоклеточных животных (Sanchez-Baracaldo, Cardon, 2019).  
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Симбиотическое происхождение митохондрии в интервале 2.053–
1.21 млрд лет назад отражает позднее появление группы Alphaproteobacteria, 
к которой принадлежал свободноживущий предок митохондрии. Эвкари-
отные клетки современного уровня сложности появились около 1.84 млрд 
лет назад, то есть значительно позже GOE, что заставляет нас искать и 
другие факторы их диверсификации помимо роста концентрации кислоро-
да в атмосфере и в океане. К таким факторам можно отнести сокращение 
геохимического базиса прокариотной жизни в части водорода и некото-
рых металлов переходной группы (Федонкин, 2003; Fedonkin, 2009). Вре-
мя диверсификации билатеральных многоклеточных животных (Bilateria, 
Triploblastica) определяется методами сравнительной геномики в интерва-
ле 642–761 млн лет назад, то есть 100–200 млн лет до начала кембрийского 
эволюционного взрыва. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В течение последних десятилетий, начиная с пионерских работ Эмили 
Цукеркандль и Линуса Полинга, которые впервые оценили время эволюци-
онного расхождения четырех членов семейства генов гемоглобина (α, β, γ и 
δ), предполагая возможность использования молекулярных часов, калибро-
ванных данными палеонтологической летописи (Zuckerkandl, Pauling, 1962), 
эта методология получила стремительное развитие, стала мощным инстру-
ментом исследования в области эволюционной биологии, оказала глубокое 
влияние на разработку теории молекулярной эволюции. По мере прогресса 
в области секвенирования ДНК существенно расширилась область приме-
нения подходов молекулярных часов в теоретических и практических об-
ластях. Цели изучения времени дивергенции крупных групп органического 
мира требуют внимания к медленно меняющейся ядерной ДНК. Установле-
ние времени самых ранних эволюционных бифуркаций в истории жизни на 
Земле основано на изучении самых консервативных белков. 

Модели молекулярных часов, основанные на разных методиках, неред-
ко противоречат не только ископаемой летописи, но и друг другу, однако 
диапазон расхождения результатов заметно уменьшается по мере роста 
количества полностью расшифрованных геномов и совершенствования 
методов секвенирования. Критическое значение в процедуре калибровки 
молекулярных часов имеет надежность интерпретации и датирования ис-
копаемого материала, который должен включать не только окаменелости, 
но широкий спектр геохимических (в том числе, изотопных) и палеобиохи-
мических сигналов, биоминералы и биолиты, формировавшиеся под влия-
нием биоты, а также данные палеоэкологии и палеобиогеографии. 

Особое значение для реконструкции ранней истории биосферы имеет 
определение времени формирования основных типов метаболизма бак-
терий и архей, возникновения оксигенного фотосинтеза, становления эв-
кариотной клетки и происхождения многоклеточных животных. Эти со-
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бытия оказали определяющие влияние на механизмы функционирования 
глобальных биогеохимических циклов химических элементов в биосфере. 
Прикладное значение геоисторических реконструкций, включающих все 
еще недооцененный фактор биоты, заключается в существенном росте 
прогностического потенциала моделей становления и эволюции биогеохи-
мических циклов, седиментогенеза и рудогенеза в условиях ранней Земли. 
Разрешение противоречий между данными геологической летописи и мо-
лекулярной истории жизни в отношении хронологии и динамики важней-
ших событий и трендов в мире живого и в ранней биосфере неизбежно 
потребует учета сложностей, кратко обозначенных выше, но результатом 
будет совершенствованию методов исследования и формирование досто-
верных моделей биосферных процессов на ранней Земле.
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Two records of early life: experience of reading and comparison

M.A. Fedonkin
A comparison of the geological record and the molecular (genomic) record of life 
reveals contradictions in the dating of the most important evolutionary events. Adequate 
understanding of the degree of representativeness of these records, as well as the 
possibilities and limitations of the research methods used, opens up the possibility of a 
deeper understanding of the biological evolution and history of the biosphere.
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 (BASIDIOMYCOTA, AGARICOMYCETES)
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Лесные экосистемы это глобальный регулятор газового состава (О2 и 
СО2) атмосферы и климата Земли. Основной и специфической чертой 
их углеродного цикла является наличие большого медленно реали-
зуемого древесного пула углерода. Мобилизация углерода и других 
элементов, аккумулированных в древесном пуле, достигается в ходе 
биологического разложения древесного дебриса. Определяющую 
роль в этом процессе играют базидиальные (Basidiomycota, Aga-
ricomycetes) ксилотрофные грибы, которые являются единственной 
группой организмов, способных к разложению лигноцеллюлозного 
комплекса. Данная группа организмов появляется в каменноуголь-
ном периоде, а в настоящее время представлена  двумя эколого-фи-
зиологическими типами: грибы белой и бурой гнили. Первые, более 
древняя, предковая для грибов бурой гнили группа грибов, однако 
они не отличаются по эффективности окислительной конверсии 
углерода древесного дебриса и по СО2-эмиссионной активности. Со-
временный этап в эволюции ксилотрофных грибов характеризуется 
трансформацией и замещением природных их сообществ, произво-
дными, антропогенными, что, скорее всего, окажет существенное 
влияние на углеродно-кислородный баланс и эмиссию СО2 при раз-
ложении древесного дебриса.

Ключевые слова: лесные экосистемы, углеродный цикл, древесный 
пул, ксилотрофные грибы, биоразнообразие, эволюция  

Сокращения: δ13C – изотопная дискриминация тяжелого (13C) изотопа углерода; δ15N – 
изотопная дискриминация тяжелого (15N) изотопа азота.

Эволюция биосферы с древнейших времен до наших дней
Серия «Гео-биологические системы в прошлом». М.: ПИН РАН, 2019. С. 48–60
http://www.paleo.ru/institute/publications/
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Динамическую основу существования жизни составляют биогеохими-
ческие циклы – обмен веществом между различными компонентами био-
сферы, обусловленный жизнедеятельностью организмов и носящий ци-
клический характер, из числа которых углеродный цикл является одним из 
ключевых для понимания эволюции и современного состояния биосферы. 
В последнее время углеродный цикл – предмет пристального внимания не 
только биологов, но и климатологов, экономистов, политиков. Такой, мож-
но сказать, «ажиотажный» интерес вызван тем, что изменение климата 
принято связывать с ростом концентрации в атмосфере парниковых газов, 
среди которых углеродсодержащие соединения (СО2, СН

4
) играют главную 

роль (Груза, Ранькова, 2006; Кудеяров и др., 2007).
Пожалуй, одна из наиболее обсуждаемых проблем современности – это 

стабилизация содержания в атмосфере парниковых газов и, прежде всего, 
СО2 на уровне, исключающим изменение климатической системы Земли 
(Данилов-Данильян, 2006). У современной науки пока нет достаточно на-
дежных данных о балансе углерода и изучение природных резервуаров 
биологически связанного углерода, источников его эмиссии в атмосферу 
рассматривается как важнейшая экологическая задача (Заварзин, 2006; Ку-
деяров и др., 2007).

Годовой результат наземного фотосинтеза составляет около 120 Гт 
углерода, половина которого расходуется растениями на дыхание и воз-
вращается в виде СО2 в атмосферу, а оставшаяся часть соответствует угле-
роду ежегодной продукции биомассы (Кудеяров и др., 2007). Суммарные 
объемы аккумулированного углерода в наземной биомассе и мертвой ор-
ганике оцениваются в более чем 2000 Гт – почти в три раза больше его 
запасов в атмосфере. Крупнейшими поглотителями, а соответственно и ре-
зервуарами атмосферного углерода являются леса – около половины СО2, 
ассимилируемого наземной растительностью (Исаев, Коровин, 2006) –  
а основные центры концентрации органического углерода расположены  
в бореальном климатическом поясе, листопадных лесах северного умерен-
ного пояса, а также в дождевых лесах тропиков. Растительность России 
содержит 39 Гт углерода, из них 34 Гт – около 90% – приходится на леса 
(Заварзин, 2006). 

В силу этого, леса являются глобальными регуляторами газового со-
става атмосферы и климата Земли (Букварева, 2010). Специфической осо-
бенностью биологического круговорота лесных экосистем является на-
личие большого по объему и медленно реализуемого пула углерода и био-
фильных элементов, аккумулируемых в древесине, что является адапта-
цией древесных растений к существованию в экстраэлювиальных услови-
ях (Пономарева, 1976). В лесах России объем этого пула составляет около  
30 Гт С (Кудеяров и др., 2007). Мобилизация биофильных элементов древес-
ного пула достигается в результате биологического разложения древесного 
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дебриса – процесса, инициируемого и контролируемого дереворазрушающи-
ми организмами. По объему ежегодной эмиссии диоксида углерода разложе-
ние древесины является вторым (после почвы) по значимости природным ис-
точником данного парникового газа на территории РФ (Кудеяров и др., 2007). 
Помимо диоксида углерода при разложении древесины грибами имеет место 
и эмиссия метана (Мухин, Воронин, 2007а, 2009; Lenhart et al., 2012). 

Вся совокупность имеющихся на сегодняшний день данных однознач-
но свидетельствует об определяющей роли ксилотрофных базидиальных 
грибов в сообществах ксилофильных организмов (Мухин, 1981; Заварзин, 
2006; Мухин, Воронин, 2007б; Заварзин, Заварзина, 2009; Мухин, 2009, 
2015). Эта группа грибов осуществляет основную стадию разложения дре-
весины (ксилолиза) из трех, придающих этому процессу «конвейерный» 
характер, когда каждый из его временных этапов осуществляется специ-
ализированной группой грибов (Частухин, Николаевская, 1969). К ксило-
трофным относят грибы, питание которых основывается на использовании 
продуктов ферментативного расщепления лигноцеллюлозного комплекса 
древесины. Они единственные в современной биосфере организмы, способ-
ные к биохимической конверсии лигноцеллюлозного комплекса древесины. 
Это определяет современный взгляд относительно их места и роли в лес-
ных экосистемах – уникальная, биосферно-значимая группа организмов, 
совместная с древесными растениями, жизнедеятельность которых ле-
жит в основе углеродного цикла лесных экосистем, которые Г.А. Заварзин 
(2006) характеризует как древесно-мицелиальные биоценозы. Если дре-
весные растения отвечают за стоковую компоненту углеродного цикла, то 
ксилотрофные грибы – за эмиссионную (рис. 1) и, наряду с древесными 
растениями, играют важную роль в газо- и климатрегулирующих функци-
ях лесных экосистем. 

Рис. 1.  Биогенная составляющая углеродного цикла лесных экосистем.
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Окислительная конверсия органического углерода древесного пула в 
диоксид – это, несомненно, основная экосистемная функция ксилотроф-
ных грибов, но не единственная. При разложении древесины, наряду с мо-
билизацией углерода и переводом его в СО2, происходит и мобилизация со-
держащихся в ней большого спектра биофильных элементов, в частности 
азота. Древесный пул – это крупный резервуар азота, притом, что содер-
жание этого элемента в древесине очень низкое – C/N 500:1 (Ванин, 1934) – 
1250:1 (Watkinson et al., 2006). Суммарно в древесном пуле лесов России  по 
нашим экспертным оценкам (Мухин и др., 2014а) аккумулировано порядка 
70 Мт азота, и это второй по значимости (после почвы) резервуар длитель-
ного депонирования данного элемента. 

Анализ соотношения стабильных изотопов азота в ксилотрофных гри-
бах показывает, что трофический сдвиг по изотопному составу азота по 
отношению к древесине у них отсутствует (рис. 2). Это нами рассматрива-
ется как свидетельство закрытого азотного обмена ксилотрофных грибов, 
что делает их своего рода геохимическими ловушками, предотвращающи-
ми вынос азота из экосистем (Мухин, 2015; Mukhin, Diyarova, 2015). Это 
соответствует представлениям Wardle (2002), Lindahl et al., (2002), Wardle 
et al., (2004a,b), Lal (2004), согласно которым, при разложении древесного 
дебриса азот не поступает напрямую в почву, а остается в мицелии гри-
бов, играющего роль азотного резервуара. По оценкам Вaath и Söderström 
(1979), он может содержать до 20% почвенного азота. 

Нельзя не отметить исключительно важную роль ксилотрофных  
грибов в образовании почвенного, водного гумуса в экосистемах боре-
ально-лесной зоны (Заварзин, Заварзина, 2009). Результаты наших работ  
по изучению изотопного состава углерода почвенного гумуса и древеси-
ны, разрушаемой ксилотрофными грибами в сосново-березовых предле-

Рис. 2. Нормальные распределения d13С (I) и d15N (II) в древесных субстра- (II) в древесных субстра-
тах (квадраты) и базидиокарпах (треугольники) грибов (Мухин и др., 2013)
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состепных лесах Среднего Урала, однозначно указывают на древесину как 
на прекурсор почвенного гумуса. Сигнатуры изотопного состава углеро-
да гумуса (δ13С=−26.3±0.3‰) и углерода разрушаемой грибами древесины  
(δ13С=−26.3±0.3‰)  не различаются. В то же время, изотопный состав угле-
рода гумуса и подстилки (δ13С=−28.2±0.08‰) существенно различается 
(р=0.0001, n=6). 

Таким образом, в лесных экосистемах ксилотрофные грибы вы-
полняют ряд важных, во многом уникальных экологических функций.  
Однако для XIX и большей части XX в. были характерны представления  
о вредоносности дереворазрушающих грибов, поражающих живые дере-
вья, разрушающих лесоматериалы и наносящих тем самым огромный эко-
номический ущерб. С экологической точки зрения их рассматривали лишь 
как минерализаторов древесных остатков и санитаров леса (Бондарцев, 
1953). К сожалению, эти взгляды по-прежнему имеют достаточно широ-
кое распространение и, как констатирует Г.А. Заварзин (2006), биосферная 
роль грибов как основных деструкторов древесины «явно недооценивается».

Ксилотрофные, или дереворазрушающие грибы – это сравнитель-
но небольшая по таксономическому разнообразию экологическая группа 
грибов: 800−1700 видов преимущественно афиллофороидных (57−79%)  
и агарикоидных (19−37%) гименомицетов. Небольшую часть ксилотроф-
ных грибов (2–6%) составляют дрожалковые грибы, но их значение в раз-
ложении древесины еще не совсем ясно (Мухин, 1978; Gilbertson, 1980). Все 
они относятся к отделу Basidiomycota, отсюда и их широко распространен-
ное название базидиальные дереворазрушающие, или базидиальные кси-
лотрофные грибы. 
E. Пармасто (Parmasto, 1986) считает, что их появление синхронно  

и синтопически связано с ранней эволюцией Pinidae и Angiospermae: ди-Pinidae и Angiospermae: ди- и Angiospermae: ди-Angiospermae: ди-: ди-
вергировали от древних неспециализированных сапротрофов, возможно 
почвообитающих Basidiomycota, в меловом периоде или ранее. Именно 
этим временем датируются самые древние находки афиллофороидных и 
агарикоидных грибов (Каратыгин, 2005). В этот период происходила ломка 
мезофитовой полихронной флоры и становление современной кайнофито-
вой (Криштофович, 1957), что могло инициировать процессы адаптивной 
радиации, так как у ксилотрофных базидиомицетов освоение новых дре-
весных субстратов может быть начальной точкой видообразования (Hal-Hal-
lenberg, 1987).

Отражением этих процессов является хорошо выраженная в настоящее 
время специализация ксилотрофных грибов по отношению к лиственной 
и хвойной древесине, резкая дифференциация их комплексов по видовому 
составу в хвойных и лиственных лесах. Например, согласно нашим дан-
ным (Мухин, 1993), в Западной Сибири из 344  видов ксилотрофных грибов 
105  участвуют в разложении хвойного и 136 лиственного дебриса. Осталь-
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ные 103 вида являются деструкторами и лиственного, и хвойного дебриса, 
но многие из них при анализе их частотного распределения по древесным 
субстратам обнаруживают четко выраженные преферендумы к листвен-
ной или хвойной древесине. Таким образом, трофическая специализа- 
ция – это результат сопряженной эволюции древесных растений и ксило-
трофных грибов и, в силу этого, сообщества ксилотрофных грибов – это  
не случайный набор видов, а коэволюционно сформировавшиеся устойчи-
вые симбиотические ассоциации.

Ксилотрофные грибы хвойных и лиственных лесов существенно раз-
личаются по их способности к разложению лигноцеллюлозного комплекса. 
Так, в составе грибов-деструкторов хвойной древесины значительное ме-
сто занимают возбудители деструктивной, или бурой гнили, не имеющие 
ферментов для разложения лигнина (Gilbertson, 1980; Gilbertson, Ryvarden, 
1986; Ryvarden, Gilbertson, 1993). Эта относительно небольшая по биоло-Ryvarden, Gilbertson, 1993). Эта относительно небольшая по биоло-, Gilbertson, 1993). Эта относительно небольшая по биоло-Gilbertson, 1993). Эта относительно небольшая по биоло-, 1993). Эта относительно небольшая по биоло-
гическому разнообразию группа грибов: в Северной Америке к ним от-
носится 18, а в Европе 22% трутовых грибов (Ryvarden, Gilbertson, 1993).  
В Западной Сибири, по нашим оценкам (Мухин, 1993), к грибам бурой 
гнили относится 15% всех описанных в регионе ксилотрофных грибов. В 
хвойных лесах грибы бурой гнили не только отличаются высоким разно-
образием, но и являются экологическими доминантами в процессах  раз-
ложения хвойной древесины (Мухин, 1993). 

К грибам белой гнили относится большинство ксилотрофных базиди-
омицетов: 85–94% (Gilbertson, 1980; Мухин, 1993) – и они абсолютно пре-Gilbertson, 1980; Мухин, 1993) – и они абсолютно пре-, 1980; Мухин, 1993) – и они абсолютно пре-
обладают в лиственных лесах. Их отличает способность к разложению 
не только целлюлозы, но и лигнина и они способны самостоятельно – без 
участия других организмов осуществить полное разложение древесины 
(Henningson, 1965; Степанова, Мухин, 1979). Имеются палеонтологические 
свидетельства наличия белой гнили из перми – около 290 млн лет назад 
(Каратыгин, 2005). Близкие результаты дает и филогенетический анализ, 
основывающийся на реконструкции происхождения АА2 генов: белая 
гниль появляется около 300 млн. лет назад – в конце каменноугольного 
периода (Floudas et al., 2012). Лигнин – основной предшественник угля, и 
появление белой гнили в конце карбона, как полагает Robinson (1990), ока-Robinson (1990), ока- (1990), ока-
зало сильное влияние на глобальный цикл углерода. Молекулярно-генети-
ческие аспекты эволюционных связей грибов белой и бурой гнили подроб-
но рассматриваются в работе Наги и др. (Nagy et al., 2015).

Не будет преувеличением сказать, что различия между грибами белой 
и бурой гнили – это самые существенные из имеющихся у ксилотрофных 
грибов особенностей, остальные – результат их более частных адаптаций 
к биоэкологическим особенностям отдельных видов и групп древесных 
растений, климатическим условиям их местопроизрастаний, различным 
фракциям древесных остатков. Основополагающей функцией грибов, как 
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белой, так и бурой гнили в лесных экосистемах является разложение дре-
весины, сопровождающееся окислительной конверсией органического 
углерода в СО2, а также мобилизацией биофильных элементов, аккуму-
лируемых в древесном пуле. Обладают ли они равными возможностями  
в осуществлении данной функции?

При разложении древесного дебриса потребляется О2 и эмитируется 
СО2, масштабы этого процесса, который образно можно назвать биоло-
гическим горением, характеризуют следующие цифры: при ежегодной 
эмиссии СО2 в лесах России от разложения древесного дебриса равной  
в углеродном эквиваленте 213 Мт (Кудеяров и др., 2007) потребление О2 со-
ставляет около 600 Мт. Углеродно-кислородный баланс микогенного раз-
ложения древесины характеризует не только объемы эмиссии СО2 и потре-
бления О2, но и эффективность окислительной конверсии органического 
углерода древесного пула в СО2 – чем выше отношение СО2/О2, тем выше  
эффективность процесса, и наоборот. Наши данные (рис. 3) показывают  
отсутствие у грибов белой и бурой гнили значимых различий (P�0.05) по 
СО2/О2 при температуре 10–40 °С и влажности 40–70%. Другими словами, 
грибы белой и бурой гнили характеризуются одинаковой эффективностью 
окислительной конверсии органического углерода древесного дебриса в СО2. 

Грибы белой и бурой гнили не отличаются значимо (P�0.05)  
и по СО2-эмиссионной активности при разных значениях температуры  
(10–40 °С) и влажности (40–70%.), более того, и у тех и у других она оди-

а

Рис. 3. Соотношение потоков СО2 и О2 (средние значение и стандартная ошибка) в га-
зообмене грибов белой (Daedaleopsis tricolor – светлые колонки) и бурой (Piptoporus betu- betu-betu-
linus – темные колонки) гнили при разной температуре и 40% относительной влажности 
древесины (а), при разной влажности и температуре 20 °С (б). 

б
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наково реагирует на изменение гидротермических условий (рис. 4). Тем-
пература – это, несомненно, основной предиктор СО2-эмиссионной актив-
ности ксилотрофных грибов и древесного дебриса при его микогенном 
разложении. По нашим экспертным оценкам (Мухин и др., 2010), повы-
шение ее только на один градус увеличивает эмиссию СО2 в лесах России  
на 90 Мт/год. Влажность – второй по значимости предиктор  
СО2-эмиссионной активности, существенно усиливающий (до 3-х раз) 
температурный эффект (Мухин, Диярова, 2016). Функциональные за-
висимости между влажностью разрушаемого грибами дебриса, его  
СО2-эмиссионной активностью и степенью деструкции придают мико-
генному разложению характер самоускоряющегося процесса, стабилизи-
рующегося лишь при 70% относительной влажности древесины (Мухин  
и др., 2015). В силу всего сказанного, климатические изменения однознач-
но окажут сильное влияние на продукцию и эмиссию СО2 при биологиче-
ском разложения древесины в лесных экосистемах.

Одним из экологически и биогеохимически важных феноменов, име-
ющих место при микогенном разложении древесного дебриса, является 
фракционирование стабильных изотопов углерода. Грибы различают и 
фракционируют легкий (12С) и тяжелый (13С) изотопы и их изотопный со-
став более утяжеленный, чем разрушаемой ими древесины. В контексте 
рассматриваемого нами вопроса – эколого-физиологические различия гри-
бов белой и бурой гнили – следует отметить, что трофический сдвиг у тех 

Рис. 4. СО2 эмиссионная активность (средние значение и стандартная ошибка) суб-
стратного мицелия грибов белой (Daedaleopsis tricolor – светлые колонки) и бурой (Pip-
toporus betulinus – темные колонки) гнили  при разной температуре и 40% относительной 
влажности древесины (а), при разной влажности и температуре 20 °С (б). 

а б
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и других равно выражен и это говорит о том, что они одинаково успешно 
фракционируют стабильные изотопы углерода (Мухин и др., 2014б).

Для современного этапа эволюции грибной биоты в целом и ксило-
трофных грибов в частности определяющим является процесс синантро-
пизации – глобального масштаба явление, в ходе которого природные, кли-
матогенные типы грибных сообществ замещаются производными, антро-
погенными. Синантропизация порождает два альтернативных антропо-
генных тренда в перестройке микобиоты. Это, прежде всего, сокращение 
ее биологического разнообразия за счет элиминации видов из страхового, 
ценотического резерва, что снижает адаптивный потенциал грибных сооб-
ществ, который складывается из экологической пластичности доминиру-
ющих видов и их видового богатства (Mukhin, 2000). Альтернативный ан-Mukhin, 2000). Альтернативный ан-, 2000). Альтернативный ан-
тропогенный тренд в перестройке микобиоты связан с  увеличением чис-
ленности и расширением ареалов антропотолерантных и антропофильных 
грибов. Вновь формирующиеся грибные сообщества отличаются иным по 
отношению к природным сообществам видовым богатством и выходом на 
доминирующие позиции видов,  приспособленных к разложению мелких 
фракций древесных остатков (Мухин и др., 2000; Костицина и др., 2017).   
Скорее всего, все это негативно отразится на  интенсивности и стабиль-
ности процессов биологического разложения древесного дебриса, на соот-
ношении процессов продуцирования и разложения органических веществ 
в лесных экосистемах, баланс которых для экосистем и биосферы имеет 
важнейшее значение (Одум, 1975). 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Все вышеизложенное свидетельствует, что ксилотрофные базидиаль-
ные грибы представляют собой важную с экологической, биогеохими-
ческой точки зрения биосферно-значимую группу сапротрофных орга-
низмов. Они осуществляют мобилизацию углерода, других биофильных 
элементов, аккумулируемых в древесном пуле лесных экосистем, и тем 
самым, делают их доступным для продуцентов. Это уникальная биогеохи-
мическая функция ксилотрофных грибов, так как в современной биосфере 
они являются единственными на сегодняшний день известными организ-
мами, способными к разложению лигноцеллюлозного комплекса древеси-
ны. Наряду с древесными растениями, они определяют О2–СО2 газообмен 
лесных экосистем, их газо- и климатрегулирующую роль. Центральной 
задачей, стоящей перед экологией и микологией, является изучение эво-
люционного развертывания, современного состояния биологического раз-
нообразия базидиальных дереворазрушающих грибов.

Работа выполнена в рамках государственного задания Института эко-
логии растений и животных УрО РАН, частично поддержана Комплексной 
программой УрО РАН (проект № 18-4-4-44).
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Biodiversity and CO
2
-emission activity

of wood-decaying fungi (Basidiomycota, Agaricomycetes)

V.A. Mukhin, D.K. Diyarova, P.Yu. Voronin, Vl.V. Kuznetsov
Forest ecosystems are a global regulator of the gas composition (O2 and CO2) of the 
atmosphere and climate of the Earth. The main and specific feature of their carbon cycle 
is the presence of a large slowly realized wood pool of carbon. Mobilization of carbon 
and other elements accumulated in the woody pool is achieved in result of biodegradation 
of woody debris. In this process basidial (Basidiomycota, Agaricomycetes) xylotrophic 
fungi play a main role because they are the only group of organisms that able decompose 
lignocellulose complex.  They were appears in the carboniferous period, and currently 
represent by two eco-physiological groups: fungi of white and fungi of brown rot. The 
first, more ancient, ancestral group for brown rot fungi, however, they do not differ in the 
efficiency of oxidative carbon conversion of woody debris and CO2-emission activity. The 
current stage in evolution of xylotrophic fungi is characterized by the transformation and 
replacement of their natural communities by anthropogenic derivatives, which is likely 
to have a significant impact on the carbon-oxygen balance and activity of CO2-emission 
under decomposition of woody debris.

Key words: forest ecosystems, carbon cycle, woody pool, xylotrophic fungi, biodiversity, 
evolution
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В статье представлены первые результаты исследований по органо-
минерализации в карбонатных ооидах из разрезов палеозоя Тимано-
Североуральского региона, формировавшихся в разных обстановках 
и имевших разный первичный минеральный состав. С помощью 
сканирующего электронного микроскопа идентифицированы сохра-
нившиеся в разных формах минерализованные микробные пленки и 
изменение морфологии первичных зерен органическими кислотами. 
Установлена связь микробов и органоминерализации, проявленной 
в виде законсервированных зародышей аморфной фазы карбоната 
кальция на поверхностях минерализованных биопленок, включая и 
выделения внеклеточного полимерного вещества – продукта жизне-
деятельности бактерий в ооидных корках. Рамановская спектроско-
пия выявила в структуре ооидов органическое вещество разной сте-
пени структурированности – от аморфного до слабоупорядоченного 
углерода, что позволяет считать полученные данные изотопного со-
става карбонатов ооидов, соответствующих их первичному составу 
и условиям формирования.

Ключевые слова: органоминерализация, аморфный карбонат кальция, 
EPS, карбонатные ооиды, палеозой
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ВВЕДЕНИЕ

Хотя на протяжении всей истории Земли ооиды были важными компо-
нентами многих мелководных карбонатов, существовали и существуют до 
настоящего времени различные гипотезы их образования. Ооиды рассма-
триваются как один из важных индикаторов для реконструкции обстано-
вок осадконакопления и химизма вод (Kump, Hine, 1986; Calner, Säll, 1999; 
Li et al., 2017 и др.). Хотя ооидообразование является важным вкладчиком 
в глобальный карбонатный бюджет, предполагается, что ооидные отложе-
ния не являются подходящими индикаторами палеоклимата, поскольку 
они на протяжении своей жизни подвержены воздействию сложной цепи 
абиотических и биологических процессов, которые могут привести к зна-
чительным геохимическим отклонениям (Diaz et al., 2015). Ооиды, вклю-
чая и классические оолиты, традиционно рассматривались как абиоти-
ческие зерна, образованные преимущественно в суспензии подвижными 
теплыми водами, пересыщенными CaCO3 (Newell et al., 1960; Davies et al., 
1978; Sumner, Grotzinger, 1993 и др.). Ф. Монахан и М. Литл (Monaghan, 
Lytle, 1956) на основании лабораторных экспериментов, изучая действие 
бактерий, ассимилирующих SО

4
 и выделяющих СаСО3, обнаружили, что 

кальцит имеет структуру, сходную с оолитовой. В водоемах, лагунах, озе-
рах и в прибрежной полосе моря с теплой, хорошо прогреваемой водой, 
постоянное движение воды и высокое содержание в ней углекислого каль-
ция, достигающее резкого пересыщения, благоприятствуют образованию 
ооидов/оолитов. Согласно ряду исследователей, оолитовые структуры воз-
никают вследствие жизнедеятельности бактерий или водорослей (А. Рот-
плетц, В. Бредли, Е. Кальковский и др.). Другие исследователи, хотя и обна-
руживали присутствие в ооидах и классических оолитах микроорганизмы, 
но предполагали, что микробы участвуют только в деструктивных про-
цессах как микросверлильщики поверхностей корок, формирующих оои-
ды (Duguid et al., 2010; Trower et al., 2018 и др.). 

С. Дупраз и П.Т. Висшер (Dupraz, Visscher, 2005) предложили карбонат-
ную биоминерализацию путем зародышеобразования кристаллов опосре-
дованно на рекомбинированном EPS карбонатного осадка после его бакте-
риальной деградации. При этом высвобождаются связанные с EPS ионы, 
такие как Ca2+, Mg2+ или HCO3

-, что приводит к перенасыщению раствора 
для карбонатов Ca и Mg. По мнению Défarge (2011), органоминерализацию 
характеризуют процессы минералообразования, которые опосредуются 
органическим веществом (ОВ) независимо от живых организмов, из кото-
рых оно происходит. Органические соединения могут представлять собой 
продукты экскреции или отдельные части живых организмов, или релик-
ты и побочные продукты мертвых организмов, которые попали в воду или 
почву, отложения или породы. Органоминералы как минеральный продукт 
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органоминерализации следует отличать от хемогенных, так как некоторые 
из них могут содержать ОВ во время роста кристаллов из органических 
минералов, таких как графит, и из биоминералов, продуцируемых живыми 
организмами.

И все же, фактический механизм образования CaCO3 до сих пор оста-
ется неопределенным, поскольку не все карбонаты следуют классической 
модели роста кристаллов. По мнению (Aizenberg et al., 1996; Addadi et al., 
2003) аморфная фаза наночастиц карбоната кальция является промежуточ-
ным побочным продуктом биоминерализации, и этот процесс происходит 
в микробиалитовых системах с преобладанием внеклеточного полимерно-
го вещества (Jones, Peng, 2012). Ранее, при электронномикроскопическом 
изучении карбонатных ооидов из силурийских карбонатов, было установ-
лено разнообразие их микроструктур и минерализованного гликокалик-
са (Антошкина, Шеболкин, 2014), однако не было обращено внимание на 
образование структур аморфного карбоната кальция. Полученные новые 
данные исследований карбонатных ооидов из разнофациальных разрезов 
палеозоя позволяют рассмотреть на примере изучения современных оои-
дов предлагаемые модели органоминерализации применительно к ископа-
емым ооидам, что и является целью данной статьи. 

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Материал для исследования помимо авторского был любезно предо-
ставлен сотрудниками лаборатории литологии и осадочных формаций Ин-
ститута геологии Коми НЦ УрО РАН Е.С. Пономаренко, В.А. Салдиным 
и А.Н. Шадриным из полевых сборов разных лет, которым авторы очень 
признательны. Карбонатные ооиды были отобраны из отложений венлока 
(гряда Чернышева), лудлова (Северный Урал), верхнего франа (Северный и 
Полярный Урал, Южный Тиман), нижней перми (Северный Урал, Южный 
Тиман). Пробы для анализов отбирались с помощью тонких стоматоло-
гических свёрл. Регистрация спектров комбинационного рассеяния света 
для установления структуры органического вещества в конкрециях про-
водилась на спектрометре Horiba Jobin Yvon LabRam HR800 С.И. Исаенко. 
Рентгеноструктурные исследования доломитовых ооидов выполнены на 
дифрактометре Shimadzu XRD-6000 Cu-анод, ток – 30 mA, напряжение – 
30 kV, фильтр Ni, шаг сканирования 2 гета – 0.05, скорость съемки – 1 гр./
мин (аналитик Б.А. Макеев). Для изучения микроструктуры и химическо-
го состава минералов использовались оптическая микроскопия (компью-
тиризированный комплекс OLIMPUS BX51) и аналитическая СЭМ (JSM-
6400 Jeol) (аналитики В.Н. Филиппов, Е.А. Тропников). На электронных 
сканирующих микроскопах CamScan–4, Cambridge и EVO–50, Zeiss иссле-
дования проведены Е.А. Жегалло. Изотопный состав углерода и кислоро-
да в карбонатах анализировался на масс-спектрометре Delta V Advantage 
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(аналитик И.В. Смолева). Значения δ13С даны в промилле относительно 
стандарта PDB, δ18O – стандарта SMOW. Ошибка определений δ13С и δ18O 
не превышает ±0.1‰ (1σ). Валовое содержание Сорг определялось в нерас-
творимом в концентрированной соляной кислоте остатке породы (НОП) 
с использованием экспресс-анализатора на углерод «АН-7529» (аналитик 
С.А. Забоева). В качестве стандарта использовали глюкозу. Аналитические 
исследования произведены в ЦКП «Геонаука» ИГ Коми НЦ УрО РАН и 
Палеонтологическом институте РАН им. А.А. Борисяка

ПОСТАНОВКА ПРОБЛЕМЫ

Устойчиво мнение, что морские ооиды являются шаровидными кон-
крециями, образованными слойками в виде корочек из тангенциально или 
радиально расположенных арагонитовых или кальцитовых кристаллов, 
сросшихся вокруг ядра. По С.С. Шульцу (1962), изучавшему современные 
оолиты Каспийского моря, при образовании каждого концентра сначала 
откладывался слой аморфного вещества, а затем шло постепенное об-
разование микрокристаллов кальцита, расположенных по нормали к по-
верхности осаждения. Т. Фриман (Freeman, 1962) исследовал условия об-
разования оолитов с резко асимметричным строением в спокойных водах 
лагуны Мадрэ (Северная Америка). Такие же особенности строения были 
отмечены Н.С. Скиба и Н.П. Юшкиным (1961) для кальцитовых оолитов 
рудника Шор-Су, не испытавших в процессе своего образования никакой 
транспортировки или вращения. Дж. Фергюсон с коллегами (Ferguson et 
al., 1978) исследовали арагонитовые, кальцитовые и моногидрокальцито-
вые синтетические ооиды, сходные по морфологии и внутренней струк-
туре с природными спокойноводными ооидами, отобранными из морской 
воды, содержащей ОВ. Они установили, что способность различных типов 
ОВ стимулировать образование синтетических ооидов уменьшается в сле-
дующем порядке: гуминовые кислоты → белковые вещества → фульвовые 
кислоты → аминокислоты → аминосахара → водорослевая слизь → ами-
нокислотно-сахарные конденсаты. Выявилось, что способность стимули-
ровать образование ооидов из растворов с разными ОВ не соответствует 
степени, с которой ОВ сорбируется поверхностями карбонатов. Однако она 
связана с определенным типом органо-карбонатного взаимодействия, при 
котором путем объединения отдельных органических молекул в резуль-
тате взаимодействия металла и гидрофобных/гидрофильных взаимодей-
ствий образуются органические мембраны. В результате эксперименталь-
ных данных установлено, что периодические колебания физического и/или 
химического состава исходного раствора не являются необходимыми для 
образования радиальных карбонатных ооидов, т. е. природные ооиды воз-
никают в результате влияния специфических органо-карбонатных взаимо-
действий на осаждение карбонатов при почти постоянных физических и 
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химических условиях. С. Дупраз и П.Т. Висшер (Dupraz, Visscher, 2005), 
предложившие карбонатную биоминерализацию путем зародышеобразо-
вания кристаллов, не рассматривали этот процесс как органоминерализа-
ция, хотя другие исследователи (Défarge, Trichet, 1995; Westall et al., 2000) 
отмечали, что EPS осадков могут также концентрировать ионы. 

Согласно исследованиям проб современной морской воды с шельфа 
Бермудских островов и гавани Галифакс с помощью бактерий (Novitsky, 
1981), pH является наиболее важным фактором в стимуляции карбонато-
накопления. В большинстве случаев органические изоляты, осаждавшие 
карбонат кальция, повышали pH выше 9, а при таких значениях рН in situ 
карбонаты не выпадали. По мнению Р. Ридинга (Riding, 2000), EPS являет-
ся защищающим липким матриксом с внутренними каналами, прикрепля-
ющим микробы к субстрату, а каналы поставляют питательные вещества, 
кислород и продукты метаболизма. Некоторые метаболические процессы 
(цианобактериальный фотосинтез, сульфатредукция) другими гетеро-
трофными бактериями могут повышать щелочность вод и, таким образом, 
способствовать осаждению карбонатов. 

Ряд исследователей, обнаруживая следы микробов в ооидах, отмеча-
ли их важное участие в ооидообразовании по присутствию ОВ в слойках 
корок, биогеохимических следов и функциональных генов, связанных с 
микробной деятельностью, способствующей кальцификации (Reid et al., 
2000; Brehm et al., 2006; Diaz et al., 2014; O’Reilly, 2017), а также по суще-
ствованию уровней микробного разнообразия, превышающего таковые 
в строматолито-тромболитовых системах (Dupraz et al., 2009; Diaz et al., 
2014). Это позволило им сделать вывод, что происхождение, биология и 
рост строматолитов и ооидов сходны и сопоставимы. 

ТИПЫ ООИДОВ И ОБСТАНОВКИ ИХ ФОРМИРОВАНИЯ

Изученные ооиды представляют собой карбонатные образования сфе-
рической, уплощенной, эллипсоидной и несферической форм размером 
<0.1–0.7 мм, редко до 1.8 мм. Ядра (0.01–0.5 мм) могут быть сложены пе-.7 мм, редко до 1.8 мм. Ядра (0.01–0.5 мм) могут быть сложены пе-7 мм, редко до 1.8 мм. Ядра (0.01–0.5 мм) могут быть сложены пе-
литоморфным карбонатом, пелоидами, литокластами, биокластами, зер-
нами кварца, монацита и ортоклаза. Вокруг ядер наблюдаются карбонат-
ные оболочки (слои/корки) различной толщины, структуры и количества. 
Многие ооиды имеют хорошо сохранившиеся внешние слои, хотя в слоях 
и внутреннем слое корок существуют различные уровни микросверлений 
и микритизации. Оболочки ооидов могут быть сложены микрозернисты-
ми, шестоватыми, радиальными и радиально-волокнистыми кристаллами 
в один или несколько слоев/оболочек. Исследованные карбонатные ооиды 
можно объединить в семь групп, отличающихся по составу, размеру, фор-
ме и структуре корок и ядра, по цементу/матриксу и по условиям образо-
вания. I – ооиды типа кониатоидов отмечены в фенестровых известняках, 
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Рис. 1. Типы палеозойских ооидных пород и микрофотографии ооидов: а – верхне-
франский ооидный известняк, карьер Подгорный, Ю. Тиман, обр. 1/1б; б – деталь обр. 1/1б, 
СЭМ ооидов III типа во вторичных электронах; в – верхнефранский ооидный известняк, 
г. Олыся, Приполярный Урал, обр. 7/11; г – ооиды V типа, шлиф. обр. 7/11; д – нижнеперм-
ский ооидный доломит, разрез Красный Яр, Ю.Тиман, обр. 74/2; е – деталь обр. 74/2, СЭМ 
ооидов VII типа во вторичных электронах; ж – лудловский ооидный известняк, р. Илыч, 
Северный Урал, обр. 109/1; з – деталь обр. 109/1, СЭМ ооидов IV типа во вторичных элек-
тронах; и – ооиды VI типа, р. Изьяю, гр. Чернышева, шлиф обр. 479/118; 
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формировались в супралиторальной среде, о чем свидетельствует наличие 
микротрещин в иловом матриксе, небольших розеток палеомикрокодий 
(возможных палеолишайников по: Antoshkina, 2014) и вадозного цемента. 
II – ооиды шестоватокристаллические в виде микрошариков, похожих на 
«ежиков»; Они формировались в мелководной лагуне с колебанием соле-
ности, спокойной гидродинамикой и проявлением аноксии в придонных 
осадках, часто в ассоциации со строматолитами. III – ооиды радиально-
концентрические и радиальные со слабо выраженными концентрами, сфе-
рической и эллипсовидной форм, с крупнокристаллическим спаритовым 
кальцитовым цементом указывают на открыто-морские условия зон мел-
ководья, отличающиеся насыщенностью водной массы кальцием и угле-
кислотой, а также перемешиванием осадка (рис. 1а, б). IV – ооиды радиаль-
но-шестованые отмечены в известняковых песчаниках с микрозернистым 
или пелитоморфным матриксом и присутствием частично растворенных 
привнесенных ооидов. Вероятнее всего формировались в полуизолиро-
ванных лагунах с низкой гидродинамикой, переменной соленостью, с при-
сутствием водорослей и редкой фауны гастропод, пелеципод и остракод, 
постепенно переходящих в прибрежную зону. Возможно, что скопления 
ооидов были сосредоточены периодическим волнением в зарифовых ла-
гунах (рис. 1ж, з). V – ооиды с несколькими концентрами (корками) из 
тонко-радиальных пластинок с кальцитовым спаритовым цементом имеют 
довольно крупные различной формы ядра. Они присутствуют в известня-
ковых микробных и оолитовых песчаниках и гравелитах, а также в брек-
чиях с ооидами и небольшим количеством фрагментов фоссилий (рис 1в, 
г). Формировались такие ооиды в условиях открыто-морского мелководья 
с неравномерной гидродинамикой или на песчаных отмелях под воздей-
ствием приливных течений и, возможно, штормов. VI – ооиды радиально-
однослойные с шестоватыми кристаллами кальцита плотно упакованны-
ми вокруг скелетных фрагментов и скоплений зерен, удлиненной, элипсо-
видной и бисфероидной формы. Структура радиальной оболочки состоит 
из чередующихся светлых и темных пластин, иногда содержащих пирит, 
который может почти полностью заменить структуру ооида (рис. 1и). Та-
кой тип ооидов мог образовываться в тиховодном внутриконтиненталь-
ном мелководном водоеме с неравномерным поступлением терригенного 
и биокластового материала. VII – ооиды с несколькими концентрами из 
разной формы кристаллов доломита размером от 0.2 до 1.7 мм округлой 
или овальной формы, с ядром, заполненным кристаллами доломита разной 
размерности или выщелоченным, довольно плотно упакованные в породе 
(рис. 1д, е). Седиментационно-диагенетическая природа доломитов, отсут-
ствие органических остатков и изотопный состав карбонатов свидетель-
ствуют об их образовании в условиях лагуны с повышенной соленостью.
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Следует отметить, что в одной породе можно встретить разные гене-
тические типы ооидов, чаще всего с преобразованием первичной струк-
туры. Это объясняется тем, что ооиды и ооидные отложения в течение 
своей истории подвергались воздействию абиотических процессов, таких 
как эрозия и транспортировка. Возможным признаком транспортировки 
в водной среде может служить отсутствие следов микросверлений на по-
верхностной корке ооидов, хотя следы сверлений и микритизация, сопут-
ствующие им, имеются на внутренних слоях или ядре. Подобные следы 
биосверлений установлены в современных ооидах, и среди них хорошо 
диагностируются их морфотипы (Trower et al., 2018). Наблюдая рост оои-
дов эти авторы установили, что ооиды растут во время транспортировки на 
подвижном мелководье, хотя степень колонизации биопленками и обилие 
сульфатредуцирующих бактерий существенно выше в более спокойновод-
ных обстановках. Изучение современных ооидов на Багамских банках по-
казали, что мелкие ооиды являются в основном спокойноводными автох-
тонными образованиями, а крупные – подвижноводными аллохтонными. 
Последнее можно также отнести и к ооидам из глубоководных отложений, 
которые могли попасть туда с потоками из мелководных областей шельфа.

МИНЕРАЛЬНО-ГЕОХИМИЧЕСКИЙ СОСТАВ ООИДОВ 

Исследования ооидов и матрикса, содержащего ооиды, показали, что 
они являются распространенными компонентами не только мелководных 
карбонатов с различной энергией, но образуются в супралиторальной зоне 
и лагунах с разным химическим составом вод. Выявленная хорошая со-
хранность внешней и внутренней структур оболочек лагунных ооидов IV и 
VI типов (рис. 1з, и) говорит о том, что их первоначальный минеральный со-
став, вероятнее всего, был представлен низко-Mg кальцитом. Подтвержде-
нием этого может быть присутствие в основном фоссилий остракод и реже 
гастропод, которые могли иметь низко-Mg кальцитовый скелет (Flügel, 
2013). Исследования (Pacton et al., 2016) органоминерализационных про-
цессов в пресноводных строматолитах показали, что биопленки, содержа-
щие низко-Mg кальцит, могут формировать миллиметровые агрегаты при 
аноксии в осадке. Условиями для осаждения низко-Mg кальцита являются 
низкая соленость, слабая гидродинамика и сульфатредуцирующие бакте-
рии. Лагунная обстановка, присутствие фрамбоидальных микропиритов в 
структуре оболочек и ядер ооидов IV и VI типов служат доказательством их 
первичного низко-Mg кальцитового состава. Первичный доломитовый ге-
незис ооидов VII установлен рентгеноструктурными исследованиями пара-
метров элементарной ячейки, которые соответствует стандартным данным 
осадочного доломита: а=4.810 Å, с=16.02 Å, cell vol=321.02 Å3.

Облегченный изотопный состав углерода (–5.4…–6.4‰) и кислорода 
(24.6–22.9‰) указывает на опреснение водоема внутреннего шельфа, в рай-
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оне образования ооидов. Ооиды из окраинношельфовых зарифовых лагун 
имеют приближающийся к нормально-морским изотопный состав углеро-
да (–3.52...0.4‰) и кислорода (24.3–22.7‰). Оиды, формировавшиеся в под-
вижных обстановках отмели, характеризуются уже нормально-морскими 
значениями δ13С=1.20–1.62‰ и близкими к ним значениями δ18O=25.52–
26.22‰. Существенно повышенный изотопный состав углерода 6.69‰ и 
кислорода 28.37‰ доломитовых ооидов говорит об условиях соленых ла-
гун (Кулешов, 2001). 

В целом, средние значения δ18O 22.8–23.5‰ оказываются аномально 
низкими и свидетельствуют о сильном влиянии сульфатредукции и обра-
зовании бикарбонат-ионов в поровой воде. Согласно Joachimski et al., 2004, 
одним из факторов, обусловливавших низкие величины δ18Oкарб в карбо-
натных породах, может быть поступление изотопно-легких вод с речным 
стоком и метеорными водами (опресненность), а другим – повышение со-
лености вод морского бассейна. Исходя из полученных углеродно-кисло-
родных изотопных данных в исследуемых ооидах, можно говорить, что во 
многих случаях первый фактор являлся решающим.

Содержание Corg в ооидных известняках достигает 0.18%, что намно-
го превышает кларк органического углерода в карбонатах (0.014–0.06%). 
Исследование ооидов методом рамановской спектроскопии комбинацион-
ного рассеивания света выявило присутствие фаз углеродистого вещества 
в кальците и доломите. На КР-спектрах отмечены линии кальцита (155, 
286, 713, 1086 см-1), линии доломита (179, 1098 см-1), полосы слабо упо-
рядоченного УВ (1351, 1581 см-1) и полосы аморфного углерода (1296 см-1 
(FWHM=300 см-1) и 1492 см-1 (FWHM=258 см-1) (Феррари, Робертсон, 
2004). Кроме того, присутствуют широкие полосы фоновой люминесцен-
ция малой интенсивности во всем диапазоне регистрации спектра. В не-
которых образцах диагностировать УВ не удалось ввиду интенсивной 
люминесценции от органической компоненты. Состав углеродистого ве-
щества позволяет говорить, что породы с ооидами не были подвержены 
значительным вторичным преобразованиям и, соответственно, изотопный 
состав ооидов отражает фактически первичные изотопные соотношения в 
водах при формировании осадков. 

СЛЕДЫ МИКРОБНОЙ АКТИВНОСТИ В ООИДАХ

Электронно-микроскопическое исследование ооидов выявило остатки 
фоссилизированных пленок межклеточного полимерного вещества (EPS). 
Минерализованный гликокаликс в форме «сетчатых» пленок и их фраг-
ментов хорошо виден в структурах оболочки (рис. 2). Наличие микро-
элементов Si, Al, K, Mg и Fe в карбонатной матрице минерализованных 
биопленок свидетельствует об их алюмосиликатном минеральном соста-
ве. Распределение минерализованных EPS в ооидах выявило их связь не 
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только с поверхностями оболочек, но и с их структурой (Antoshkina, 2018). 
Аутигенные октаэдрический пирит и оксиды железа фрамбоидального 
нанопирита обнаруживаются в ядрах и микробных пленках структуры 

Рис. 2. Типы фрагментов фоссилизированного гликокаликса в палеозойских ооидах: 
а – обр. 479/118, р. Илыч, гр. Чернышева; б – обр. 6/88, р. Оловка, Северный Урал; в-г – обр. 
1/1б; д – обр. 75/29, р. Мал. Паток, Приполярный Урал; е – обр. 74/2, разрез Красный Яр, 
Ю. Тиман.
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оболочек ооидов. Согласно (Folk, 2005), поверхность фрамбоидов, идио-
морфных кристаллов и метасоматических пиритов от докембрия до совре-
менных осадков, обычно покрыта сфероидами размером 30–50 мкм, интер-
претируемые как пиритизированные клетки нанобактерий. Это означает, 
что осаждение сульфида железа выполняли бактерии, часто связанные с 
разлагающейся органикой и возникающей аноксией придонных вод. Кри-
сталлы кальцита сглаженной формы также широко распространены, они 
образуются при растворении органическими кислотами инкрустирующих 
микроорганизмов (Summons et al., 2013).

ПРИЗНАКИ ОРГАНОМИНЕРАЛИЗАЦИИ В ПАЛЕОЗОЙСКИХ 
КАРБОНАТНЫХ ООИДАХ 

Термин «органоминерализация» был введен в 1993 г. О. Trichet и 
C. Défarge на VII Международном симпозиуме по биоминерализации и 
обозначает карбонатные тела с биоминеральными матрицами, богатыми 
аминокислотами. Обоснованием послужили более ранние работы, до-
казывающие, что растворенные органические соединения могут способ-
ствовать осаждению карбоната кальция из воды. Этот термин включает в 
себя микробно индуцированную, т. е. активное взаимодействие со средой 
с помощью метаболизма и микробно опосредованную – пассивную мине-
рализацию ОВ (Burne, Moore, 1987; Dupraz et al., 2009). Модель карбонат-
ной биоминерализации путем зародышеобразования кристаллов опосре-
дованно на рекомбинированном EPS при осаждении карбонатов (Dupraz, 
Visscher, 2005) представляет собой типичную микробно опосредованную 
модель процесса органоминерализации. Наши электронномикроскопиче-
ские исследования ооидов показали, что именно такой механизм опреде-
ляет органоминерализацию в их формировании (рис. 3б, в). В отношении 
доломитовых образований Vasconcelos и McKenzie (1997) сформулировали 
модель микробного доломита в бескислородных суперсоленых условиях, 
чтобы наблюдать за посредничеством сульфатредуцирующих бактерий во 
время осаждения доломита. Сульфатредуцирующие бактерии необходимы 
для преодоления кинетических проблем, связанных с образованием мине-
рала с высокоупорядоченной кристаллической структурой. Бактерии изме-
няют свою микросреду и обеспечивают поверхность, на которой могут об-
разовываться нанокристаллы доломита. Бактерии нуждаются в SO

4

2 – для 
своего метаболизма, в то время как осаждение доломита требует избыт-
ка Mg2+ наряду с повышенной щелочностью, что может быть обеспечено 
гиперсолеными водами. Как только зародышеобразование доломита про-
изошло в условиях восстановления сульфатов, он подвергается процессу 
«старения», в результате чего происходит повышенное упорядочение кри-
сталлической структуры. Начальное осаждение и последующий ранний 
диагенез сопровождались интенсивной микробной активностью.
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Рис. 3. Предлагаемая стадийность процесса органоминерализации в палеозойских 
карбонатных ооидах: а – начальная стадия фазы зарождения нанозерен аморфного карбо-
ната кальция на минерализованной биопленке, обр. 109/1; б – скол доломитового ооида с 
поверхностями корок с минерализованной биопленкой, обр. 74/2; в – разнообразие форм и 
неравномерность распределения нанозерен аморфного карбоната кальция, обр. 109/1; г – 
участок поверхности с более крупными нанозернами и фрагментом (нижний левый угол) 
фоссилизированного гликокаликса локально развитой биопленки, т. е. подготавливается 
стадия кристаллизации, обр. 1/1б; д – локально развитая минерализованная биопленка, 
обр. 1/1б; е – кристаллический слой ооидной корки, где кристаллы интенсивно проработа-
ны органическими кислотами, обр. 1/1б.
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Diaz et al. (2017), проводившие исследования в пяти участках Багамской 
банки, предложили модель роста современных карбонатных ооидов, в ко-
торой аморфная фаза наночастиц карбоната кальция (АКК) с низкой ста-
бильностью превращается в стабильные полиморфные СаСО3. Эта модель 
включает несколько фаз. 1 – биопленка EPS колонизирует внешние слои 
корок, способствуя первым стадиям осаждения CaCO3 через образование 
AКК. 2 – концентрические пластинки в ооидах образуются на локализо-
ванных участках в матрицах EPS биопленки на наружном и внутреннем 
слоях корки ооида посредством процессов органоминерализации, которые 
включают как биологически индуцированные, так и биологически влияю-
щие механизмы. 3 – дальнейшее развитие AКК приводит к образованию 
тонкого слоя из агрегатов нанозерен во внешней корке, который превраща-
ется в кристаллическую фазу, образуя слой арагонита, накапливающегося 
поверх существующего слоя. 4 – механическое сглаживание при движении 
и засолении ооида полируют поверхность, что приводит к росту концен-
трических пластин тангенциально расположенных игл арагонита. 

Конечно, в ископаемых ооидах, прошедших длительную геологиче-
скую историю, восстановить с такой точностью процесс роста ооидов до-
вольно сложно, но все-таки попытаемся выделить некоторые моменты, 
свидетельствующие о последовательности процессов органоминерали-
зации во время роста ооидов. Первую фазу органоминерализации можно 
наблюдать в ооидах VII типа на обломанном сколе ооида, где просматри-
ваются несколько поверхностей оболочек, на которых присутствуют со-
хранившиеся фрагменты пленки минерализованного гликокаликса (рис. 
3б). Начало второй фазы органоминерализации – образование зародышей 
аморфного карбоната кальция на минерализованной биопленке – пред-
ставлено на ооиде VI типа, (рис. 3а), дальнейшее их развитие можно видеть 
на ооиде IV типа. Здесь присутствуют многочисленные и неравномерно 
распределенные нанозерна аморфного карбоната кальция разного размера 
(рис. 3в). На рисунках 3г-д присутствуют фрагменты минерализованного 
гликокаликса, возможно, характеризующие участки поверхности локально 
формирующихся концентрических оболочек/слоев, которые условно мож-
но принять как проявление следующей фазы органоминерализации. Фраг-
менты межслоевых минерализованных биопленок наблюдаются в венлок-
ских лагунных пресноводных ооидах (рис. 4). Дальнейшее развитие AКК 
ведет к формированию кристаллической фазы карбоната кальция, образуя 
новый слой оболочки на существующем слое. На рис. 3е можно видеть уже 
отчетливые кристаллические формы карбоната, хотя и довольно интенсив-
но проработанные органическими кислотами микробных сообществ вну-
три и на поверхности оболочки. 

Davies et al. (1978) отмечали, что при образовании ооидов действуют 
чередующиеся циклы возбуждения и временного покоя. Принимая во вни-
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мание, что развитие и превращение аморфного карбоната кальция в араго-
нит происходит на стадиях покоя активной фазы, колонизация EPS внеш-
них корковых слоев активизируется, когда ооиды покоятся в приповерх-
ностных слоях мелководья или в областях с низкой энергией. Приливы и 
отливы приводят к полировке поверхностного слоя перед началом нового 
цикла роста. Рост ооидов прекращается, когда ооиды смываются с актив-
ного мелководья, или когда энергии в воде недостаточно, чтобы привести 
ооид во вращение, или когда осадок с ооидами захороняется под новым 
слоем осадочного материала. Как только рост прекращается, интенсивная 
микробная колонизация приводит к образованию аккреционных агрегатов 
или разрушению ооидов путем микритизации. Наблюдения за палеозой-
скими карбонатными ооидами показали, что не только ооиды, транспор-
тируемые из своих областей, могут быть микритизированы. Мелкие по 
размеру автохтонные ооиды II типа могут в результате продолжительной 
микробной деструкции in situ до формирования породы превратится в тем-
ный комок со слабо различимой шестоватокристаллической структурой 
(Антошкина, 2015, рис. 3а).

ВЫВОДЫ

Проведенные первые исследования палеозойских карбонатных ооидов 
с целью выявления характера и механизма органоминерализации позволи-
ли сделать следующие предварительные выводы. 

1. Разный первичный минеральный состав (арагонит, низко-Mg каль-
цит, доломит) ооидов не влиял на процесс органоминерализации. 

2. Присутствие зародышей нанозерен аморфного карбоната кальция от-
мечено не только в биопленках на верхних поверхностях формирующихся 
ооидных корок, но и в структуре корок. 

Рис. 4. Фрагменты межслоевых биопленок, сохранившиеся как минерализованный 
гликокаликс алюмосиликатного состава, в лагунных ооидах венлока, обр. 479/118, гр. Чер-
нышева.

ба
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3. Последовательность процесса органоминерализации и, соответ-
ственно, рост ооидов определяется интенсивностью образования зароды-
шей, т. е. продолжительностью фазы покоя – стабильности условий (спо-
койноводная обстановка, аноксия придонных придонных осадков и отсут-
ствие транспортировки). 

Работа проводилась в рамках программы Президиума РАН № 17 «Эво-
люция органического мира. Роль и влияние планетарных процессов», (под-
программа I «Развитие жизненных и биосферных процессов»), Госпро-I «Развитие жизненных и биосферных процессов»), Госпро- «Развитие жизненных и биосферных процессов»), Госпро-
граммы № АААА-А17-117121270034-3 и при частичной финансовой под-
держке Программы фундаментальных исследований УрО РАН, проект № 
18-5-5-31 и поддержана грантом РФФИ № 17-04-00324 и Министерством 
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Microbial organomineralization in the carbonate ooids
A.I. Antoshkina, Ye.A. Zhegallo, S.I. Isaenko

The article presents the first results of studies on organomineralization in carbonate 
ooids from the Paleozoic sections of the Timan-Northern Ural region, which were formed 
in different environments and have different primary mineral composition. Using a 
scanning electron microscope, mineralized microbial films preserved in various forms 
and a change of the primary grains morphology by organic acids were identified. The 
connection of microbes and organomineralization manifested in the form of preserved 
embryos of the amorphous phase of carbonate calcium on the surfaces of mineralized 
biofilms, including the release of extracellular polymeric substances - the product of vital 
activity of bacteria in ooid crusts. Raman spectroscopy revealed in the structure of ooids 
the organic matter of varying degree of structurization – from amorphous to weakly 
ordered carbon, which makes it possible to consider the obtained data of the isotopic 
composition of the carbonates of ooids corresponding to their primary composition and 
formation conditions.

Key words: organomineralization, amorphous carbonate calcium, EPS, carbonate ooids, 
Paleozoic.
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В результате проведенных исследований были получены новые 
данные, иллюстрирующие процесс преобразования некоторых 
первичных минералов железистых кварцитов. Приведены инте-
ресные изображения, иллюстрирующие процесс преобразова-
ния железоокисляющими бактериями неорганического сидерита  
в окислы/гидроокислы железа.

ВВЕДЕНИЕ

В нашем распоряжении оказались образцы железистых кварцитов Кур-
ской магнитной аномалии. Образцы были изучены на электронном скани-
рующем микроскопе с рентгеновским микроанализатором. В результате 
получились изображения, наглядно показывающие процесс разрушения 
кристаллов сидерита бактериальным фактором и преобразование кри-
сталлов сидерита в окислы/гидроокислы железа. Объяснению полученных 
данных и посвящена настоящая статья.

Предположение о связи формирования железных и серных месторож-
дений  с жизнедеятельностью бактерий было высказано в конце XIX в. 
(Андрусов,  1897, по: Розанов, 1999). Мысль о возможном биогенном про-
исхождении раннедокембрийских джеспилитов возникла в начале XX в. 
Пионером был Ч. Лейс, который одним из первых в 1903 г. предположил 
участие бактерий в образовании джеспилитов с возрастом 1.6–2.8 млрд 
лет. Эту идею подхватили Л. Кайе, Е. Муром, П. Клауд и др. (Cloud, 1968; 
Антошкина, 2011). В 60–70-е гг. ХХ в. гипотезу биогенного происхожде-
ния раннедокембрийских полосчатых железистых кварцитов рассматри-

Эволюция биосферы с древнейших времен до наших дней
Серия «Гео-биологические системы в прошлом». М.: ПИН РАН, 2019. С. 79–87
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вал G.L. LaBerge (1967, 1973) на основе результатов микропалеонтологи-
ческих исследований десятков месторождений из различных регионов. 

Железистые кварциты достигают наибольшего развития в докембрии 
и являются составной частью метаморфических комплексов всех древних 
щитов. В настоящее время большинство исследователей подразделяют 
все железистые кварциты на две главные группы: месторождения типа 
Алгома – небольшие месторождения, связанные с вулканитами, и место-
рождения типа оз. Верхнего (США) – крупных размеров, представленные 
ассоциацией, образовавшейся чисто осадочным путем в мелководных об-
становках седиментационных бассейнов (Холодов, 1993; Posth et al., 2011). 
Главные месторождения типа Алгома приурочены к архею, но известны 
и в протерозое. Максимум образования железистых кварцитов типа оз. 
Верхнее (Superior), к которому относится исследуемое нами Лебединское 
железорудное месторождение,  на всех континентах приходится более 
или менее на одно и то же время в начале протерозоя (2.0–2.5 млрд лет 
тому назад). 

Лебединское железорудное месторождение находится в Белгородской 
области, вблизи города Губкин, на территории Старо-Оскольского райо-
на Курской магнитной аномалии (КМА) – самого мощного на Земле желе-
зорудного бассейна. Месторождения КМА относятся к месторождениям 
типа оз. Верхнего (Superior). Залежь полосчатых железистых кварцитов Ле-
бединского месторождения расположена на глубине 50–160 м. Полосчатые 
железистые кварциты представляют собой метаморфизованные осадочные 
или вулканогенно-осадочные кварцево-железистые горные породы, широ-
ко распространенные в докембрийских образованиях.  Полосчатость этих 
пород вызвана чередованием кремнистых/карбонатных (кварц, сланцы, 
яшма, доломит и анкерит) прослоев и прослоев рудных минералов (магне-
тита, сидерита и, в меньшей степени, гематита гетита) и является их харак-
терной чертой (Бортников и др., 2017; Posth et al., 2011).

МЕТОДИКА ИССЛЕДОВАНИЙ И МАТЕРИАЛ

Вопрос образования минералов железистых кварцитов и преобразова-
ния их во вторичные чрезвычайно важен и интересен. Для решения этой 
проблемы были изучены образцы железистых кварцитов Лебединского ме-
сторождения  КМА c глубины 100 м. Образцы были любезно переданы со-
трудниками Института геологии и геохронологии докембрия РАН (ИГГД 
РАН, СПб) Н.А. Алфимовой и С.Б. Фелицыным, а также сотрудниками 
Центрального научно-исследовательского геолого-разведочного музея им. 
академика Ф.Н. Чернышева (СПб). Исследования проводились на скани-
рующем электронном микроскопе системы Zeiss EVO 50 с рентгеновским 
микроанализатором Inca Oxford (350). Исследовались свежие сколы образ-
цов, напыленные сплавом Au-Pd.
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РЕЗУЛЬТАТЫ 

В результате проведенных исследований были получены интересные 
данные, иллюстрирующие процесс преобразования некоторых первичных 
минералов железистых кварцитов. Ряд фотографий железистых прослоев 
джеспилитов показывает присутствие своеобразных «кирпичиков» – кри-

Таблица 1. Элементный химический состав (в атомных %) 
гликокаликса, изображенного на рис. 1.

Спектр В стат. C Mg Al Si Ca Fe O

Спектр 1 Да 20.8 0.8 1.2 16.0 61.2
Спектр 2 Да 21.9 0.3 0.9 1.5 0.1 13.4 61.9

Все результаты в атомных %

Рис. 1. Гликокаликс, окружающий кристаллы сидерита. Изображение на электронном 
микроскопе Zeiss № 8779 от 25 июля 2018 г.
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сталлов, вероятно, сидерита, соприкасающихся с биоморфными округло-
овальными образованиями диаметром 20–30 мкм (табл. I, фиг. 1). Округло-
овальные образования сложены либо коккоидными (около 5 мкм) (табл. I, 
фиг. 2), либо дисковидными (2–5 мкм) формами (табл. I, фиг. 3), объединен-
ными минерализованным гликокаликсом, являющимся продуктом жизне-

Рис. 2. Кристаллы сидерита и разрушающий их гликокаликс. Изображение на элек-
тронном микроскопе Zeiss № 8783 от 25 июля 2018 г.

Таблица 2. Элементный химический состав (в атомных %) фрагмен-
та железистого кварцита, изображенного на рис. 2.

Спектр В стат. C Mg Al Si Ca Fe O

Спектр 1 Да 27.6 0.4 1.1 7.1 63.8
Спектр 2 Да 16.8 1.0 1.6 21.3 59.4
Спектр 3 Да 18.0 0.9 1.5 19.7 60.0

Все результаты в атомных %
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деятельности бактерий. Именно гликокаликс, обычно выделяемый клет-
ками бактерий, зачастую накапливают различные металлы, в том числе и 
железо.

Следует отметить, что соприкосновение кристаллов и округло-оваль-
ных форм, часто сливающихся в единую фоссилизированную биомассу, 
часто сопровождается внедрением этих форм в кристаллы. Создается впе-
чатление, что предположительно биогенные формы внедряются в кристал-
лы, преобразуя их материал.

Химический анализ показал, что содержание железа в кристал-
лах намного меньше, чем в окружающих округло-овальных формах  
и гликокаликсе, а углерода, напротив – несколько больше. Содержание 
железа в гликокаликсе варьирует от 13 до 16 атомных %, в окружающих 
кристаллы округло-овальных формах – 19–22 атомных %, а в кристаллах 
около 7. Разница в количестве углерода не столь существенна: гликока-
ликс  – 20–22 атомных %, окружающие кристаллы округло-овальных фор-
мы – 17–18 атомных %, кристаллы сидерита – 27–28 атомных % (рис. 1, 
табл. 1, рис. 2, табл. 2).

Частичное несоответствие результатов анализов формульным значени-
ям сидерита и окислов/гидроокислов железа связано со специфическими 
особенностями определения элементов методом рентгеноспектрального 
анализа на неровной поверхности сколов исследуемых образцов. Это пред-
полагает некоторые неточности в интерпретации полученных результатов 
(Астафьева, 2018).

ОБСУЖДЕНИЕ 

Большинство авторов предполагает, что первичными железо-содержа-
щими минералами джеспилитов могли быть  гидроокись железа (Fe(OH)3), 
гриналит ((Fe)3Si2O5(OH)

4
), сидерит (FeII(CO3) и аморфный кремнезем. Все 

остальные минералы железистых кварцитов, такие как гематит (Fe2
IIIO3), 

магнетит (Fe2
IIIFeIIO

4
), кремнистые породы не являются первичными, а 

несут следы как диагенетических, так и метаморфических изменений 
(Koehler, 2010; Posth et al., 2011).

Потенциально все минералы железистых прослоев могут иметь биоген-
ную природу, поскольку и для окисленных (гематит), и для восстановлен-
ных (магнетит и сидерит) форм микробиологами установлен прямой меха-
низм бактериальной продукции. При этом не следует забывать, что участие 
микроорганизмов в образовании железных руд проявляется в их способ-
ности концентрировать элементы из среды и преодолевать кинетические 
барьеры, являясь, таким образом, катализатором химического процесса. 

Высокое содержание углерода в исследуемых образцах свидетельству-
ет о присутствии в породе карбонатов. Судя по химическим анализам, мы 
имеем дело с карбонатом железа – сидеритом. Это подтверждается и дан-
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ными инфракрасной спектроскопии. Сидерит является одним из породоо-
бразующих минералов железистых кварцитов. Кристаллы сидерита имеют 
тригональную (ромбоэдрическую) сингонию, что не противоречит форме 
кристаллов, изображенных на снимках. 

В гликокаликсе, судя по химическим анализам (рис. 2, табл. 2), преоб-
ладают окислы железа – гематит и/или магнетит, а также гетит/гидрогетит. 
Эти минералы могут быть биогенного происхождения (Lowenstam, Weiner, 
1989; Tazaki, 1997; Banfield, Nealson, 1997;  Rozanov, Astafieva, 2009; Нови-
ков и др., 2016; Бортников и др., 2017). Данные ИК спектроскопии указыва-
ют, что преобразованное ископаемое органическое вещество, окружающее 
кристаллы сидерита (табл. I, фиг. 2, 3), представлено гетитом/гидрогети-
том. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Таким образом, мы убедительно наглядно продемонстрировали преоб-
разование карбоната железа (сидерита) в окислы/гидроокислы железа при 
активном участии биогенного фактора. При этом происходит разрушение 
кристаллов сидерита бактериями. Доказательством того, что процесс идет 
именно в этом направлении говорит тот факт, что на снимках изображены 
практически идеальные кристаллы сидерита, в грани которых внедряются 
фоссилизированные остатки бактерий. Подтверждена большая роль бакте-
риального фактора не только в образовании, но в и последующем преоб-
разовании минералов железа.

Авторы признательны всем, кто помогал в проведении этой работы  
за обсуждение результатов и ценные советы, особенно Е.А. Жегалло,  
Л.М. Мельниковой, А.Ю. Розанову, А.Д. Слукину и Г.Т. Ушатинской;  
а также Н.А. Алфимовой, С.Б. Фелицыну и сотрудникам ЦНИГР музея  
им. академика Ф.Н. Чернышева (СПб) за предоставленные материалы.

Работа выполнена по Программе Президиума РАН № 17 «Эволюция ор-
ганического мира. Роль и влияние планетарных процессов» (подпрограм-
ма I «Развитие жизненных и биосферных процессов»), поддержана грантом 
РФФИ № 17-04-00324 и Министерством высшего образования и науки РФ. 
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Объяснения к таблице I

Изображенный экземпляр происходит из нижнепротерозойских железистых 
кварцитов Лебединского месторождения КМА c глубины 100 м 

Фиг. 1. Кристалл сидерита в окружении биоморфных округло-оваль-
ных образований диаметром 20–30 мкм, вероятно, «внедряющихся» в кри-
сталл сидерита. 

Фиг. 2–3. Увеличенные фрагменты фиг. 1: 2 – округло-овальное обра-
зование, сложенное коккоидными (2–5 мкм) формами; 3 – кругло-овальное 
образование, сложенное дисковидными (около 5 мкм) формами. Изображе-
ние на электронном микроскопе Zeiss № 5601 от 17 марта 2016 г.

To the question about bacterial transformation  
of Kursk Magnetic anomalia sierites

M.M. Astafieva, L.V. Zaitseva
New data illustrating the process of transformation of some minerals of BIF of Kursk 
Magnetic Anomaly were obtained as a result of the research. Interesting pictures 
illustrating the process of transformation of inorganic siderite into iron oxides / iron 
hydroxides by iron-oxidizing bacteria are given.



87

Таблица I

1

32
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УДК 56.07

БИОГЕННЫЕ КОНТАМИНАЦИИ  
И МИНЕРАЛЬНЫЕ ПСЕВДОБИОГЕННЫЕ ОБРАЗОВАНИЯ  
В ЗЕМНЫХ ГОРНЫХ ПОРОДАХ И АСТРОМАТЕРИАЛАХ

Е.А. Жегалло 
Палеонтологический институт им. А.А. Борисяка РАН, Москва

ezheg@paleo.ru

Бактериальная палеонтология изучает  роль биологического факто-
ра в процессах  образования осадочных пород  и биорудогенеза. Для 
решения этого вопроса, необходимо четко знать какие биологиче-
ские объекты являются инситными, составляющими часть породы, 
а какие являются более поздними биогенными контаминациями или 
минеральными  образованиями. Это также очень важно и при ис-
следовании метеоритов, когда вопрос о происхождении найденных 
в них биогенных структурах стоит особенно остро. Благодаря ши-
рокому использованию электронного сканирующего микроскопа с 
микроанализатором и выделенных модельных объектов из уже ис-
следованных горных пород для сравнения можно и необходимо про-
верять все обнаруженные объекты.

В конце 80-х годов, а точнее 34 года тому назад в Палеонтологическом 
институте были начаты работы по электронно-микроскопическому изуче-
нию горных пород с целью обнаружения микроскопических палеонтологи-
ческих объектов. Первыми стали фосфориты Хубсугульского фосфоритово-
го месторождения Монголии. Необходимо было уточнить время их образо-
вания (ранний кембрий или венд-ранний кембрий), а для этого нужно было 
найти в них палеонтологические остатки. Результаты изучения превзошли 
самые большие надежды. Кроме уточнения возраста – томмотский век ран-
него кембрия, было установлено, что хубсугульские фосфориты, ранее пред-
ставляемые как эталон хемогенных фосфоритов, на самом деле являются 
биогенными, и все состоят из фосфатизированных цианобактерий (рис. 1). 

Эволюция биосферы с древнейших времен до наших дней
Серия «Гео-биологические системы в прошлом». М.: ПИН РАН, 2019. С. 88–97
http://www.paleo.ru/institute/publications/
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Успех этого исследования послужил толчком к продолжению электронно-
микроскопического изучения различных горных пород. Одними из первых 
стали современные гейзериты Камчатки. Их для совместных работ предло-
жили микробиологи, которые во главе с Г.А. Заварзиным уже несколько лет 
занимались микробиотой гейзерных источников (рис. 2). В результате под 
руководством академиков А.Ю. Розанова и Г.А. Заварзина было создано но-
вое направление палеонтологии – бактериальная палеонтология. Областью 
ее интересов стали ископаемые прокариотные и эвкариотные организмы 
микронной размерности и их взаимоотношения с вмещающими породами. 
Основной метод исследований – электронная микроскопия (сканирующие 
электронные микроскопы с микроанализаторами – СКАНы). 

В процессе изучения земных горных пород и метеоритов на сканирую-
щем электронном микроскопе был получен очень большой и уникальный 
материал по биоморфным структурам, найденным в них. Основываясь на 
полученных данных, удалось внести ясность в условия и процессы обра-
зования ряда горных пород и руд, а найденные в метеоритах биоморфные 
структуры позволили подтвердить наличие внеземной жизни.

Но уже с самого начала исследований среди обнаруженных биоморф-
ных структур, кроме собственных, инситных, являющихся частью по-

Рис. 1. Фосфатизированные трихомы цианобактерий в фосфорите Хубсугульского ме-
сторождения.
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роды, были встречены чужеродные, определенные как биологические 
контаминации или засорения, природа происхождения которых различ-
на. Диапазон исследуемых пород со временем расширился, соответствен-
но увеличилось число биологических контаминаций и их разнообразие. 
Стало необходимо разработать принципы и методы выявления биологи-
ческих контаминаций среди биогенных объектов для правильного вос-
становления условий образования, определения возраста различных оса-
дочных горных пород и руд.

В результате анализа собранных данных по биологическим контамина-
циям, найденным в горных породах, все контаминации по своему проис-
хождению были разделены на две группы. 

Первая группа – контаминации заселения возникают в результате позд-
нейшего поселения разнообразных организмов на/в уже сформировавши-
еся породы, причем не только на внешнюю поверхность, но и проникая 
внутрь породы по напластованиям, трещинкам, пустотам. Это наиболее 
частое явление, причем заселение этих организмов может происходить как 
в природных условиях и на протяжении всего времени существования кон-
кретной породы в природе и в зависимости от окружающих условий может 
быть многократным, так и тогда, когда горные породы становятся образца-
ми в лабораториях, хранилищах, музеях. Наиболее часто эти контамина-

Рис. 2. Гейзерит с запечатанными внутри окремненными трихомами цианобактерий, 
состоящими из клеток. 
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ции вызваны развитием актиномицетов, низших грибов, цианобактерий и 
ряда других бактерий. Контаминации со временем при наличии благопри-
ятных условий могут быстро фоссилизироваться.

На таблице I приведены фотографии примеры разных контаминаций 
заселения: фиг. 1 – нитчатые бактерии в мезозойских бокситах, проникли в 
породу в природных условиях; фиг. 2 – современный гейзерит, на котором 
актиномицеты поселились еще в природных условиях в гейзерном источ-
нике Камчатки; фиг. 3 – гифы низших грибов с плодовыми телами, совре-
менное заселение в образцах девонской коры выветривания джеспилитов 
КМА, образцы несколько лет хранились в институте; фиг. 4 – нитчатые 
бактерии, заселившие кристалл кварца по микротрещинам, в последствии 
ожелезненные; фиг. 5 – плодовые тела низших грибов в метеорите Barratta, 
грибы выросли в лаборатории, хотя образец хранится в специальном бюксе; 
фиг. 6 – плодовое тело и гиф низших грибов выросли на образце мезозой-
ского сланца в промежутке между сеансами СКАНа в течение месяца. На 
таблице II: фиг. 1–2 – гифы низших грибов в карбонатных сланцах синской 
свиты нижнего кембрия Сибирской платформы, выросшие в природных 
условиях; образцы отбирались специально для исследования контамина-
ций: фиг. 1 – живые гифы, а фиг. 2 – уже минерализованные гифы грибов.

Вторая группа – контаминации заноса, которые оказываются в породах 
путем механического привноса разных организмов или их фрагментов с во-
дами и ветрами. В природных условиях это чаще всего диатомовые водо-
росли, споры и пыльца растений, кокколиты, раковинные амебы, мелкие 
насекомые, и другие организмы миллиметрового размера. Даже в лабора-
торных условиях при промывке образцов проточной водой, без фильтра в ве-
сенне-летний период возможно засорение панцирями диатомей и створками 
остракод, а через открытые окна - пыльцой растений (очень распространен-
ное засорение). На таблице II, фиг. 3 кокколит на образце джеспилита КМА, 
скорее всего засорение произошло уже в хранилище или лаборатории, все 
находки кокколитов были сделаны на только на одном образце из коллекции 
поступившей для изучения на сканирующем электронном микроскопе. На 
фотографии (таблица II, фиг. 4) образец натечных отложений из Денисовой 
пещеры с разрозненными панцирями диатомовых водорослей, которые вме-
сте с бактериями приносятся в пещеру водными потоками. На таблице II, 
фиг. 5 показан типичный пример современного засорения образца цветоч-
ной пыльцой. На фотографии (таблица II, фиг. 6) видны занесенные на по-
роду раковинные амебы. Определить принадлежность найденных в породе 
органических остатков к инситным или контаминациям может быть доста-
точно просто, а в ряде случаев сложно. Часть биологических контаминаций 
(пыльца, споры, микроскопические водоросли и другие микроорганизмы) 
достаточно легко можно идентифицировать, а потом уже анализировать со-
ответствие этих организмов и вмещающей горной породы по ряду параме-
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тров. Например, являются ли они одновозрастными, соответствуют ли ус-
ловия образования горных пород и условиям жизни органических остатков. 

Значительно труднее, когда дело касается биологических контаминаций 
заселения. Известно, что часть их в образцах может оставаться органиче-
ской, не подвергшейся фоссилизации. При исследованиях на СКАНе необхо-
димо очень внимательно прослеживать взаимоотношения породы и изучае-
мых биологических объектов. Необходимо помнить, что инситные нитчатые 
формы не могут пересекать слои, а располагаются только по плоскости на-
пластования слоев, а нитчатые контаминации, располагаются не только по 
плоскости напластования, но и пересекают слои, проникают в пустоты, т.е. 
не участвуют в отложении осадка, а селятся уже на/в твердую породу. В тех 
случаях, когда они распространяются по плоскостям напластования внутри 
породы, то внешне выглядят более свежими, живыми, чем на выветрелых 
поверхностях. Поэтому при подготовке образцов, прежде всего, необходи-
мо их тщательно очистить. Варианты: промыть водой со щеткой; промыть 
спиртом или перекисью водорода в ряде случаев используя ультразвуковую 
ванночку; подвергнуть образцы нагреву в муфельной или микроволновой 
печи, чтобы частично избавиться от органики. Все варианты зависят от ис-
следуемого материала и подбираются индивидуально к разным типам пород. 

Современные сканирующие электронные микроскопы позволяют из-
учать образцы при низком вакууме и без напыления. Такой щадящий ре-
жим позволяет на поверхности образца различать органические и мине-
рализованные формы. Органические нитчатые формы прозрачные, сквозь 
них просвечивает порода, видны местами клеточные перегородки, тонкие 
пленки слизи и очень тонкие нити в отличие от фоссилизированных. При 
напылении же этого образца золотом и сканировании при высоком ваку-
уме, тонкие структуры пропадают, а нити частично сгорают при напыле-
нии, а оставшиеся  выглядят более плотными, массивными. 

В ряде случаев можно использовать рентгеновский микроанализ фос-
силизированных микроорганизмов. Сравнение химического состава остат-
ков фоссилизированных микроорганизмов и вмещающих их пород показа-
ло, что вмещающие породы и органические остатки имеют одинаковый хи-
мический состав, но в составе фоссилизированных остатков присутствует 
большее количество углерода. 

Кроме биологических контаминаций при исследовании разных по-
род можно встретить минеральные псевдобиогенные образования внешне 
очень похожие на биологические объекты. Наиболее часто это волосовид-
ные и игловидные кристаллы, которые обычно образуются в пустотках, 
нишах. На рис. 3а – волосовидные кристаллы рутила внутри кристалла 
кварца (волосы Венеры), а на рис. 3б – кристаллы рутила среди кристаллов 
кварца. На рис. 3в, г – игольчатые кристаллы галлуазита и железобактерии 
в латеритной коре выветривания. 
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Еще один возможный вариант минеральных псевдобиогенных образо-
ваний это вторичные натечные формы по трещинкам, по напластованию. 
Для определения минеральных образований необходима помощь специ-
алистов-минералогов. 

Надо помнить что, прежде всего, необходимо соблюдать при работе 
определенные условия: 1 – хранить образцы и приготовленные препараты 
в закрытых емкостях; 2 – для просмотров использовать свежие сколы и 
пришлифовки.

Работа выполнена по Программе Президиума РАН № 17 «Эволюция ор-
ганического мира. Роль и влияние планетарных процессов» (подпрограм-
ма I «Развитие жизненных и биосферных процессов»), поддержана грантом 
РФФИ, № 17-04-00324, и Министерством высшего образования и науки 
РФ». 

Рис. 3. Минеральные псевдобиогенные образования: а – волосовидные кристаллы ру-
тила внутри кристалла кварца (волосы Венеры); б – кристаллы рутила среди кристаллов 
кварца; в, г – игольчатые кристаллы галлуазита и железобактерии в латеритной коре. 

гв

ба



94

Объяснения к таблице I

Фиг. 1. Нитчатые бактерии в мезозойских бокситах.
Фиг. 2. Современный камчатский гейзерит с поселившимися на нем ак-

тиномицетами.
Фиг. 3. Гифы низших грибов с плодовыми телами, современное заселе-

ние в образцах девонской коры выветривания.
Фиг. 4. Нитчатые бактерии, заселившие кристалл кварца по микротре-

щинам, впоследствии ожелезненные. 
Фиг. 5. Плодовые тела низших грибов в метеорите Barratta.
Фиг. 6. Плодовое тело и гиф низших грибов выросли на образце мезо-

зойского сланца.
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Таблица I

65

43

21
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Объяснения к таблице II

Фиг. 1–2. Гифы низших грибов в карбонатных сланцах синской свиты: 
1 – живые гифы,  2 – минерализованные гифы грибов.

Фиг. 3. Кокколит на образце джеспилита КМА.
Фиг. 4. Натечный известняк с разрозненными панцирями диатомовых 

водорослей.
Фиг. 5. Пыльца современных растений на породе.
Фиг. 6. Раковины раковинных амеб, занесенные на породу. 

Biogenic contaminations and mineral pseudo-biogenuc structures  
in earth rocks and astromaterials

E.A. Zhegallo
The bacterial paleontology studies the roles played by organisms in the genesis of 
sediments and ores. It is, therefore, important to distinguish the in-situ biological objects 
present in the rock material from various contaminants of later origin and from mineral 
structures merely resembling organisms. The same is crucial for a correct interpretation 
of the alleged biogenic structures found in meteorites. The use of the scanning electron 
microscope equipped with an EDX microanalysis system and designation of model 
objects from previously studied rock samples allow to solve the problem. This approach 
has to be applied to all discovered structures.

Key words: contaminants, bacterial paleontology, pseudo-biogenuc structures, scanning 
electron microscope.
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Таблица II

65

43

21
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УДК 562/569

СЛЕДЫ КИСЛОРОДНЫХ ПУЗЫРЕЙ  
В КЕМБРИЙСКОМ ЦИАНОБАКТЕРИАЛЬНОМ МАТЕ СИБИРИ  

И ИХ СХОДСТВО С ЭДИАКАРСКИМИ ARKARUA 

С.В. Рожнов1, Н.Г. Соломонов2
1Палеонтологический институт им. А.А. Борисяка РАН

rozhnov@paleo.ru
2Северо-восточный федеральный университет имени М.К. Аммосова

Описаны следы лопнувших кислородных пузырей в цианобактери-
альном мате среднего кембрия (амгинский ярус, ярус 5 отдела 3 меж-
дународной шкалы) в среднем течении р. Лены (Якутия). Рассмо-
трены условия их образования. Показано их сходство с некоторыми 
вендскими (эдиакарскими) образованиями, обычно принимаемыми 
за остатки многоклеточных животных.

Ключевые слова: средний кембрий, цианобактериальные маты, кисло-
родные пузыри, Сибирь, седиментология, экстрацеллюлярная полимерная 
субстанция, минерализация, иглокожие

ВВЕДЕНИЕ

Цианобактериальные маты и пленки являются обычным компонентом 
донной поверхности литорали и сублиторали эпиконтинентальных морей. 
Они легко возникают в подходящих условиях при поселении планктонных 
форм на дне и при штормовом разносе обрывков матов и пленок. Благодаря 
способности экстрацеллюлярной полимерной субстанции (ЭПС), связыва-
ющей клетки цианобактериальных матов в единое целое, улавливать мел-
козернистый осадок и быстро минерализоваться, на морском дне появля-
ются связанные происхождением с биопленками и матами разнообразные 
седиментологические образования и структуры (Dupraz et al., 2008; Decho, 
2010; Flemming, Wingender, 2010; Noffke, 2010). Они хорошо распознаются 
в ископаемом состоянии и позволяют реконструировать условия образо-

Эволюция биосферы с древнейших времен до наших дней
Серия «Гео-биологические системы в прошлом». М.: ПИН РАН, 2019. С. 98–105
http://www.paleo.ru/institute/publications/
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вания вмещающих пород. Например, в тепловодных морях с быстрой кар-
бонатной седиментацией нередко возникали строматолиты (Decho et al., 
2005). В морях с преобладающим терригенным осадконакоплением сохра-
няются особые микробиально индуцированные седиментационные струк-
туры, например, знаки ряби (Noffke, 2010). При особых условиях возника-
ют хардграунды, иногда занимающие огромные площади (Rozhnov, 2017, 
2018, 2019). В данной статье рассмотрены особые дисковидные структуры, 
связанные, видимо, с газовыми пузырями в цианобактериальных матах. 
Они были найдены и изучены в отложениях среднего кембрия р. Лены 
(Якутия). Особенности появления и развития пузырей иногда приводят к 
появлению структур, напоминающих остатки многоклеточных животных. 
Поэтому в статье приведено сравнение и отмечено сходство кембрийских 
следов газовых пузырей и эдиакарских пятилучевых форм Arkarua adami, 
относимых ранее к иглокожим. 

ГЕОЛОГИЧЕСКИЙ БЭКГРАУНД 

На левом берегу среднего течения р. Лены в окрестностях поселка Елан-
ка обнажаются отложения еланской свиты, в нижней части которой прово-
дилась граница между нижним и средним кембрием. На восточной окраине 
поселка, над туристической базой обнажаются более высокие слои еланско-
го разреза, характеризующиеся слоистым напластованием разнообразных 
по составу пород. Они были выделены в самостоятельную свиту под на-
званием кычикская (Егорова и др., 1976). Для ее нижней трети характерна 
четкая тонкая и тончайшая слоистость пород при почти полном отсутствии 
органического вещества. По фауне трилобитов эта часть отнесена к средней 
части амгинского регионального яруса (Егорова и др., 1976), которая соот-
ветствует ярусу 5 отдела 3 международной шкалы (Постановления…, 2016). 
В этой части разреза встречено параллельнослоистое переслаивание тонких, 
3–5 мм толщиной, глинистых коричневато-серых доломитов и мергелей, 
легко разделяющихся по слоистости на плитки с характерной очень тонкой 
валикообразной текстурой поверхности. На поверхности этих плиток массо-
во встречаются небольшие, до двух сантиметров, дисковидные образования 
с радиальной структурой, описание которых приводится ниже (рис. 1).

ОПИСАНИЕ ДИСКОВИДНЫХ СТРУКТУР

На тонкой плитке толщиной 4 мм с обеих сторон неравномерно рас-
положены выпуклые и вогнутые круглые или слегка овальные, иногда 
сильно овальные небольшие образования (диски) с радиальной структу-
рой (рис. 1). Их диаметр колеблется от 8 до 20 мм, обычно около 1.0–1.5 см. 
Иногда эти образования расположены рядом, вплотную друг к другу, но 
чаще на расстоянии до 10 см. На плитке размером около 0.1 м2 расположено 
около 30 таких объектов, как на нижней, так и на верхней сторонах. 
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На каждом таком диске имеются радиальные структуры различной 
ширины и формы. Среди них можно выделить несколько преобладающих 
форм, различающихся по особенностям радиальных структур на их по-
верхности: 1) широкая углубленная диаметральная полоска с утончаю-
щимися концами, не доходящими до периферии круга; 2) две таких поло-

Рис. 1. Фотографии следов кислородных пузырей с различной структурой.
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ски, пересекающихся под прямым углом, образуют в центре круга крест; 
3) пять радиально расходящихся от центра широких полосок; 4) шесть 
углубленных радиальных широких полосок; 5) узкие полоски, пересека-
ющиеся в центре; 6) узкие полоски, не пересекающиеся в центре и обра-
зующие сложный рисунок; 7) сочетание широкой углубленной полоски и 
тонких полосок.

Кроме круглых образований с полосками встречаются полукру-
глые, скошенные, уходящие внутрь слоя и там резко обрывающиеся 
образования.

ОБСУЖДЕНИЕ 

Происхождение и условия образования дисковидных структур 

Тонкая валикообразная текстура поверхности тонких слоев с дисками 
указывает на возможное покрытие образовывавшего ее осадка на морском 
дне цианобактериальными пленками или матами небольшой толщины. 
Это подтверждается изучением поверхности под электронным сканиру-
ющим микроскопом и элементным составом формирующего ее осадка 
(рис. 2). Соответственно, дисковидные структуры на ее поверхности пред-
ставляют следы газовых пузырей в цианобактериальном мате. Эти пузыри 
разрывались по верхней поверхности от давления накапливавшегося газа, 
образуя трещины, отходящие от центра выпуклого диска. Некоторые из 
них лишь слегка разрывались, газ выходил и цианобактериальный мат по-
тихоньку оседал, образуя плоские диски на поверхности.

Рис. 2. Поверхность плитки у дисковидной структуры под электронным сканирую-2. Поверхность плитки у дисковидной структуры под электронным сканирую-
щим микроскопом и элементный состав зерен.

Spectr 3

Spectr 4
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Наиболее обычным газом в отложениях на дне морей является метан, 
который нередко вырабатывается в бескислородной обстановке в осадке. 
Но в данном случае этот газ не мог быть метаном, так как мы не наблюдаем 
здесь следов пиритизации. Кроме того, метановые пузыри пронизывали бы 
весь осадок непосредственно под цианобактериальным матом, а не только 
верхнюю часть мата. Газ, наполнявший эти пузыри, был, очевидно, кисло-
родом, вырабатываемым цианобактериями. Кислородные пузыри можно 
наблюдать в современных цианобактериальных матах на дне мелководных 
хорошо освещенных водоемов. ЭПС плохо пропускает кислород, который 
активно вырабатывают цианобактерии внутри мата (Flemming, Wingender, 
2010). Поэтому на его поверхности образуются пузыревидные вздутия, ко-
торые постепенно сдуваются при прекращении фотосинтеза в ночное вре-
мя и к утру от пузырей не остается следов. Но при особых условиях осад-
конакопления на поверхности осадка возникают структуры, отражающие 
возникновение кислородных пузырей. 

Морфология следов пузырей в кембрийских отложениях Якутии пред-
полагает следующие условия для их образования: 

1) Широкое и быстрое развитие цианобактериальных матов на неболь-
шой глубине в тиховодных условиях. Небольшая глубина необходима для 
высокопродуктивного фотосинтеза, что возможно только при сильной 
освещенности. О тиховодных условиях свидетельствует тонкозернистый 
осадок, на котором располагался цианобактериальный мат и отсутствие 
следов волнения воды.

2) Быстрая минерализация ЭПС на поверхности мата. Об этом свиде-
тельствует морфология разрыва пузырей по трещинам, которые могли воз-
никнуть только при сильном давлении газа и при достаточно прочной и 
жесткой минерализованной поверхности.

3) Минерализация происходила при накоплении мелкозернистого по-
лупрозрачного материала, о чем свидетельствует мелкозернистая структу-
ра минерализованного мата. Прозрачность верхнего слоя мата необходима 
для интенсивного фотосинтеза внутри мата под тонкой прочной и прозрач-
ной поверхностной пленкой.

4) Периодическое существенное поступление мелкозернистотого тер-
ригенного материала губило цианобактериальный мат, но после осажде-
ния мути из воды он снова быстро развивался на этом осадке.

5) Пузыри развивались в течение одного светового дня. Но возможны 
несколько генераций пузырей, отраженных в их разной морфологии, что 
было обусловлено разной степенью минерализации ЭПС. Слегка возвыша-
ющиеся с крупными широкими трещинами (взрывной характер лопнув-
ших пузырей) отражают этап значительной минерализации, а слегка углу-
бленные с тонкими трещинами плоские структуры образовались еще при 
слабой минерализации.
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Подобные условия могли существовать в ограниченном пространстве 
на мелководье, хорошо защищенном от ветров, с периодической сменой 
режима осадконакопления. Такие условия могли быть в мелководном при-
рифовом заливе, а периодичность могла быть связана с приливами и от-
ливами. Возможно, при сизигийном приливе вода особенно сильно взму-
чивалась, и осадок во время этого большого прилива засыпал и убивал 
цианобактериальный мат. 

Сравнение кембрийских следов кислородных пузырей  
с подобными вендскими (эдиакарскими) образованиями

Часть структур, возникших в результате взрывообразного лопания 
кислородных пузырей, напоминает остатки многоклеточных животных. 
Нередко возникающие пятилучевые структуры похожи на эдриоастерои-
дей – характерных раннепалеозойских иглокожих, лежащих на морском 
дне. В кембрии такие остатки пузырей хорошо отличимы от иглокожих 
отсутствием характерных стереомных кальцитовых табличек, покрывав-
ших все тело эдриоастероидей. Но в вендских отложениях бесскелетные 
организмы могли быть схожими с такими пузырями. Например, в работах 
С.В. Рожнова и А.Ю. Иванцова (Rozhnov, Ivantsov, 2006, 2007) из вендских 
отложений Белого моря были описаны подобные образования и показано, 
что нет оснований относить их к бесскелетным иглокожим, которых они 
слегка напоминают своими очертаниями. Теперь можно уверенно предпо-
ложить, что эти образования, скорей всего, являются лопнувшими газовы-
ми пузырями в цианобактериальных матах.

Такую же природу можно предположить и для Arkarua adami из эди-
акария (Pound Subgroup) Южной Австралии (рис. 3). Благодаря пятилуче-
вой симметрии в расположении структуры, отходящей от центра диска к 
периферии, это формирование было отнесено к иглокожим и среди них 
условно к эдриоастероидеям (Gehling, 1987). Кроме пятилучевой структу-
ры, напоминающей амбулакры иглокожих, у этих ископаемых неизвест-
ны другие важные признаки этого типа, такие как кальцитовый скелет и 
гидропора. Это заставляло сомневаться в иглокожной природе Arkarua и 
подобных форм из беломорских вендских местонахождений. Отсутствие 
этих признаков могло быть объяснено сохранностью и/или особенностями 
строения бесскелетной стадии филогенетического развития типа. Такая 
неопределенность в трактовке этого гипотетического иглокожего создает 
и неопределенность в трактовке происхождения всего типа. Находки ар-
каураподобных образований в низах среднего кембрия, описанные выше, 
дают возможность предположить, что Arkarua adami является результатом 
взрывообразно лопнувших пузырей, наполненных кислородом, в тонких 
цианобактериальных матах с частично минерализованной экстрацеллю-
лярной полимерной субстанцией (Rozhnov, Solomonov, 2019). 
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Traces of oxygen bubbles in the Cambrian cyanobacterial mat  
of Siberia and their similarity with the Ediacaran Arkarua

S.V. Rozhnov, N.G. Solomonov
The traces of bursting oxygen bubbles in a cyanobacterial mat on the surface of carbo-
nate layers of the Middle Cambrian (Amgian, stage 5 of the division 3 of the interna-
tional scale) on the left bank of the Lena river (Yakutia) are described. The conditions of 
their formation are considered. Their similarity with some Vendian (Ediacaran) remains 
described as multicellular animals is shown.
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ВОЗМОЖНОСТИ ИЗУЧЕНИЯ СТРОМАТОЛИТОВ 
ПРИ СОВМЕСТНОМ ИСПОЛЬЗОВАНИИ МЕТОДОВ 
ТОМОГРАФИИ, СКАНИРУЮЩЕЙ ЭЛЕКТРОННОЙ 
МИКРОСКОПИИ И РЕНТГЕНОСПЕКТРАЛЬНОГО 
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Приведены результаты исследования строматолитов из содового 
озера Петуховского (Алтайский край) с помощью рентгеновской ми-
кротомографии, нейтронной томографии, сканирующей электрон-
ной микроскопии и рентгеноспектрального микроанализа. Изучена 
структура строматолитов. Выявлены различные по контрастности 
участки, их элементный и минеральный состав. Показаны преиму-
щества методов, которые могут быть использованы для изучения 
строматолитов. Установлено, что наиболее полную информацию 
дает комплексное использование методов, которые дополняют друг 
друга.

Ключевые слова: строматолиты, рентгеновская микротомография, ней-
тронная томография, сканирующая электронная микроскопия, рентгено-
спектральный микроанализ

Строматолиты имеют различные структурные элементы, которые мо-
гут быть выявлены с помощью неразрушающих томографических мето-
дов, таких как рентгеновская микротомография, нейтронная томография 
(радиография), синхротронная томография.

Эволюция биосферы с древнейших времен до наших дней
Серия «Гео-биологические системы в прошлом». М.: ПИН РАН, 2019. С. 106–120
http://www.paleo.ru/institute/publications/
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Рентгеновская микротомография основана на особенностях поглощения 
рентгеновских лучей различными веществами и позволяет изучать струк-
турные элементы, имеющие разную рентгеновскую контрастность. По-
скольку коэффициенты поглощения рентгеновских лучей у химических эле-
ментов различаются, контрастность зависит от элементного состава, а также 
массовой доли химического элемента в соединении, плотности и толщины 
образца. Чем больше атомный номер у элементов, тем более контрастны 
друг относительно друга они будут. Этот неразрушающий метод позволяет 
выявить внутренние структуры объекта, сохранив его целостность. 

Важной особенностью строения строматолитов, которая хорошо вы-
является визуально, является их слоистость. Она может быть идентифи-
цирована и при изучении томографическими методами, однако здесь есть 
ряд трудностей. Контрастность слоев и более мелких элементов строения 
(микрослоев, фоссилизированных остатков прокариот) в строматолитах, 
как правило, очень низкая. Поэтому при томографическом исследовании, 
особенно если разрешение невелико, они не выявляются. Трудно их на-
блюдать и при микротомографических исследованиях (Пахневич, 2013). 
Так, при изучении строматолитов Conophyton garganicum Korolyuk из от-
ложений свиты Дангэмини нижнего протерозоя Австралии с помощью ме-
дицинского томографа GE Lightspeed VCT-64 удалось рассмотреть только 
крупные слои, но не мелкие детали (Storrie-Lombardi et al., 2008). При из-et al., 2008). При из- al., 2008). При из-al., 2008). При из-., 2008). При из-
учении столбчатых строматолитов из подледного антарктического озера 
Джойс удалось визуализировать как их слоистую структуру, так и фор-
мирование «ветвей» (Mackey, 2012). Слои могут различаться по контраст-Mackey, 2012). Слои могут различаться по контраст-, 2012). Слои могут различаться по контраст-
ности за счет разницы в плотности, особенно на границах между слоями 
(в том числе благодаря щелевидным пустотам). Усилить этот эффект мож-
но используя метод фазового контраста (например, в случае синхротрон-
ной томографии), который был опробован К. Medjoubi с соавторами (2012) 
на ископаемом строматолите (авторами возраст не указан). Естественное 
контрастирование слоев может происходить за счет их замещения высоко-
контрастными минералами, содержащими в составе значительное количе-
ство элементов с большим атомным номером (Пахневич, 2013). Возможно 
сочетание минералов различной контрастности, например, карбонатных 
минералов и кварца, как это отмечалось в случае с австралийскими стро-
матолитами (Storrie-Lombardi et al., 2008).

Другими важными структурными элементами строматолитов являют-
ся внутренние поры и пустоты, которые хорошо выявляются с помощью 
томографических методов. Примерами таких исследований могут слу-
жить работы по изучению голоценовых и юрских строматолитов Бразилии 
(Rezende et al., 2012; Rezende et al., 2013), голоценовых и меловых строма-Rezende et al., 2012; Rezende et al., 2013), голоценовых и меловых строма- et al., 2012; Rezende et al., 2013), голоценовых и меловых строма-et al., 2012; Rezende et al., 2013), голоценовых и меловых строма- al., 2012; Rezende et al., 2013), голоценовых и меловых строма-al., 2012; Rezende et al., 2013), голоценовых и меловых строма-., 2012; Rezende et al., 2013), голоценовых и меловых строма-Rezende et al., 2013), голоценовых и меловых строма- et al., 2013), голоценовых и меловых строма-et al., 2013), голоценовых и меловых строма- al., 2013), голоценовых и меловых строма-al., 2013), голоценовых и меловых строма-., 2013), голоценовых и меловых строма-
толитов Бразилии (Proctor et al., 2015), современных гейзеритов Камчатки 
(Pakhnevich, 2008).



108

Метод нейтронной радиографии заключается в получении 
нейтронных изображений исследуемых объектов. Информацию о 
внутреннем строении исследуемых материалов с пространственным 
разрешением на микронном уровне получают за счет разной степени 
ослабления интенсивности нейтронного пучка при прохождении через 
материалы различного химического состава, плотности и толщины 
компонентов изучаемого образца. Этот метод неразрушающего контроля 
характеризуется более глубоким проникновением в толщу исследуемого 
материала по сравнению с комплементарным методом рентгеновской 
интроскопии и обладает преимуществами при исследовании объектов, 
одновременно содержащих как легкие элементы (например, водород или 
литий), так и тяжелые элементы. Функциональным развитием метода 
нейтронной радиографии является нейтронная томография. В этом 
методе выполняется объемная реконструкция внутреннего строения 
исследуемого объекта из набора отдельных радиографических проекций, 
полученных при различных угловых положениях образца относительно 
направления нейтронного пучка. При исследовании палеонтологических 
и геологических объектов нейтронная томография может быть примене-
на с целью выявления локализации водородсодержащего вещества, ко-
торое может быть представлено органическим веществом. Идея поиска 
органического вещества в строматолитах не нова. Ее высказал Д. Самнер 
(Sumner, 2002). Тем не менее, она не получила развития в этой области 
палеонтологии.

Сканирующая электронная микроскопия (СЭМ) и рентгеноспек-
тральный микроанализ (РСМА) относятся к одним из наиболее распро-
страненных аналитических методов изучения геологических и палеонто-
логических образцов (Рид, 2008; Криштал и др., 2009; Лаврентьев и др., 
2015). Метод СЭМ предназначен для получения изображений поверхно-). Метод СЭМ предназначен для получения изображений поверхно-
сти, а метод РСМА позволяет делать количественный элементный анализ 
состава участков микронного и меньшего размеров. При исследовании 
образцов методом СЭМ происходит сканирование поверхности образца 
электронным пучком, образующим, так называемую зону возбуждения. 
В результате образуются вторичные продукты (вторичные электроны, 
обратно отражённые электроны), которые используются для последующего 
анализа и получения изображения. Трёхмерная визуализация снимаемого 
сигнала, по сути, и представляет собой изображение поверхности в 
СЭМ. Для идентификации состава материала часто используют анализ 
спектра рентгеновского излучения (РСМА), возникающего в результате 
торможения первичных электронов в сильных электромагнитных полях 
ядер атомов образца. В процессе взаимодействия электрон теряет часть 
энергии, которая переходит в энергию излучения рентгеновского фотона. 
Для   регистрации результатов сканирующие электронные микроскопы 
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обычно оснащаются энерго-дисперсионным спектрометром (ЭДС). СЭМ 
с РСМА – незаменимый инструмент при изучении строматолитов (Kre-– незаменимый инструмент при изучении строматолитов (Kre-при изучении строматолитов (Kre- (Kre-Kre-
mer et al., 2012; Last et al., 2012; Spadafora et al., 2010; Wacey et al., 2018).

Целью данной работы является оценка возможностей совместного ис-
пользования рентгеновской и нейтронной томографии и СЭМ с примене-
нием РСМА при изучении современных строматолитов. 

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

В работе использованы образцы строматолитов, отобранные в 2011 и 
2013 гг. в содовом озере Петуховском, Алтайский край. Этот объект ранее 
уже был изучен электронно-микроскопическими методами (Самылина и 
др., 2016; Samylina, Zaytseva, 2019), но не изучался методами томографии. 
Образец 2011 г. представляет собой слоистое образование в виде дырчатой 
и кавернозной корочки небольшого размера: около 10 см в диаметре и 1 см 
толщиной. На шлифе вертикального сечения образца видно чередование 
тонких минерализованных слоев различного цвета и структуры (рис. 1). 
Образец 2013 г. представляет собой свежую садку карбонатных минера-
лов, которая произошла при сильном распреснении озера, произошедшем 
в 2013 г. (от 200 до 50 г/л по сравнению с тем же сезоном 2012 г.). На поверх-
ности обоих образцов отмечена зелень, которая обусловлена развитием 
фототрофных организмов (эукариотических водорослей и цианобактерий). 

В данной работе использовали два неразрушающих томографических 
метода: рентгеновскую микротомографию и нейтронную томографию.

Рентгеновская микротомография образца, отобранного в 2011 г., про-
водилась на базе Палеонтологического института им. А.А. Борисяка РАН 
с использованием микротомографа Skyscan 1172. Исследован образец раз-Skyscan 1172. Исследован образец раз- 1172. Исследован образец раз-
мером 2.2×0.5 см. Параметры рентгеновской микротомографии: I=100 mA,  
U=103–104 kV. Исследование проводилось с разрешением 4.94 мкм. Исполь-=103–104 kV. Исследование проводилось с разрешением 4.94 мкм. Исполь-kV. Исследование проводилось с разрешением 4.94 мкм. Исполь-. Исследование проводилось с разрешением 4.94 мкм. Исполь-
зовался фильтр Al (1 мм). Шаг вращения при сканировании – 0.4°. Приме-Al (1 мм). Шаг вращения при сканировании – 0.4°. Приме- (1 мм). Шаг вращения при сканировании – 0.4°. Приме-
нялись дополнительные функции для получения хорошего изображения: 
averaging – 8, random movement – 10. Вращение производилось на 180º.  
В работе использовались программы: TView, NRecon, Data Viewer.

Нейтронная томография образца, отобранного в 2013 г. (размер 7×6 см), 
проводилась в Объединенном институте ядерных исследований (г. Дубна), 
где на канале № 14 импульсного высокопоточного реактора ИБР-2 была 
создана экспериментальная установка для исследований с помощью ме-
тодов нейтронной радиографии и томографии (Kozlenko, 2014). На этой 
установке система коллиматоров формирует выходной нейтронный пучок 
с размерами 20х20 cм, а поток нейтронов в позиции образца составляет 
I ~5.5(2)x106 н/cm2/с. Для регистрации нейтронов используется детектор 
на основе сцинтиллятора 6LiF/ZnS и охлаждаемой CCD матрицы размер-/ZnS и охлаждаемой CCD матрицы размер-ZnS и охлаждаемой CCD матрицы размер- и охлаждаемой CCD матрицы размер-
ностью 2048x4096 пикселей и размером одного пикселя 9 мкм. Итоговое 
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пространственное разрешение детекторной системы составляет ~300 мкм. 
Проведение томографических экспериментов обеспечивает система гони-
ометров с минимальным углом поворота до 0.02o. Время экспозиции для 
получения одной проекции исследуемого объекта – 10 с.

Результаты, полученные с помощью томографических методов, до-
полняли данными световой и сканирующей электронной микроскопии 
(СЭМ) с применением рентгеноспектрального микроанализа (РСМА). 
Фотографии образцов для визуального описания получены на световом 
стереомикроскопе Leica M165C (Германия). Исследование образца мето-Leica M165C (Германия). Исследование образца мето- M165C (Германия). Исследование образца мето-M165C (Германия). Исследование образца мето-165C (Германия). Исследование образца мето-C (Германия). Исследование образца мето- (Германия). Исследование образца мето- Исследование образца мето-
дом СЭМ и РСМА проводили на электронном микроскопе EVO-50 Zeiss. 
Изображения и состав получали с помощью детектора вторичных электро-
нов SE1 и INCA Oxford 350 (Великобритания). Образец в виде шлифа обра-SE1 и INCA Oxford 350 (Великобритания). Образец в виде шлифа обра-1 и INCA Oxford 350 (Великобритания). Образец в виде шлифа обра-
батывали 0.1 М р-ром HCl для растворения поверхностного карбонатного 
слоя и напыляли золотом.

ТЕРМИНОЛОГИЯ

Строматолиты описаны в терминологии, используемой в томографиче-
ских исследованиях. 

Рентгеноконтрастность – особенность отображения структур объекта 
относительно друг друга в зависимости от поглощения ими рентгеновских 
лучей. Структуры, имеющие сходное поглощение рентгеновских лучей, 

Рис. 1. Вертикальное сечение шлифа строматолита. 
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будут неконтрастны, то есть визуально неразличимы. Можно также гово-
рить о различиях в рентгеновской плотности.

Плотность – физическая величина, равная отношению массы тела к за-
нимаемому этим телом объему. Здесь не рассматривается рентгеновская 
плотность.

Зерна – обломочные частицы минералов и пород, возможно, окатанные.
Поперечный срез – виртуальный срез, прошедший в плоскости перпен-

дикулярной к оси вращения образца во время микротомографии.
Коронарный срез – виртуальный срез, произведенный в продольном 

направлении, в плоскости параллельной оси вращения образца. Срезы про-
изводятся со стороны источника излучения. Томографический термин за-
имствован из гистологии.

Сагиттальный срез – виртуальный срез, произведенный в продольном 
направлении, в плоскости параллельной оси вращения образца. Срезы про-
изводятся с боковой стороны относительно источника излучения. Этот то-
мографический термин заимствован из гистологии.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Далее приведены результаты изучения строматолитов с помощью раз-
личных методов. Исследованный строматолит состоит из нескольких ми-
неральных фаз, хорошо отображающихся на виртуальных срезах рентге-
новской микротомографии. Он имеет нечеткое слоистое строение, которое 
выражается в отсутствии четких границ между слоями (рис. 2). Один из 
слоев – песчанистый. Песчинки, среди которых преобладают кварцевые, 
образуют рыхлый слой, богатый пустотами и щелями между ними. Не-
которые фрагментированы. Внутри отдельных песчинок наблюдаются не-
однородные по контрастности включения (рис. 3а). 

Ранее нами на основе томографии пар кристаллов 67 минералов и не-
скольких образцов горных пород была создана шкала контрастности 
для рентгеновской микротомографии (при параметрах томографии: сила 
тока – 100 mА, напряжение – 100 kV). Минералы и породы были распре-mА, напряжение – 100 kV). Минералы и породы были распре-А, напряжение – 100 kV). Минералы и породы были распре-kV). Минералы и породы были распре-). Минералы и породы были распре-
делены по десяти уровням в зависимости от контрастности по сравнению 
с кальцитом, который является одним из наиболее часто встречаемых в 
живом мире минералов (Пахневич, 2009, 2011, 2013). Минералы наиболее 
отдаленных уровней – наиболее контрастны друг с другом (например, ми-
нералы уровней 1 и 10). Минералы, попавшие на один уровень неконтраст-
ны друг с другом. На основе этой шкалы и производилась интерпретация 
минерального состава строматолита.

Все песчинки в исследуемом образце можно разделить на четыре груп-
пы по яркости на виртуальных срезах и по контрастности друг относи-
тельно друга (рис. 3б). Помимо кварцевых зерен наблюдаются отдельные 
зерна иной контрастности, соответствующие карбонату кальция. Здесь 
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Рис. 2. Виртуальные срезы строматолита из Петуховского содового озера: поперечные 
(а, д) и два продольных, выполненных в перпендикулярных плоскостях: коронарный (б) 
и саггитальные (в, е, ж); а – цифрами указаны слои, Sr – прослой с повышенным содер-Sr – прослой с повышенным содер- – прослой с повышенным содер-
жанием стронция; б–г – цифрами отмечены зерна минералов различной контрастности; 
1 – зерно кварца, 2 – зерно карбоната кальция, 3 – зерно относительно высококонтрастного 
минерала, 4 – зерно высококонтрастного тяжелого минерала. 

же представлены следующие по контрастности зерна, более яркие в ви-
зуальном отображении. Они могут соответствовать таким минералам как 
биотит, роговая обманка, апатит. Зерна карбоната кальция и других ми-
нералов встречаются редко. Еще реже можно наблюдать зерна тяжелых 
минералов, в которых высоко содержание элементов с атомным номером 
начиная с Ti и выше. Они составляют наиболее яркие включения. Груп-Ti и выше. Они составляют наиболее яркие включения. Груп- и выше. Они составляют наиболее яркие включения. Груп-

д же

г

в

б
а
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Рис. 3. Специфика зерен минералов, выявленных с помощью рентгеновской микро-
томографии:  а – примеры песчинок с неоднородными по контрастности включениями; 
б – четыре вида зерен минералов в зависимости от их контрастности; 1 – зерна кварца, 
2 – зерна карбоната кальция, 3 – зерна повышенной контрастности, 4 – зерно тяжелого 
минерала; в – кварцевые зерна в оболочке минерала иной контрастности; г – участки стро-
матолита с рыхлыми включениями (указаны стрелками).
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г

1                       2             3                4
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100 мкм

250 мкм

200 мкм

па зерен минералов, которые по контрастности с кальцитом отнесены к 
биотиту, роговой обманке, апатиту, могут быть также зернами тяжелых 
минералов, но имеющими низкую плотность. Они имеют иную яркость 
по сравнению с высококонтрастными минералами из-за меньшей плот-
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ности. Это может быть связано с их высокой рыхлостью. Таким образом, 
рентгеновская микротомография позволяет выявить неоднородный состав 
минеральных зерен в строматолите. Однако, их химический состав с 
помощью микротомографии установить нельзя и необходимо применение 
других методов, например, РСМА. Так, карта распределения химических 
элементов на пришлифованном сколе участка, включающего несколько 
минеральных зерен, выявила песчинки кварцевого (рис. 4, № 1), алюмоси-, выявила песчинки кварцевого (рис. 4, № 1), алюмоси-песчинки кварцевого (рис. 4, № 1), алюмоси- (рис. 4, № 1), алюмоси- 1), алюмоси-1), алюмоси-
ликатного и калиево-алюмосиликатного состава (рис. 4, №№ 5, 6). Кроме 
того, присутствует Fe и Ti-содержащий алюмосиликат, вероятно роговая 
обманка или биотит (рис. 4, №№ 2, 4). Песчинки заключены в кальциево-
магнезиальный цемент с преобладанием Са в составе (рис. 4, № 7).

По данным рентгеновской томографии видно, что отдельные зерна 
кварца покрыты оболочкой иной контрастности (рис. 3в). Чаще всего это 
высококонтрастная пленка, сходная с тем прослоем, что обнаружен в кар-
бонатной части строматолита. В единичных случаях хорошо контраст-
ное зерно, соответствующее группе минералов относительно высокой 

Рис. 4. Карты распределения химических элементов на пришлифованном сколе (СЭМ/
РСМА): а – схема расположения минеральных зерен (цифры 1–7 соответствуют номерам 
зерен, в которых измерен элементный состав, приведенный в таблице); б–ж – карты рас-
пределения Si (б), Ca (в), Al (г), Mg (д), К (е) и Fe (ж). 
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контрастности (биотит и др.) покрыто карбонатной пленкой. Методами 
СЭМ и РСМА удалось подтвердить это явление: в образце 2013 г. выявлен 
участок, на котором произошло осаждение карбоната кальция (кальцита) 
вокруг песчинок калиевого алюмосиликата (рис. 5).

За рыхлым песчанистым слоем следует плотный слой. Он карбонатный, 
но в карбонатную основу вклиниваются кварцевые песчинки. Они плотно 
сцементированы. Здесь не наблюдается щелей и пустот вокруг песчинок. 
Помимо кварцевых зерен в нем найдены редкие зерна относительно 
высококонтрастных минералов. Есть включения и высококонтрастных 
тяжелых минералов. В карбонатном слое присутствуют наиболее крупные 
полости (рис. 2). В некоторых из них отмечено рыхлое содержимое, лока-2). В некоторых из них отмечено рыхлое содержимое, лока-
лизованное по стенкам полостей. Вероятно, рыхлое вещество состоит из 
скоплений цианобактерий или нитчатых водорослей (рис. 6). Подобные 
рыхлые участки обнаружены и на поверхности образца. 

В одном из участков образца на границе песчанистого и карбонат-
ного слоев есть небольшой высококонтрастный тонкий прослой (рис. 2). 
Прослой хорошо идентифицируется на виртуальных срезах. В некоторых 
участках он утолщается и расслаивается (рис. 2). Прослой состоит из кон-
трастного тяжелого минерала или карбоната с примесью элемента (-ов) 
с большим атомным номером. Методами СЭМ и РСМА был установлен 
минеральный состав этих прослоев, соответствующий кальциту с низким 

Рис. 5. СЭМ/РСМА изображение песчинки калиевого алюмосиликата (точка № 1), по-
крытой осадком из карбоната кальция (точка № 2).
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Рис. 6. СЭМ/РСМА изображение рыхлого участка, образованного скоплением мине-
рализованных водорослей (а) и цианобактерий (б).

б

а

Рис. 7. СЭМ/РСМА изображение участка высококонтрастного прослоя, состоящего из 
кальцита с низким содержанием Mg и Sr (точки № 1 и 2); в центре – участок с кристаллами 
высокомагнезиального кальцита (точка № 3).
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содержанием Mg и Sr (рис. 7, см. также Самылина и др., 2016). Возмож-рис. 7, см. также Самылина и др., 2016). Возмож-7, см. также Самылина и др., 2016). Возмож-
но, контрастность связана и с высокой плотностью вещества прослоя, по-
скольку он наблюдается в строматолите невооруженным глазом. Подобная 
структура повторяется в образце еще раз (рис. 2), то есть контрастные про-
слои неоднократно появляются в строматолите. 

За карбонатным слоем следует более рыхлый слой также карбонатного 
состава, но с большим количеством щелей и пустот вокруг кварцевых пес-
чинок. Некоторые его части характеризуются большим скоплением пес-
чинок и высокой пористостью. В нем есть крупные полости. Встречаются 
здесь и минералы других групп контрастности.

С помощью нейтронной томографии удалось выявить контрастные 
участки, которые, вероятнее всего, соответствуют локализации водород-

Рис. 8. Продольные виртуальные срезы (а и б – сагиттальные, в – коронарный) и трех-
мерная модель строматолита (г), полученные методом нейтронной томографии; на срезах 
белым, а на трехмерной модели серым цветом отображается водородсодержащее веще-
ство; на саггитальном виртуальном срезе (б) видно, что вверху оно локализовано рядом с 
трещиной.

в

ба

г
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содержащего вещества, которое распространено в образце неравномерно. 
Есть участки, где происходило его накопление. Их можно разделить на два 
типа: мелкие скопления и крупные. Первые чаще локализованы внутри об-
разца. Крупные скопления контрастного вещества распространены в от-
дельных частях строматолита или около поверхности образца (рис. 8). В 
редких случаях они располагаются около крупных полостей и трещин вну-
три образца. По происхождению водородсодержащее вещество может быть 
адсорбированной водой, кристаллической водой, минералами с гидроок-
согруппой, органическим веществом. Нейтронная томография не является 
методом определения минерального состава объектов исследования. Для 
этого необходимо привлечение дополнительных методов.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

На примере проведенного исследования хорошо видны возможности 
различных методов изучения строматолитов. Сканирующая электронная 
микроскопия может изучать строение поверхности объекта. Применяя 
рентгеноспектральный микроанализ, можно получить информацию об 
элементном составе поверхностных структур. Рентгеновская микротомо-
графия будет полезна для выявления внутренних структур, их локализа-
ции по всему образцу, а не только на поверхности. С ее помощью можно 
найти высококонтрастные участки, отличающиеся по элементному соста-
ву, выделить из объекта и изучить отдельно. Но разрешение не будет срав-
нимо с СЭМ. Томография не является методом определения элементного 
или минерального состава, она может быть только источником косвенной 
информации о минеральном составе объекта. Также нельзя определить ми-
неральный состав, используя нейтронную томографию. Но она будет по-
лезна для поиска в ископаемых объектах органического вещества и других 
водородсодержащих соединений. В отдельности методы дают однобокую 
картину строения объекта. Только их комплексное использование дает но-
вое видение его структуры и минерального состава. Методы дополняют 
друг друга, выводя исследования на принципиально другой уровень.

Работа выполнена при финансовой поддержке Программы Президиума 
РАН «Эволюция органического мира. Роль и влияние планетарных про-. Роль и влияние планетарных про-
цессов» (подпрограмма I «Развитие жизненных и биосферных процес-I «Развитие жизненных и биосферных процес- «Развитие жизненных и биосферных процес-
сов»), гранты РФФИ №№ 17-04-00324, 19-04-00377 и Министерства науки 
и высшего образования Российской Федерации.
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The scopes of the study of stromatolites when sharing methods  

of tomography, scanning electron microscopy  
and z-ray microanalysis

A.V. Pakhnevich, L.V. Zaytseva, O.S. Samylina, S.E. Kichanov
The results of the study of stromatolites from the Petukhovskoe Soda Lake (Altai Region, 
Russia) obtained using X-ray microtomography, neutron tomography, scanning electron 
microscopy and X-ray microanalysis are presented. The structure of stromatolites was 
studied. Areas of various contrasts, elemental and mineral composition were revealed. 
The advantages of methods useful for studying stromatolites are shown. It was shown that 
comprehensive results can be provided by the joint use of methods which complement 
each other.
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УДК 631. 417

 БИОМАРКЕРЫ КАК ИНДИКАТОРЫ ПАЛЕОСРЕДЫ

И.В. Ковалев, Н.О. Ковалева
Московский государственный университет имени М.В. Ломоносова, Москва 

kovalevmsu@mail.ru

Биомаркеры, в силу своего специфического строения и биохими-, в силу своего специфического строения и биохими-
ческих функций, при определенных условиях среды оказываются 
устойчивы к деградации и минерализации в почвах и поэтому служат 
молекулярными следами палеобиоты и наземной растительности, а 
также интенсивности биохимических процессов, протекающих в 
биосфере не только в настоящем, но и в прошлом. Групповой состав 
гумуса, оптические плотности в видимой и ультрафиолетовой 
частях спектра, хлорофилл, липиды, спектр жирных кислот, 
лигниновые фенолы в совокупности с изотопным составом и 
возрастом почв рекомендуются в качестве перспективных методов 
при палеоэкологических исследованиях.

Ключевые слова: специфические и неспецифические биомаркеры, 
гумус, липиды, хлорофилл, жирные кислоты, лигниновые фенолы, 
палеореконструкция.

ВВЕДЕНИЕ

Одним из наиболее информативных методов диагностики погребенных 
почв и процессов почвообразования, протекавших в эпохи формирования 
почвенных тел, реконструкции палеоприродной обстановки является 
изучение органического вещества почв (Добровольский, Ковалева, 2010). 
Важное значение при этом приобретает установление факта сохранности 
состава и свойств органических веществ погребенных почв, так как 
принцип актуальности позволяет подбирать аналоги среди современных 

Эволюция биосферы с древнейших времен до наших дней
Серия «Гео-биологические системы в прошлом». М.: ПИН РАН, 2019. С. 121–135

http://www.paleo.ru/institute/publications/



122

почвенных типов, и на этом основании изучать эволюцию факторов 
окружающей среды (Орлов, Бирюкова, Суханова, 1996). Органическое 
вещество хорошо сохраняет в погребенных почвах и отражает в своих 
свойствах и строении те природные условия, в которых протекало 
активное формирование гумуса, то есть несет в себе информацию о былых 
эпохах почвообразования. Несмотря на значительные внутригодичные 
флуктуации основных показателей гумуса, содержание, распределение, 
состав гумуса, строение и свойства, а также внутрипрофильное 
изменение отдельных его компонентов могут служить вполне надежными 
диагностическими признаками, т.к. являются характерными для каждого 
почвенного типа, что отмечал еще И.В. Тюрин (1940). Значительную роль 
в становлении исследований органического вещества палеопочв сыграли 
работы Н.И. Глушанковой и Я.М. Аммосовой (1973), которые положили 
начало всестороннему исследованию гумуса не только на уровне его со-
держания и состава, но также природы и свойств макромолекул гумусо-
вых веществ в погребенных почвах разного геологического возраста с 
помощью целого комплекса анализов: определения общего содержания и 
группового состава гумуса; оптических плотностей в видимой и ультра-
фиолетовой частях спектра и элементного состава гуминовых кислот; ИК-
спектров поглощения почв для выяснения типов связи гумусовых веществ 
с минеральной частью, а также спектрального состава отраженных излу-
чений с последующим вычислением спектрофотометрических коэффици-
ентов. В отличие от гуминовых кислот, формулы и химическое строение 
которых до сих пор остаются неизвестными, биомаркеры, например, от-биомаркеры, например, от-, например, от-
дельные молекулы фенолов, аминокислот, аминосахаров, липидов могут 
быть достоверно обнаружены в живых организмах, в их останках и опаде, 
в почве, в сложных ассоциатах структур гуминовых кислот (Завгородняя  
и др., 2001; Заварзин, 2004; Ковалева, Ковалев, 2009, 2015). Биомаркеры – 
это органические молекулы известного строения и происхождения. Мно-
гие биомаркеры в силу своего специфического строения и биохимических 
функций при определенных условиях среды оказываются устойчивыми к 
деградации и минерализации в почвах и поэтому служат молекулярными 
следами палеобиоты и наземной растительности, а также индикатором 
интенсивности биохимических процессов, протекающих в биосфере 
не только в настоящем, но и в прошлом. При этом индивидуальные 
органические соединения хорошо сохраняются как в профилях 
постлитогенных почв, так и в продуктах их переотложения, в почвенно-
коллювиальных и почвенно-аллювиальных комплексах, в педоседиментах, 
педолитах, дериватах отдельных горизонтов, в донных отложениях водо-, дериватах отдельных горизонтов, в донных отложениях водо-
емов и т. п. Информационная роль биомаркеров тем  более высока, что 
пул молекулярных продуктов разложения органических веществ в почвах 
не тождественен сумме индивидуальных компонентов опада вследствие 
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маскирующего воздействия минеральной матрицы. Органо-минеральные 
частицы почв или почвенные новообразования способствуют сохранению 
индивидуальных органических молекул во времени (Ковалев, Ковалева, 
2008, 2018), маркируя условия сформировавшей их палеосреды. Информа-палеосреды. Информа-. Информа-
ционная роль биомаркеров, экстрагированных из почв, может быть усиле-биомаркеров, экстрагированных из почв, может быть усиле-, экстрагированных из почв, может быть усиле-
на за счет определения в них структурно-специфических изотопов (Schatz, 
Zech et al., 2011). Диагностика структурных фрагментов индивидуальных 
соединений неспецифической природы в составе ассоциатов гуминовых 
веществ, например, методом ЯМР-спектроскопии, в сочетании с радио-, например, методом ЯМР-спектроскопии, в сочетании с радио-
углеродным датированием почвенного гумуса еще больше повыша-
ет репрезентативность получаемой информации. В последнее время 
в зарубежной литературе в качестве подобных биомаркеров широко 
используются Н-алканы из воска растений, лево- и правовращательные 
формы аминокислот (L-, и D-энантиомеры), глицерол-диалкил-глицерол-
тетраэфиры (Zech et al., 2009a). Несмотря на то, что современная база 
данных о содержании в почвах подобных индивидуальных соединений пока 
крайне скудна, в отечественном почвоведении существует значительный 
объем информации о содержании в почвах групп неспецифических 
органических соединений, таких как липиды, хлорофилл, аминокислоты, 
грибные меланины (Паников, Садовникова, Фридланд, 1984; Орлов, 1990; 
Заварзин, 2004), лигнин (Ковалева, Ковалев, 2009, 2015), инозитолфосфаты 
(Ковалев, Ковалева, 2011) и т. д. А уникальной методологической базой 
для расшифровки почвенных архивов биохимической информации 
являются исследования органического вещества погребенных почв 
(Орлов, Бирюкова, 1979a), педогумусовый метод и система индикаторных 
признаков органического вещества (Дергачева, Зыкина, 1988), установ-, Зыкина, 1988), установ-а, 1988), установ- 1988), установ-
ленные закономерности трансформации растительных остатков, ана-
лиз спектров ЯМР погребенных гуминовых кислот (Ковалев, Ковалева, 
2011, 2016) и другие работы (Kögel, 1986; Amelung, 1997; Zech et al., 2009a; 
Заварзина, 2010; Schatz et al., 2011). Перспективными биомаркерами, с на-, 2010; Schatz et al., 2011). Перспективными биомаркерами, с на-et al., 2011). Перспективными биомаркерами, с на- al., 2011). Перспективными биомаркерами, с на-al., 2011). Перспективными биомаркерами, с на-., 2011). Перспективными биомаркерами, с на-биомаркерами, с на-, с на-
шей точки зрения, могут служить лигниновые фенолы растительного 
происхождения, пропорции которых в почве должны соответствовать 
господствующим типам палеорастительности (Ковалева, Ковалев, 2009, 
2015) и коррелировать с палинологическими спектрами и с данными 
изотопного состава углерода.

ОБЪЕКТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Объектами исследования послужили полигенетичные серые лесные 
почвы, образующие типичные геохимические катены в Московской 
(Коломенское ополье), Брянской (Трубчевское ополье) областях. Из-), Брянской (Трубчевское ополье) областях. Из-Трубчевское ополье) областях. Из- ополье) областях. Из-ополье) областях. Из-) областях. Из-
ученные ряды почв представлены серыми почвами водораздельных 
микроповышений, их оподзоленными разностями - в верхних частях 
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склонов и в блюдцеобразных понижениях на водоразделах, глееватыми 
– в средних частях склонов, и глеевыми – у подножия склонов и в выра-дних частях склонов, и глеевыми – у подножия склонов и в выра-– у подножия склонов и в выра-
женных депрессиях. В катену Брянского ополья (52о34’79” с. ш., 33о38’56” 
в. д.) включены разрезы, сформированные в различных гидрологических 
условиях (рис. 1): автоморфные серые почвы микроповышений водораздела 
(разр. 4, 1–08, 7; высота 182 м над уровнем моря); полугидроморфные серые 
почвы со вторым гумусовым горизонтом микрозападин водораздела (разр. 
3, 6, 2–08; высота 175 м над уровнем моря); гидроморфные серые глееватые 
почвы (по Классификации 1977 г.  – темно-серая глеевая почва) ложбин 
стока (разрезы 8 и 3–08; высота 142 м над уровнем моря). Лессовидные 
суглинки и лесс являются материнскими породами наиболее типичных 
почв Трубчевского ополья. 

Подольско-Коломенское ополье представлено светло-серыми почвами 
разной степени гидроморфности, сформированными на тяжелых 
лессовидных покровных суглинках. Содержание частиц менее 0.01 мм – 
50–60%. Непосредственным объектом наблюдений явились: 1) светло-
серая глубокооглеенная (Ар-Е-ЕВ-В1-В2-В3-ВС-ВСg) почва; 2) светло-
серая глееватая (Apg››-ЕВg-B1g-B2g-B3g-BCg) почва (Классификация…, 
1977) с большим количеством ортштейнов в Ар и ЕВ горизонтах, сизыми 
кутанами.

Рис. 1. Геоморфологический профиль Брянского (Трубчевского) опо-
лья; условные обозначения: 1 – кремнеземистая присыпка, 2 – кутаны, 3 – 
затеки железа по ходам корней, 4 – железистые примазки; номера разрезов: 
3, 4, 6, 1-08, 2-08, 7, 8, 3-08.
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МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ. 

Групповой состав гумуса исследовали по методу И.В. Тюрина в 
модификации В.В. Пономаревой и Т.А. Плотниковой (Орлов, Гришина, 1981). 
Липиды экстрагировали смесью спирт-бензол в отношении 1:1 в аппарате 
Сокслета по Е.В. Фридланд. В этом же экстракте определяли хлорофилл 
при длине волны (оптической плотности раствора) 666 нм (Орлов, Гри- (Орлов, Гри-
шина, 1981).  Содержание Рg-фракции определяли в бурых гуминовых 
кислотах (ГК), извлекаемых из почв 0.1 н. NаОН, на спектрофотометре СФ-
18 при длине волны 620 нм (Орлов, Гришина, 1981). Определение углерода, 
азота, серы на элементном CNS-анализаторе (VARIO EL, Elementar GmbH, 
Hanau). Контроль по общему азоту – на приборе «Кьелтек». Определение 
фракционного состава липидов методом тонкослойной хроматографии 
(Ковалева, Ковалев, 2017). Апробированная и модифицированная методика 
мягкого щелочного окисления органического вещества оксидом меди в 
азотной среде с последующим использованием хроматографии тонкого 
слоя является наиболее перспективной для анализа содержания и состава 
лигнина в объектах наземных экосистем: не только в тканях растений, но 
и в дневных и погребенных почвах, включая минеральные малогумусные 
горизонты, в конкреционных новообразованиях, препаратах гуминовых 
кислот, гранулометрических фракциях почв (Ertel, Headges, 1984; Amelung, 
1997; Ковалева, Ковалев, 2009, 2015). 

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Характеристика органического вещества
Содержание гумуса по Д.С. Орлову (1990) (табл. 1) в пахотных горизонтах 

почв микрозападин – среднее (5.8 в разрезе № 6 и 4.7 – в разрезе № 3), низкое 
в почвах микроповышений 2.8 в разрезе № 4). Содержание гумуса в по- 2.8 в разрезе № 4). Содержание гумуса в по-
чвах микроповышений резко убывает с глубиной, характер распределения 
углерода по профилю – равномерно-аккумулятивный (табл. 1). По-– равномерно-аккумулятивный (табл. 1). По-авномерно-аккумулятивный (табл. 1). По-1). По-
следний факт согласуется со степным типом накопления и распределе-
ния гумуса и соответствует характеру процессов гумусообразования в 
черноземах, обусловленных разложением корневого опада (Ковалева, Ев- (Ковалева, Ев-
докимова, 1995). Почвы микрозападин характеризуются более глубокой 
гумусированностью профиля – до 100–130 см. Абрис кривой профильного 
распределения углерода в них: прогрессивно-аккумулятивный в верхней 
половине профилей (0–60 см), и регрессивно-аккумулятивный – в нижней 
(60–100 см). При этом вторые гумусовые горизонты (ВГГ), как правило, 
выделяются максимально высоким содержанием гумуса в профиле (4.79% 
на глубине 30–61 см в разрезе № 6). Анализ данных группового состава 
гумуса обнаруживает типичную для серых лесных почв закономерность 
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(табл. 1). В верхних гумусовых горизонтах и в нижних минеральных 
характер гумуса гуматно-фульватный (Сгк:Сфк<1), во вторых гумусовых 
горизонтах – фульватно-гуматный (Сгк:Сфк�1). Накопление в погре-– фульватно-гуматный (Сгк:Сфк�1). Накопление в погре-фульватно-гуматный (Сгк:Сфк�1). Накопление в погре- (Сгк:Сфк�1). Накопление в погре-Сгк:Сфк�1). Накопление в погре-�1). Накопление в погре-
бенной части профиля более устойчивых в диагенезе гуминовых кислот 
закономерно (до 30–40%) и хорошо коррелирует с высокими величинами 
показателя гумификации в них. Большая часть гуминовых кислот находится 
в почвах в виде гуматов Са и Mg, так как извлекаются из почвы щелочью 
лишь после декальцирования, высокие значения содержания обменного 
кальция и магния тому подтверждение. Аккумуляция устойчивых 
высококонденсированных молекул органического вещества во ВГГ, по-
видимому, реликт черноземной стадии почвообразования, а не результат 
современных почвообразовательных процессов. Присутствие в составе 
гумуса погребенных почв и ископаемых осадков органических веществ 
индивидуальной природы, таких как хлорофилл и его производные, 
каротиноиды, Pg-фракция (Бирюкова, Орлов, 1980), липиды, аминосахара 
(Amelung, 1997; Kovalev, Kovaleva, 2018)  должно указывать на то, что 
погребенные почвы после захоронения были надежно изолированы от 
окислительной и биологической активной среды, «законсервированы» и в 
дальнейшем заметно не подвергались вторичным изменениям. 

Во всех случаях гидроморфизм приводит к накоплению липидов 
и хлорофилла в переувлажненных горизонтах. Обнаружены высокие 
величины коэффициентов корреляции между содержанием хлорофилла 

Таблица 1. Показатели гумусного состояния почв Брянского ополья.

Горизонт,

глубина, см
Собщ,

%

Гумус,

%

Сгк, % 

Cобщ, 

(% Сг  
по Орлову)

Сфк, %

Собщ N, % C/N
Сгк : 

Сфк

Серая лесная на водоразделе (Р. № 4)

Ap 0-30
AE 30-55

В1

2.05
0.69
0.44

2.81
1,19
0,76

36.19
15.94

-

36.19
15.94

-

0.18
0.07
0.05

11.75
9.59

-

0.95
0.69

-

Серая лесная со вторым гумусовым горизонтом (Р. № 6)

Ap 0-30
AE[hh] 30-61
A[hh] 61-92
AE 92-143
B 143-150

3.41
2.78
2.36
0.33
0.15

5.88
4.79
4.07
0.56
0.27

10.92
22.61 
44.06 
26.40

-

11.76
53.85
21.74
48.80

-

0.28
0.20
0.071
0.047
0.027

12.06
13.95
10.30
6.87
5.68

1.08
0.93
1.22
0.54
0.45
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и общего азота от 0.83 до 0.99. По-видимому, азот пигмента являет-99. По-видимому, азот пигмента являет-
ся существенным источником этого элемента в почвах. Наибольшее ко-
личество хлорофилла в ряду почв Коломенского ополья приурочено к 
гидроморфным условиям (до 5.46 мкг/г). В почвах Брянского ополья с 
большей биологической активностью такой закономерности не наблюдается 
(табл. 2).  

Используя термин «почвенные липиды», следует принимать во 
внимание, что кроме таких классических представителей липидов, как 
высшие углеводороды, спирты, альдегиды, свободные жирные кислоты, их 
производные, такие, как глицериды, воски, фосфо-, глико-, и сульфолипиды, 
в состав этой фракции могут входить в небольших количествах и другие ве-
щества, поступающие в почву из живых организмов. Анализ фракционного 
состава жирных кислот методом тонкослойной хроматографии обнаружил, 
что в серых лесных почвах Брянского ополья абсолютно доминируют 
углеводороды, среди них сквален, и алкоксиглицериды. В незначительных 
количествах были обнаружены триглицериды, стерины и их эфиры. В 
первую очередь из состава липидной фракции в результате биохимического 
разложения выбывают полярные, более реакционно способные соединения. 
В исследованных почвах это стерины, триглицериды и эфиры стеринов. 
Эти различия в составе почвенных липидов и липидов органических 
остатков могут служить в качестве метки интенсивности трансформации 

Таблица 2. Содержание липидов, характеристика оптических свойств 
гуминовых кислот серых лесных почв Брянского ополья.

Горизонт,

глубина
Липиды
(мкг/г)

Хлоро- 
филл, 
D666

(мкг/г)

Q=

D465

:D650

Pg-фрак-
ция*

E465.1 см Пг= 

Сгк*Е

a=Ln

(D465 

:D650):185

Серая лесная со вторым гумусовым горизонтом (микропонижение), (Р. № 6)

Ap 0-30
A 30-61

A[hh]61-92
AE 92-143
B 143-150

3.20
3.03
3.18
3.61
2.09

2.07
2.53
0.79
0.13
0.50

1.84
2.76
2.93
1.71
2.88

5.26
1.96
4.08
2.33
8.29

0.17
0.23
0.29
0.21
0.09

1.86
5.56
10.14
5.54

-

3.31
5.49
5.82
2.91
5.72

Серая лесная почва (микроповышение), (Р. № 4)

Ap 0-30
AE30-55

5.83
2.29

1.07
0.10

1.82
1.80

1.89
5.26

0.02
0.40

1.13
13.74

3.18
3.23

Примечание. Pg=*D:D620*100
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а

органического вещества (рис. 2). Среди жирных кислот, по данным газо-
жидкостной хроматографии, преобладают соединения с четным числом 
атомов углерода в цепи. При этом происходит отбор кислот наиболее 
термодинамически устойчивых, т. е. с наименьшей длиной цепи – это 
миристиновая с четырнадцатью и пальмитиновая с шестнадцатью атомами 
углерода. Площади их пиков от общей площади составляют соответственно 
до 4.8% миристиновой кислоты и до 19.5% пальмитиновой. Во вторых гу-8% миристиновой кислоты и до 19.5% пальмитиновой. Во вторых гу-миристиновой кислоты и до 19.5% пальмитиновой. Во вторых гу-5% пальмитиновой. Во вторых гу-
мусовых горизонтах почв Брянского ополья также доминируют кислоты с 
четным числом атомов углерода в цепи: миристиновая 14:0 до 4.7%, олеи- 14:0 до 4.7%, олеи-
новая 18:1 – 19.8% и линолевая 18:2 до 4,6 % (рис. 2). 

Рис. 2. Фракционный состав липидов (жирных кислот) серых лес-
ных почв Брянского ополья: а – Р. № 3; б – Р. № 6 (Аh – второй гумусовый 
горизонт)

б
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Характеристика оптических свойств гуминовых кислот  
и Рg-фракции

Электронные спектры поглощения гуминовых кислот в 
ультрафиолетовой и видимой частях спектра характеризуются пологими 
кривыми разной крутизны с небольшим максимумом в области 
620 нм (табл. 2). При этом характеристики крутизны (коэффициент 
Алешина) кривых не выходят за рамки типовых ранжиров. Можно 
лишь отметить, что наибольший tg угла наклона кривой, который 
описывается коэффициентом Алешина (а=Ln (D465:D650):185), имеют 
спектры вторых гумусовых горизонтов и гумус горизонта гидроморфной 
почвы балки. Максимальные величины коэффициента цветности (Е465: 
Е650) максимальны в погребенных гумусовых горизонтах (до 2.93) и 
минимальны в современных пахотных (до 1.82*10).  Содержание Рg-
фракции зеленого пигмента, производного 4.9-дигидроксиперилен-3.10-
хинона невелико – от 2 до 5 условных единиц, что является типичным 
для серых лесных почв и лишь на глубине 143–150 см эта величина 
достигла 8, это соответствует, по-видимому, более гидроморфным 
условиям почвообразования в нижних горизонтах. Следовательно, Рg-
фракция может служить лишь индикатором гидроморфных условий 
почвообразования (табл. 2). 

Величины коэффициента экстинкции, характеризующие оптическую 
плотность гуминовых кислот – низкие и средние – в верхних гумусовых 
горизонтах (0.17 – в разрезе № 6; 0.02 – в разрезе № 4) и в минеральных 
горизонтах профиля (0.09 – в горизонте серой со вторым гумусовым 
горизонтом почвы (микрозападина, разрез № 6) типичны для гуминовых 
кислот типа серых лесных почв. Вторые гумусовые горизонты отличаются 
очень высокими величинами коэффициента экстинкции – до 0.29–0.40, 
не имеющими аналогов среди современных почвенных типов. Подобные 
высокие значения могут быть обусловлены высокой ароматичностью 
гумусовых кислот, большой молекулярной массой или высокой степенью 
окисленности молекул погребенного органического вещества, а по нашим 
сведениям  (Ковалев, Ковалева, 2008) – высокой степенью окисленности 
лигниновых фенолов вторых гумусовых горизонтов, находящихся 
как в почве в целом, так и в составе гуминовых кислот (рис. 3). 
Высокоароматизированные биополимеры гумуса не могут быть продуктом 
гумификации при современном сочетании факторов почвообразования. 
По-видимому, это реликт прошлых эпох гумусообразования, протекавшего 
под влиянием более теплого климата, чем современный. Однако, 
столь высокие Е-величины, связанные с повышенной окисленностью 
молекул гуминовых кислот, могут быть и реликтами гидроморфных 
черноземно-луговых стадий развития почвообразования. Эти выводы не 
противоречат радиоуглеродным датировкам, полученным А.А. Величко 
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и Т.Д. Морозовой (1972) для вторых гумусовых горизонтов почв 
Трубчевского ополья. Минимальное содержание продуктов окисления 
лигнина во вторых гумусовых горизонтах (VSC – 0.72–0.79 мг/г углерода) 
и максимальная степень окисленности, а также и степень трансформации 
боковых цепочек лигнина по отношению к исходной растительной ткани 
(Т, % – 50.4–53.3) (Ковалев, Ковалева, 2008) вполне согласуется с мнением 
С.М. Манской, Л.А. Кодиной (1975) о том, что после погребения почв 
происходит постепенное разрушение гумуса. Следовательно, гуминовые 
кислоты и их предшественники (продукты окисления лигнина), благодаря 

Таблица 3. Биомаркеры в серых лесных почвах ополий 

Почва Горизонт, 

глубина, см
VSC,

мг г-1Сорг.
S/V C/V C/F V:S:C

Возраст,
14С

δ13C, 

‰

Брянское ополье

Серая лесная
(микроповыше- 
ние) (Р. № 4)

Ар 0–30 5,80 2,84 1,16 0,79 1:3:1 - -26,11
EB 30–55 1,85 3,09 5,43 2,39 1:2:5 - -25,39
В 55-60 - - - - - - -24,70

Серая лесная  
со вторым 
гумусовым 
горизонтом
(микропониже- 
ние) (Р. № 6)

Ар 0–33 9,09 2,80 0,85 0,95 1:3:1 - -26,41
А [hh] 33–63 0,72 0,91 0,00 0,00

6:5:1
2180±60 л.н. 
(Ki-17415)

-28,41

АВ [hh] 63-93 - - - - - - -26,80

Темно-серая 
лесная глеевая 
(дно балки)  
(Р. № 8)

А 0–32 12,49 1,50 0,94 0,83 1:2:1 - -32,69

Аg’’’ 32–54 4,99 2,46 1,49 1,68 1:2:1 - -29,49

Коломенское ополье
Светло-
серая лесная 
(микроповыше- 
ние), n = 4

Ар 10-20 10,85±0,73 0,95 0,20 0,96 2:2:1 - -27,11

Е 25-30 10,04±0,58 1,15 0,62 0,96 2:2:1 - -26,45

Светло-
серая лесная 
глееватая 
(микропони- 
жение), 
n =6

Ар fs,g’ 10-20 11,97±1,17 0,93 0,38 0,90 2:2:1 - -27,08
ЕВ fs,g’ 30-35 9,84±3,48 0,48 0,30 0,35 2:2:1 - -26,86
Ортштейны, 

1-2 мм
1,34 ± 0,50 0,93 0,62 1,66

1,6:1,5:1
1990±90 л.н.

(Ki-17759)
-26,70

Ортштейны, 
2-3 мм

1,41 ± 0,30 1,16 0,61 1,95
1,6:2:1

1600±80 л.н.
(Ki-17411)

-26,49

Ортштейны, 
3-5 мм

0,81 ± 0,02 1,51 0,56 3,45
1,8:3:1

1690±110 л.н.
(Ki-17412)

-26,32
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высокомолекулярной структуре, нерегулярному строению и устойчивости 
к биодеградации, могут стабилизироваться в почве, создавая так 
называемый пассивный пул углерода. 

Между тем, разные типы растений и растительных сообществ 
продуцируют филогенетически специфический строго индивидуальный 
набор фенольных кислот и альдегидов, который определяет особенности 
строения гуминовых кислот и может быть использован в качестве 
биомаркеров при изучении погребенных почв и в палеоэкологических 
реконструкциях региональных природных обстановок прошлого. 
Приведем несколько примеров. Как следует из таблицы 3 и рис. 3, в 
формировании гумуса серых лесных почв принимают участие ткани 
покрытосеменных (древесных и травянистых) растений. Их лигнин 
состоит из примерно равного количества сирингиловых и ванилиновых 
структур, что типично для тканей древесных лиственных пород и находит 
отражение в величине параметра S/V – около 0.8. И это отношение хоро-S/V – около 0.8. И это отношение хоро-/V – около 0.8. И это отношение хоро-V – около 0.8. И это отношение хоро- – около 0.8. И это отношение хоро-8. И это отношение хоро-
шо выдерживается в дневных гумусовых горизонтах почвах «Тульских 
засек» (0.7–0.8) (Ковалева, Ковалев, 2015), а также во вторых гумусовых 
горизонтах почв Брянского ополья (0.8–1.1). Радиоуглеродный возраст 
последних составил 2180+60 лет. Соотношения ванилины/сирингилы/
кумарилы в них – около 6:5:1 и 5:3:1 (Р. № 2–08) – соответствуют остат-– около 6:5:1 и 5:3:1 (Р. № 2–08) – соответствуют остат-Р. № 2–08) – соответствуют остат-2–08) – соответствуют остат- – соответствуют остат-– соответствуют остат-
кам недревесных тканей таких широколиственных пород, как клен и 
ольха. Поскольку циннамиловые (коричные и феруловые) фенолы экс-) фенолы экс-
трагируются, в основном, из тканей травянистых растений, то их полное 
исчезновение во втором гумусовом горизонте также указывает на вклад 

Рис. 3. Продукты окисления лигнина (ванилин, ванилиновая кислота, сиреневый аль-
дегид, сиреневая кислота, кумаровая кислота, феруловая кислота) в % от суммы фенолов: 
а – в дневных (Ар 0–33) и во вторых гумусовых (A[hh] 33–63) горизонтах серых лесных 
почв Брянского ополья;  б – в препаратах гуминовых кислот из дневных (А 0–40) и погре-
бенных горизонтах (A[hh] 40–60) серых лесных почв Брянского ополья. 

а б
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древесных пород в гумусообразование в позднем голоцене. Травянистый 
генезис растительных остатков культурных злаков обнаружен в пахотных 
горизонтах (V:S:C=1:2:1; C/F – 0.79–0.95) почв Брянского ополья (табл. 3) 
и в нижней части гумусового горизонта почвы на микроповышении. 
Преобладание разнотравных элементов удалось зафиксировать по 
величинам отношения C/V=1.5 и C/F=1.7 с доминированием кумариловых 
единиц в глеевых почвах гидроморфных позиций ландшафта. Пики-
идентификаторы злаков присутствуют и на ЯМР-спектрах гуминовых 
кислот пахотных горизонтов при 53.5 и 113.1 ppm (Ковалева, Ковалев, 2015). 
Однако второй гумусовый горизонт почвы в микропонижении отличается 
отсутствием пиков кумариловых структур (113.1 и 166.7 ppm) злаков. На-7 ppm) злаков. На-ppm) злаков. На-) злаков. На-
против, в препаратах гуминовых кислот хорошо представлены струк-
турные единицы сирингилов и ванилинов, подтверждая участие мягкого 
древесного лигнина в формировании их гумуса. Данные изотопной масс-
спектрометрии обнаруживают контрастные изотопные профили для серых 
лесных почв микропонижений и микроповышений (табл. 3). Облегчение 
изотопного состава гумуса во втором гумусовом горизонте почвы в 
микропонижении до –28.4‰ подтверждает вывод об участии тканей ли-–28.4‰ подтверждает вывод об участии тканей ли-
ственных древесных пород в гумусообразовании. Тем более, что по нашим 
данным, изотопный состав гумуса дневных горизонтов серых лесных почв 
под лиственным лесом Неруссо-Жеренского заказника (Брянская область) 
обнаруживает близкие величины – в –27.6‰. В то же время циннамиловые 
фенолы утяжеляют изотопный состав углерода гумуса дневных пахотных 
горизонтов до –26.1 – –26.3‰, а в нижней части гумусового горизонта се-–26.1 – –26.3‰, а в нижней части гумусового горизонта се-
рой лесной почвы на микроповышении – до –26.41‰. Разнотравно-луговый 
состав растительности обнаруживают величины δ13С вторых гумусовых 
горизонтов в гидроморфных ландшафтах ополья –29.49–32.69‰ (табл. 3). 

В светло-серых лесных почвах Коломенского ополья (пашня на месте 
сведенного леса) величина отношения сирингилов к ванилинам (S/V) чуть 
выше – около 1 (табл. 3). Эти цифры соответствуют значениям, типичным 
для свежих тканей березы, характеризующихся эквивалентным вкладом 
сирингиловых и ванилиновых единиц (Kögel, 1986). По-видимому, времени 
освоения этих, в прошлом лесных, почв оказалось недостаточно для полной 
трансформации устойчивых к разложению соединений лигнина древесных 
тканей. Более того, характерные березовым экосистемам южной тайги ком-
позиционные соотношения лигниновых фенолов остались неизменными 
не только в почвах, но и в ортштейнах, возраст гумуса которых составил 
1600–1990 лет (табл. 3). Механизм стабилизации органического вещества 
в железисто-марганцевых ортштейнах исследован Г.В. Добровольским и 
Т.В. Терешиной (1976), которые показали, что микробная природа Fe-Mn 
конкреций ясно видна только после поселения микробной ассоциации 
на органическом субстрате. Изотопный состав органического углерода 
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ортштейнов (–26.7‰) соответствует палеоэкологическому сценарию их 
формирования в условиях переменной влажности 1990+90 л.н. (табл. 3), 
соответствующих современной экосистеме мелколиственного (березового 
или осинового) леса. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Содержание в обсуждаемых почвах общего количества лигнина (VSC), 
хлорофилла и грибного пигмента Pg отражает степень гидроморфизма 
почв, закономерно накапливаясь в глеевой почве и во вторых гумусовых 
горизонтах. Анализ представленных данных состава лигниновых фенолов 
в погребенных горизонтах различных полигенетичных почв обнаруживает, 
что композиционные наборы лигниновых фенолов в почвах служат 
молекулярными следами наземной растительности. Однако, интерпретация 
сигнала во многом осложняется наложением биохимических процессов, 
инициируемых сменяющимися растительными ассоциациями. В свою 
очередь, информационная роль групп неспецифических органических 
соединений (хлорофилла, грибных меланинов, лигнина в целом) менее 
информативна по сравнению с индивидуальными биологическими 
молекулами, микроколичества которых легко определяются современными 
методами исследования. Качественный состав лигниновых фенолов 
растительности закономерно находит отражение в значениях δ13С гумуса 
почв. При этом цинамиловые фенолы утяжеляют величины изотопных 
отношений, которые очень чувствительные к С3–С4 изменениям. В то же 
время ванилины и сирингилы деревьев и кустарников (С-3 тип фотосинтеза) 
облегчают их. Полученные результаты и попытка их применения 
в палеопочвенных исследованиях обнаруживают перспективность 
использования предложенных биомаркеров и необходимость дальнейшего 
изучения пула природных органических соединений почв. В любом 
случае, информационная роль биомаркеров окажется наиболее высокой в 
комплексных исследованиях свойств палеопочв.

Исследования выполнены при финансовой поддержке гранта РНФ № 
17-14-01120 «Почвенные биомаркеры в диагностике глобальных изменений 
климата и предотвращении региональных экологических кризисов»

CПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ

Бирюкова О.Н., Орлов Д.С. 1980. Состав и свойства органического вещества по-
гребенных почв // Почвоведение. № 9. С. 49–66.

Величко А.А.. Морозова Т.Д. 1972. Брянская ископаемая почва, ее стратиграфиче-
ское значение и природные условия формирования // Лессы, погребенные по-
чвы и криогенные явления на Русской равнине. М.: Наука. С. 71–114.



134

Добровольский Г.В., Ковалева Н.О. 2010. Информационная функция почв в био-
сфере // Роль почв в биосфере. Тр. Ин-та экологического почвоведения МГУ  
им. М.В. Ломоносова. Вып.10. М.: МАКС Пресс. 236 с.

Добровольский Г.В., Терешина Т.В. 1976. О биологическом генезисе марганцови-
сто-железистых новообразований в почвах южной тайги // Вестн. МГУ. № 3. 
С. 78–87.

Глушанкова Н.И., Аммосова Я.М. 1973. К методике изучения органического ве-
щества погребенных почв // Сб. тр. молодых ученых географ. ф-та МГУ. М.: 
изд-во МГУ. С. 45.

Дергачева М.И., Зыкина В.С. 1988. Органическое вещество ископаемых почв. Но-
восибирск:  Наука. 129 с.

Заварзин Г.А. 2004. Лекции по природоведческой микробиологии. М.: Наука. 348 с.
Заварзина А.Г. 2010. Реконструкция возникновения палеопочв на основе совре-

менных процессов гумусообразования // Палеопочвы и индикаторы конти-
нентального выветривания в истории биосферы. Сер. «Гео-биологические 
процессы в прошлом». М.: ПИН РАН. 170 с.

Завгородняя Ю.А., Демин В.В., Кураков А.В., Бирюкова О.Н. 2001. Характеристика 
физико-химических свойств грибных меланинов // Вест. Моск. ун-та. Сер. 17. 
Почвоведение. № 3. С. 39–47.

Классификация и диагностика почв СССР. 1977. М.: Колос. 223 с.
Ковалев И.В., Ковалева Н.О. 2008. Биохимия лигнина в почвах периодического 

переувлажнения (на примере агросерых почв ополий Русской равнины) // По-
чвоведение. № 10. С. 1205–1216.

Ковалев И.В., Ковалева Н.О. 2011. Органофосфаты в почвах периодического пе-
реувлажнения (по данным 31Р ЯМР-спектроскопии) // Почвоведение. № 1.  
С. 24–30.

Ковалева Н.О. Евдокимова Т.И. 1995. Характеристика органического вещества 
горных почв северного склона Киргизского хребта Тянь-Шаня // Почвоведе-
ние. № 10. С. 1239–1247.

Ковалева Н.О., Ковалев И.В. 2009. Биотрансформация лигнина в дневных и погре-
бенных почвах разных экосистем // Почвоведение. № 11. С. 84–96.

Ковалева Н.О., Ковалев И.В. 2015. Лигниновые фенолы в почвах как биомаркеры 
палеорастительности // Почвоведение. № 9. С. 1073–1086.

Ковалева Н.О., Ковалев И.В.  2017. Органические соединения почв как биомаркеры 
палеосреды  / Генезис, диагностика и предотвращение экологических кризи-
сов. М.: МАКС Пресс. С. 31–54.

Манская С.М.,  Кодина  Л.А.   1975. Геохимия лигнина.  М.: Наука. 288 с.
Орлов Д.С., Гришина Л.А. 1981. Практикум по химии гумуса. М.: Изд-во МГУ. 272 с.
Орлов Д.С. 1990. Гумусовые кислоты почв и общая теория гумификации. М.: Изд-

во МГУ. 326 с.



135

Орлов Д.С., Бирюкова О.Н., Суханова Н.И. 1996. Органическое вещество почв Рос-
сийской Федерации. М.: Наука. 256 с.

Паников Н.С., Садовникова Л.К., Фридланд Е.В. 1984. Неспецифические соедине-
ния почвенного гумуса. М.: Изд-во МГУ. 140 с.

Тюрин И.В. 1940. О составе гумуса в ископаемых почвах // Почвоведение. № 2.
Amelung W. 1997. Zum Klimaeinfluß auf die organische Substanz nordamerikanischer 

Prärieböden. Bayreuth. 131 s.
Ertel J.R., Headges J.I. 1984. The lignin component of humic substances: Distributu-

jon among the soil and sedimentary humic, fulvic and base-insoluble fractions // 
Geoсhim. Cosmochim. Acta. V. 48. P. 2065–2074. 

Kögel I. 1986. Estimation and decomposition pattern of the lignin component in forest 
soil // Soil. biol. biochem. № 18. P. 589–594.

Kovalev I. V., Kovaleva N. O. 2018. The role of lignin phenols in organic-mineral interac-
tions in soils // 19 Intern. conf. humus substances and their contribution to the cli-
mate change mitigation 16-21 September 2018. Albena resort, Bulgaria. P. 119–122.

Schatz A., Zech M., Buggle B. et al. 2011. The Queternary loess record of Tokaj, Hun-
gary – reconstructing palaeoenviroment, vegetation and climate using stable C and 
N isotopes and biomarkers // Quaternary intern. – doi: 10.1016/j.quaint.2010.10.009

Zech M., Buggle B., Leiber K. et al. 2009a. Reconstructing Quaternary vegetation 
history in the Carpathian Basin, SE Europe, using n-alkane biomarkers as molecular 
fossils: problems and possible solutions, potential and limitations. – Eiszeitalter und 
Gegenwart // Quaternary sci. j. V. 85. № 2. Р. 150–157.

Biomarkers as indicators pf paleoenvironmental

I.V. Kovalev, N.O. Kovaleva
Biomarkers, due to their specific structure and biochemical functions, under certain 
environmental conditions are resistant to degradation and mineralization in soils. They 
serve as molecular traces of paleobiota and terrestrial vegetation, as well as of intensity 
of biochemical processes occurring in the biosphere not only in the present, but also in 
the past. The group composition of humus, optical densities in the visible and ultraviolet 
parts of the spectrum, chlorophyll and lipids content, fatty acid spectrum, lignin phenols 
in combination with the isotope composition and the age of soils are recommended as 
promising methods for paleoecological studies.

Key words: specific and nonspecific biomarkers, humus, lipids, chlorophyll, fatty acids, 
lignin phenols, paleoreconstruction.
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УСТОЙЧИВОСТЬ БАКТЕРИЙ ИЗ КРИОАРИДНЫХ ГРУНТОВ  
К ФИЗИКО-ХИМИЧЕСКОМУ СТРЕССУ

А.А. Белов1, В.С. Чепцов1, 2, Е.А. Воробьева1, 2, Н.А. Манучарова1
1Московский государственный университет им. М.В. Ломоносова, Москва
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В статье изложены результаты анализа физиологических характе-
ристик метаболической активности штаммов-изолятов из мерзлых 
осадочных пород, отобранных в Антарктиде и на архипелаге Север-
ная Земля. Выявлены сходные значения численности культивируе-
мых бактерий и разнообразия морфологических типов колоний во 
всех исследованных образцах. Исследованные сообщества характе-
ризуются мезофильными и нейтрофильными значениями оптималь-
ных температур культивирования и рН среды и широкими диапа-
зонами сохранения метаболической активности. Выявлены умерен-
ные галотолерантные свойства в присутствии хлорида натрия или 
калия, высокое ингибирующее воздействие гидрокарбоната натрия 
и низкое ингибирующее воздействие сульфата магния. Сообщества 
проявляют высокую устойчивость к 5% перхлората магния в среде. 
Выявлены штаммы, устойчивые к присутствию в составе среды ан-
тибиотика, наибольшее число штаммов в сообществах устойчивы к 
ампициллину, хлорамфениколу и цефалексину.

Ключевые слова: культивируемые бактериальные сообщества, Антар-
ктида, Сухие Долины, Арктика, антибиотикоустойчивость, температура 
культивирования, pH среды, галотолерантность.

ВВЕДЕНИЕ

Обширные территории нашей планеты характеризуются низкой темпе-
ратурой: около 71% земной поверхности занимает мировой океан, бóльшая 
часть которого (90%) имеет температуру ниже +5 °С (Hartmann, 2015). 
Полярные области, включая континент Антарктиду и холодные зоны Ар-

Эволюция биосферы с древнейших времен до наших дней
Серия «Гео-биологические системы в прошлом». М.: ПИН РАН, 2019. С. 136–150
http://www.paleo.ru/institute/publications/
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ктики, занимают примерно 20% земной поверхности (Steven et al., 2006; 
Jansson et al., 2014). Температура окружающей среды является одним  
из важнейших параметров, регулирующих активность микроорганизмов 
в естественной среде. Температурный интервал, в котором возможен рост, 
сильно различается у разных микроорганизмов: из различных природных 
и искусственных холодных местообитаний выделены бактерии, способные 
осуществлять процесс метаболизма и роста при температурах около 0 °С  
и ниже (Rothschild et al., 2001). Нижний температурный предел метаболи-
ческой активности прокариот, обнаруженный к сегодняшнему дню, со-
ставляет –18 °С (Rivkina et al., 2000).

Вероятно, при температурах ниже –20 °С рост клеток прокариот не-
возможен, т. к. происходит их витрификация (Clarke et al., 2014). В таком 
состоянии микроорганизмы могут сохраняться в течение длительного вре-
мени, при наступлении же благоприятных для метаболизма условий они 
способны вернуться в активное состояние. В то же время, известны термо-
фильные и гипертермофильные виды прокариот, способные развиваться 
при температуре +80 °С и более (Stetter et al., 1990).

Важной биосферной функцией вечной мерзлоты является криоконсер-
вирование в ней клеток различных микроорганизмов (бактерий, архей и 
грибов) в состоянии метаболического покоя (Rivkina et al., 1998). Этому 
способствует структурно-минералогическая гетерогенность гетерофаз-
ных сред, таких как почва и осадочные породы, в горизонтальном и вер-
тикальном направлении, что приводит к формированию на ограниченных 
площадях чрезвычайно высокого разнообразия микролокусных местооби-
таний (Jansson et al., 2014).

Нуклеотидные последовательности гена 16S рРНК, полученные  
из арктических и антарктических почвенных образцов, принадлежат бак-
териям различных филумов и функциональных групп, преимущественно 
анаэробных, в том числе различных метаногенных, сероокисляющих, же-
лезоредуцирующих и денитрифицирующих бактерий. Бактериальное раз-
нообразие в вечномерзлых породах значительно превышает разнообразие 
архей и грибов: наиболее типичными филумами являются Proteobacteria, 
Firmicutes, Chloroflexi, Acidobacteria. Кроме того, метагеномные данные, 
полученные из вечномерзлых почв и пород, нередко содержат нуклеотид-
ные последовательности ранее не описанных филумов (Jansson et al., 2014). 
Анализ тотальной ДНК выявляет, что в микробных сообществах вечно-
мерзлых грунтов широко распространены гены, связанные с различны-
ми процессами круговоротов углерода и азота, в том числе кодирующие 
хитиназы, целлобиазы, β-гликозидазы и β-галактозидазы. Также выявле-
ны гены, связанные с процессами эмиссии, трансформации и микробной 
деградации парниковых газов, таких как CO

2
, CH4 и N

2
O (Taş et al., 2014; 

Yergeau et al., 2010).
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Филогенетический анализ поверхностных и нижележащих слоев 
мерзлоты Западной Антарктиды выявил во всех исследованных образ-
цах две доминирующие группы, относящиеся к филумам Proteobacteria  
и Actinobacteria. По данным анализа клоновых библиотек общей ДНК из 
образцов ледового щита центральной Антарктиды, во всех образцах доми-
нировали рода Arthrobacter, Nocardioides, Bacillus, Caulobacter, Comamonas, 
Flavobacterium, Pseudomonas и Sphingobacterium. Также были выявлены 
анаэробные денитрифицирующие (2–18 кл/г), метаногенные (2–22 кл/г)  
и сульфатредцирующие (102–103 кл/г) бактерии (Gilichinsky et al., 2007). 

Анализ поверхностного грунта Сухих Долин Антарктиды молеку-
лярно-генетическими методами выявляет присутствие в образцах пред-
ставителей филумов Gammaproteobacteria (25%), Betaproteobacteria (9%), 
Firmicutes, Actinobacteria и Bacteroidetes. Из этих же образцов выделены 
в чистые культуры представители родов Rhodococcus, Methylobacterium, 
Sphingomonas, Bacillus (Goordial et al., 2016). Молекулярно-генетические 
исследования таксономического разнообразия бактерий, приурочен-
ных к антарктическим почвам (Yergeau et al., 2007; Zeng, et al., 2013), вы-
явили присутствие представителей родов Arthrobacter, Corynebacterium, 
Micrococcus, Brevibacterium, Bacillus, Pseudomonas, Achromobacter, Nocar-
dia, Flavobacterium, Streptomyces, Alcaligenes, Chromobacterium, Aeromonas 
и Planococcus (de los Ríos et al., 2004; Bulat et al., 2016). 

В образцах снега, отобранных возле Антарктических станций Друж-
ная и Ленинградская, методом эпифлуоресцентной микроскопии показа-
но присутствие бактерий в количестве 103 клеток/мл; 45.8% из них были 
метаболически активны. Способными к формированию макроколоний 
на питательных средах при +4 ºС оказались Acinetobacter sp., Bacillus sp., 
Ochrobactrum sp., Pseudomonas sp., Rhodococcus sp. Причем все изоляты 
способны к быстрому росту при +37 ºС, следовательно, имеют широкий 
диапазон температур, пригодных для роста (Lopatina et al., 2013).

Среди гетеротрофных аэробных бактерий, выделяемых при низ-
ких температурах из почв полярных широт, преобладают представите-
ли родов Arthrobacter, Corynebacterium, Cellulomonas, Microbacterium, 
Brevibacterium, достигающие порой численности 107 колониеобразующих 
единиц (КОЕ) на грамм почвы (Chattopadhyay, 2006). 

В составе аэробных гетеротрофных бактериальных сообществ почв 
высокой Арктики доминируют представители родов Acetobacterium, 
Acinetobacter, Arthrobacter, Bacillus, Cellulomonas, Flavobacterium, Metha- 
nosarcina, Methylobacter, Micrococcus, Nitrobacter, Nitrosomonas, Pseudo-
monas, Rhodococcus и Streptomyces; общая численность культивируемых 
бактерий составляет порядка 4×107 клеток/г почвы, причем выявлена пря-
мая зависимость между микробным разнообразием и количеством органи-
ческого вещества в образцах (Wagner et al., 2005). 
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В пробах почв, отобранных в высокой Канадской Арктике, в доми-
нантных позициях выявлены бактерии филума Firmicutes, известные сво-
ей способностью формировать высокоустойчивые споры, а также бакте-
рии филумов Actinobacteria и Proteobacteria, характеризующиеся высокой 
устойчивостью к высушиванию (в том числе криогенному) и окислитель-
ному стрессу (Steven et al., 2008). 

Одними из наиболее подверженных частым флуктуациям температу-
ры и доступности воды являются поверхности снега, льда и почвенные 
или минеральные поверхностные толщи ледников вне полярных широт.  
В работах разных авторов (Foght et al., 2004; Hallbeck et al., 2009) отмечает-
ся численность бактерий в поверхностных слоях льда и снега различных 
ледников в диапазоне от 0.01 до 2.7×106 КОЕ/г (мл). Обнаружена числен-
ность репродуктивно способных клеток от <102 до 106–107 КОЕ/г в поверх-
ностных современных и древних льдах возрастом до 750 000 лет (Christner  
et al., 2003). 

Однако на сегодняшний день все еще мало известно о физиологических 
особенностях бактерий, приуроченных к криоаридным экосистемам, и их 
метаболическом потенциале. В данной работе мы изучали культивируе-
мые сообщества аэробных гетеротрофных бактерий, выделенных из Ан-
тарктических поверхностных и древних мерзлых осадочных пород и по-
верхностного ледогрунта архипелага Северная Земля, и их устойчивость к 
различным физико-химическим и биотическим стрессовым воздействиям. 
Работа выполнена при поддержке Российского фонда фундаментальных 
исследований (грант № 18-34-00331), Программы Президиума РАН «Эво-
люция органического мира и планетарных процессов» (подпрограмма 1).

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Объектами исследования выступали бактерии, выделенные из древних 
вечномерзлых осадочных пород Антарктиды и поверхностного ледогрунта 
архипелага Северная Земля. 

Вечномерзлая осадочная порода Антарктической пустыни (образец 
A-6/99) была отобрана из скважины 6/99, пробуренной в равнинном райо-
не долины Бикона (77°50′S, 160°36′E на высоте 1270 м над уровнем моря), 
с глубины 1.3–1.5 м. Возраст пород составляет не более 70 тыс. лет (не-
опубликованные данные Геологической службы Канады).  Вечномерзлая 
осадочная порода Сухих Долин Антарктиды (образец Ho-3) была отобрана 
из скважины, расположенной в устье долины Тейлора (77°35′S, 163°24′E 
на высоте 50 м над уровнем моря), с глубины 1.2–1.5 м. Более подробно 
образец описан в работе Д.А. Гиличинского с соавторами (Gilichinsky et 
al., 2007). Мерзлый поверхностный ледогрунт острова Комсомолец архи-
пелага Северная Земля (образец Sz) был отобран на западной оконечности 
острова близ пролива Юный (80°19′N, 92°5′E).
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Вплоть до проведения анализов образцы хранились в замороженном 
состоянии при температуре –20 ºС. Для выделения аэробных гетеротроф-
ных бактерий была использована глюкозо-пептонно-дрожжевая (ГПД) 
среда, содержащая разнообразные источники углерода и факторы роста 
(Belov et al., 2018). Посев выполняли по стандартной технике разведения и 
посева почвенной суспензии (Wood et al., 1989). Посевы инкубировались в 
течение 14 суток при температурах +10 и +25 ºС.

Определение устойчивости к стресс-факторам производили на жидких 
питательных средах, на которых были выделены исследованные штаммы. 
Для определения устойчивости к температуре посевы чистых культур 
инкубировали в термостатах при температурах +2 и +4 ºС в течение 60 и 
30 суток соответственно, и при температурах +10, +25, +37, +45 и +50 ºС в 
течение 10 суток. Для определения устойчивости к рН среды были исполь-
зованы фосфатная (pH 2–7) и трис-щелочная буферные системы (pH 8–12). 
Устойчивость к присутствию солей определяли для хлоридов натрия или 
калия, гидрокарбоната натрия, сульфата магния в концентрациях 2, 5, 10, 
15, 20% (вес/объем) и перхлората магния в концентрациях 0.5, 1, 2, 5, 10, 
15% (вес/объем). Устойчивость к ампициллину, канамицину, тетрацикли-
ну, доксициклину, цефалексину, хлорамфениколу и рифампицину исследо-
вали на средах, содержащих 100 мкг/мл одного из выше озвученных анти-
биотиков. Все тесты выполняли в трехкратной повторности с контрольны-
ми вариантами стерильности. Инкубационный период для всех анализов 
составлял 10 суток (Belov et al., 2018).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Исследованные образцы характеризуются высокими значениями чис-
ленности культивируемых клеток. В образце из Антарктической пустыни 
(A6/99) выявлены близкие значения численности культивируемых бакте-
рий в мезофильных и психрофильных условиях культивирования, равные 
(2.4±1.33)×105 и (2.29±1.25)×105 КОЕ/г, соответственно. В образце вечномерз-
лой осадочной породы из Сухих Долин Антарктиды (Ho-3) выявлена чис-
ленность культивируемых при +25 ºС клеток на уровне (5.27±4.02)×105 КОЕ/г 
и ее снижение при температуре +10 ºС до (8.67±1.24)×102 КОЕ/г. Поверх-
ностный грунт, отобранный на острове Комсомолец архипелага Северная 
Земля (Sz), характеризуется численностью культивируемых бактерий при 
+25 ºС (1.93±3.95) ×105 КОЕ/г и при +10 ºС (4.00±3.53)×105 КОЕ/г (рис. 1).

Полученные культивируемые бактериальные сообщества характери-
зуются умеренными показателями разнообразия колоний бактерий: наи-
более разнообразное культивируемое бактериальное сообщество было вы-
делено из образца из Антарктической пустыни (36 морфологических типов 
колоний); из образца, отобранного в Сухих Долинах, было выделено 28 
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различных морфотипов бактериальных колоний и 26 морфотипов бакте-
риальных колоний было выявлено при анализе культивируемого бактери-
ального сообщества, выделенного из поверхностного ледогрунта острова 
Комсомолец (рис. 2).

Рис. 1. Показатели численности культивируемых бактериальных клеток в образцах 
вечномерзлых осадочных пород Антарктической пустыни (А6/99), Сухих Долин Ан-
тарктиды (Ho-3) и поверхностного ледогрунта архипелага Северная Земля (Sz). Планки 
погрешности соответствуют доверительному интервалу с уровнем значимости 95%; ус-
ловные обозначения: А6/99 – образец вечномерзлой осадочной породы Антарктической 
пустыни; Ho-3 – образец вечномерзлой осадочной породы, отобранных в Сухих Долинах 
Антарктиды; Sz – образец поверхностного ледогрунта о. Комсомолец архипелага Север-
ная Земля.

Рис. 2. Показатели разнообразия морфологических типов бактериальных колоний, вы-
деленных из образцов вечномерзлых осадочных пород Антарктической пустыни (А6/99), 
Сухих Долин Антарктиды (Ho-3) и поверхностного ледогрунта архипелага Северная Зем-
ля (Sz); условные обозначения см. рис. 1.
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Исследованные бактериальные сообщества характеризуются ме-
зофильными значениями оптимальной температуры культивирования 
(+25 ºС), в котором способны репродуцировать все выделенные штаммы, 
и широкими диапазонами сохранения метаболической активности: мета-
болическая активность изолятов зарегистрирована  в диапазоне темпера-
тур от +2 до +50 ºС. Около 20% штаммов, выделенных из Антарктических 
образцов, способны репродуцировать при температурах +2 и +4 ºС, при 
тех же температурах культивирования репродуцирует 26 и 32% культур, 
выделенных из ледогрунта архипелага Северная Земля. Наиболее термото-
лерантные свойства выявлены у культур, выделенных из мерзлых грунтов 
Сухих Долин Антарктиды – при температуре +50 ºС репродуцируют 36% 
изолятов. Культуры, выделенные из Антарктической пустыни и ледогрун-
та Северной Земли, менее устойчивы к повышенным температурам – при 
+50 ºС репродуцируют 10 и 11% исследованных культур, соответственно 
(рис. 3).

Исследованные культуры имеют нейтрофильный оптимум роста и рН-
толерантные свойства: рост зарегистрирован в диапазоне рН от 3 до 12 
единиц. Примечательно обнаружение высокой доли (37% изолятов) аци-
дотолерантных форм в составе культивируемого бактериального сообще-
ства, выделенного из грунта Антарктической пустыни. При рН 12 сохра-

Рис. 3. Диаграмма устойчивости к температуре культивирования штаммов, выделен-
ных из образцов вечномерзлых осадочных пород Антарктической пустыни (А6/99), Сухих 
Долин Антарктиды (Ho-3) и поверхностного ледогрунта архипелага Северная Земля (Sz); 
условные обозначения см. рис. 1.
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няют метаболическую активность 20% изолятов во всех исследованных 
сообществах (рис. 4).

На средах с хлоридами натрия или калия выявлены умеренно галото-
лерантные свойства бактерий, выделенных из исследованных образцов. 
Наименее устойчивыми к присутствию хлоридов натрия или калия явля-
ются штаммы, выделенные из грунта Сухих Долин Антарктиды – в среде, 
содержащей 2% NaCl, способны репродуцировать 56% штаммов. В при-
сутствии 5% NaCl сохраняют метаболическую активность 60% штаммов в 
составе сообществ, выделенных из образцов A6/99 и Sz (рис. 5). Хлорид ка-
лия оказывает менее ингибирующее воздействие на исследованные штам-

Рис. 4. Диаграмма устойчивости к рН среды штаммов, выделенных из образцов веч-
номерзлых осадочных пород Антарктической пустыни (А6/99), Сухих Долин Антарктиды 
(Ho-3) и поверхностного ледогрунта архипелага Северная Земля (Sz); условные обозначе-
ния см. рис. 1.

Рис. 5. Диаграмма устойчивости к хлориду натрия штаммов, выделенных из образцов 
вечномерзлых осадочных пород Антарктической пустыни (А6/99), Сухих Долин Антар-
ктиды (Ho-3) и поверхностного ледогрунта архипелага Северная Земля (Sz); условные обо-
значения см. рис. 1.
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мы (устойчивость к присутствию данной соли выше в среднем в два раза). 
Во всех исследованных бактериальных сообществах выявлены штаммы, 
способные репродуцировать в насыщенном растворе данной соли (рис. 6).

Присутствие в составе среды сульфата магния оказывает слабое угне-
тающее действие на исследованные сообщества: 60% изолятов из образцов 
Антарктической пустыни и поверхностного ледогрунта Северной Земли 
и 45% изолятов из мерзлой осадочной породы Сухих Долин сохраняют 
метаболическую активность в среде, содержащей 20% сульфата магния 
(рис. 7). Присутствие даже низких концентраций (2% вес/объем) гидрокар-
боната натрия значительно ингибирует все исследованные культуры, при 

Рис. 6. Диаграмма устойчивости к хлориду калия штаммов, выделенных из образцов 
вечномерзлых осадочных пород Антарктической пустыни (А6/99), Сухих Долин Антар-
ктиды (Ho-3) и поверхностного ледогрунта архипелага Северная Земля (Sz); условные обо-
значения см. рис. 1.

Рис. 7. Диаграмма устойчивости к сульфату магния штаммов, выделенных из образ-
цов вечномерзлых осадочных пород Антарктической пустыни (А6/99), Сухих Долин Ан-
тарктиды (Ho-3) и поверхностного ледогрунта архипелага Северная Земля (Sz); условные 
обозначения см. рис. 1.
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этом менее 20% штаммов во всех сообществах способны к репродукции 
на средах, содержащих 5% гидрокарбоната натрия. Выявлены единичные 
штаммы в составе культивируемых сообществ, выделенных из мерзлоты 
Антарктической пустыни и ледогрунта Северной Земли, устойчивые в 
присутствии 10% гидрокарбоната натрия (рис. 8). Наименьшие показатели 
резистентности к присутствию в среде перхлората магния проявили бак-
терии, выделенные из мерзлоты Сухих Долин Антарктиды, в то же время, 
максимальная устойчивость к этой соли выявлена у изолятов из грунта 
Антарктической пустыни. Метаболическая активность чистых культур, 
выделенных из всех исследованных образцов, регистрировалась вплоть до 
концентрации 5% перхлората магния в среде (рис. 9).

Рис. 8. Диаграмма устойчивости к гидрокарбонату калия штаммов, выделенных из 
образцов вечномерзлых осадочных пород Антарктической пустыни (А6/99), Сухих Долин 
Антарктиды (Ho-3) и поверхностного ледогрунта архипелага Северная Земля (Sz); услов-
ные обозначения см. рис. 1.

Рис. 9. Диаграмма устойчивости к перхлорату магния штаммов, выделенных из об-
разцов вечномерзлых осадочных пород Антарктической пустыни (А6/99), Сухих Долин 
Антарктиды (Ho-3) и поверхностного ледогрунта архипелага Северная Земля (Sz); услов-
ные обозначения см. рис. 1.
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Бактерии, способные к репродукции на средах, содержащих антибак-
териальный антибиотик, выявлены в составе всех выделенных культиви-
руемых бактериальных сообществ. Выявлены высокие доли устойчивых 
в присутствии ампициллина, хлорамфеникола или цефалексина бактерий 
в составе исследованных сообществ. Помимо устойчивости к вышеука-
занным антибиотикам, во всех сообществах обнаружены штаммы, устой-
чивые к тетрациклину и канамицину; в сообществах, выделенных из Ан-
тарктических мерзлых пород, 10% бактерий устойчивы к доксициклину. 
Устойчивые к рифампицину штаммы бактерий выявлены только в составе 
культивируемого сообщества, выделенного из мерзлоты Сухих Долин Ан-
тарктиды (рис. 10).

ОБСУЖДЕНИЕ

Выявленные значения численности культивируемых клеток свидетель-
ствуют об обогащенности данных образцов, как находящихся в грунтовой 
толще, так и на дневной поверхности жизнеспособными культивируемыми 
бактериальными клетками. Обнаруженные значения численности куль-
тивируемых клеток согласуются с проведенными ранее исследованиями 
(Foght et al., 2004; Hallbeck et al., 2009; Christner et al., 2003). 

Близкие значения численности культивируемых при +10 и +25 ºС кле-
ток в образцах из Антарктической пустыни и поверхностного ледогрун-
та острова Комсомолец свидетельствуют о широком распространении в 
данных бактериальных сообществах физиологических адаптаций к суще-
ствованию при пониженных температурах. В то же время, обнаружение 
преимущественно мезофильной стратегии развития сообщества, выделен-
ного из мерзлоты Сухих Долин Антарктиды, можно интерпретировать 

Рис. 10. Диаграмма устойчивости к антибиотикам штаммов, выделенных из образцов 
вечномерзлых осадочных пород Антарктической пустыни (А6/99), Сухих Долин Антар-
ктиды (Ho-3) и поверхностного ледогрунта архипелага Северная Земля (Sz); условные обо-
значения см. рис. 1.



147

как приспособительный механизм к сезонным циклам данного экотопа: 
доступность воды и, следовательно, возможность для осуществления ме-
таболических процессов в этом регионе Антарктиды возрастает при более 
значительных повышениях температуры ввиду крайне низкой обеспечен-
ности влагой данного региона. Вероятно, сегмент комплекса, способный к 
репродукции in vitro при +10 ºС, является более ксеротолерантным, а по-
тому способен репродуцировать при более низкой доступности влаги, в 
то время как для метаболической активности основного сегмента культи-
вируемого сообщества необходимы более высокие значения обеспеченно-
сти и доступности влаги, достигаемые in situ при более высоких значениях 
температуры окружающей среды.

Полученные показатели разнообразия свидетельствуют о преиму-
щественно экологическом, а не географическом факторе, определяющем 
состав сообщества: географическое положение места пробоотбора, по-
видимому, не является фактором, определяющим разнообразие бактери-
альных сообществ, так как исследованные образцы характеризуются сход-
ными экологическими условиями существования и сходными показателя-
ми разнообразия бактериальных сообществ, несмотря на то, что отобраны 
они были в полярных областях разных полушарий.

Мезофильные и нейтрофильные физиологические профили рассмо-
тренных в данном исследовании сообществ с широкими границами ме-
таболической активности ранее были выявлены у бактериальных сооб-
ществ, выделенных из грунтов жарких пустынь Сахара (Египет) и Гибсона 
(Австралия) (Belov et al., 2018). Следовательно, можно сделать вывод, что 
адаптивной в условиях высокой внешней стрессовой нагрузки различного 
происхождения является стратегия толерантности метаболического со-
стояния бактериальных клеток, а не формирования специализированных 
психрофильных и термофильных или ацидофильных и алкалофильных 
субпопуляций внутри бактериального комплекса. Обнаружение в образце, 
отобранном в Сухих Долинах Антарктиды, высокой доли термотолерант-
ных штаммов можно рассматривать как свидетельство консервирующей 
роли вечной мерзлоты (Kryazhevskikh et al., 2012) и сохранения в ней бак-
териальных клеток прошлых геологических эпох.

Наиболее интересным аспектом полученных диапазонов устойчивости 
к присутствию различных водорастворимых солей является сохранение 
метаболической активности более четверти штаммов в составе всех ис-
следованных сообществ в присутствии 5% Mg(ClO4)2. Антарктида и ми-
кроорганизмы, населяющие различные экосистемы этого материка, рас-
сматриваются в качестве модельных объектов в астробиологических ис-
следованиях (Gilichinsky et al., 2007), а ранее было показано присутствие 
соединений окислителей в реголитах различных планет, в частности, при-
сутствие перхлоратов в реголите Марса (Clark et al., 1981). Высокая устой-
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чивость к присутствию перхлората in vitro может интерпретироваться как 
возможность репродукции бактерий Земного типа в реголите Марса. Од-
нако, ввиду сложного гранулометрического и минералогического состава 
реголита, требуются дополнительные модельные эксперименты для уточ-
нения влияния присутствия перхлоратов в грунтах на бактериальные со-
общества. Обнаружение антибиотикоустойчивых форм бактерий в мерзло-
те полярных экосистем, с одной стороны, является дополнительным сви-
детельством в пользу экологической роли антибиотиков как сигнальных 
метаболитов прокариот (Romero et al., 2011), а с другой стороны, говорит 
о том, что бактериальные сообщества вечномерзлых пород являются ре-
зервуаром детерминант устойчивости к антибиотикам и, следовательно, 
требуют дальнейших исследований с позиций изучения механизмов анти-
биотикоустойчивости и поиска продуцентов новых веществ-антагонистов 
(Andersson, 2003).

Таким образом, подводя итог данной работе, необходимо отметить, что 
исследованные бактериальные сообщества крио-аридных грунтов Антар-
ктиды и Арктики in vitro характеризуются полиэкстремотолерантными 
свойствами, обуславливающими их метаболическую активность in situ в 
агрессивных условиях окружающей среды. Обнаруженный адаптивный 
потенциал чрезвычайно интересен с позиций изучения физиологических 
механизмов анабиоза, участия данных экосистем в глобальных циклах хи-
мических элементов в биосфере, а также разработки новых биотехнологи-
ческих процессов.
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Resistance of bacteria  isolated from cryo-arid soils  
to the physico-chemical stress factors 

A.A. Belov, V.S. Cheptsov, E.A. Vorobyova, N.A. Manucharova
The results of physiological characteristics analysis of bacteria isolated from Antarctic 
and Arctic (Severnaya Zemlya archipelago) permafrost samples are presented in this 
article. Close values of culturable bacteria numbers and morphological diversity indexes 
were detected. Isolated communities were characterised by mesophilic and neutrophilic 
optimal growth conditions and by wide temperature and pH diapasons of metabolic 
activity preservation. Moderate halotolerance to sodium or potassium chlorides were 
detected, high sensitivity to sodium bicarbonate in the medium and low sensitivity 
to magnesium sulphate in the medium were observed also. Investigated communities 
were high resistant to the presence of 5% magnesium perchlorate in the culture media. 
Antibiotic resistant strains were revealed among the isolated bacteria, majority of the 
strains were resistant to presence of ampicillin, chloramphenicol or cephalexin. 
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Приводятся результаты изучения профилей третьей и второй по-
гребенных почв разрезов Колымской низменности. Причиной сме-
ны синлитогенного почвообразования эпигенным в течение МИС 3 
являлись краткие потепления, во время которых происходило про-
таивание верхних частей повторно-жильных льдов, увлажнение се-
зонно-талого слоя и формирование болотных комплексов в условиях 
тундры. Палинологический анализ подтверждает сходство условий 
формирования данных почв и снижение теплообеспеченности и ги-
дроморфизма в течение МИС 3.

Одним из ведущих диагностических признаков отложений интерва-
ла морской изотопной стадии (МИС 3) Колымской низменности является 
присутствие в толщах криопедолитов профилей хорошо развитых и диф-
ференцированных на генетические горизонты погребенных почв (ПП). В 
наиболее полных верхнеплейстоценовых разрезах Колымской низменно-
сти присутствуют профили четырех ПП, нижняя из которых отнесена к 
раннекаргинскому педокомплексу (40 и более тыс. лет назад), а три рас-
положенных выше – к позднекаргинскому (I ПП – 37–35 тыс. лет назад, II 
ПП – 33–31 тыс. лет назад и III ПП около 28 тыс. лет назад). Почвы ранне-
каргинского педокомплекса в этой работе не рассматриваются. В периоды 
образования почв позднекаргинского педокомплекса поступление мине-
рального осадка было незначительным. Они формировались в условиях 
прогрессивного снижения теплообеспеченности и увлажнения, что опре-

Эволюция биосферы с древнейших времен до наших дней
Серия «Гео-биологические системы в прошлом». М.: ПИН РАН, 2019. С. 151–159

http://www.paleo.ru/institute/publications/
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Рис. 1. Содержание спор и пыльцы в профилях погребенных почв Р-1332 и Р-1333 раз-
реза Дуванный Яр. Обозначения: 1 – единичное содержание таксонов, 2 – криопедолит, 
3 – оторфованный суглинок, 4 – слабо оторфованный суглинок, 5 – оглеенный суглинок, 
6 – осоковые кочки, 7 – корни трав.
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делило их невысокое морфологическое разнообразие, особенно на заклю-
чительном этапе МИС 3. ПП рассматриваемого региона – надежные пале-
огеографические и стратиграфические маркеры, позволяющие использо-
вать их при проведении геологической съемки и реконструкции развития 
природной среды в плейстоцене (Губин, Занина, 2013).

В настоящей работе приведены результаты изучения спор и пыльцы 
из I и II ПП позднекаргинского педокомплекса разрезов Дуванный Яр и 
Станчковский Яр Колымской низменности для выяснения степени их со-
ответствия условиям накопления криопедолитов, являющимися почвоо-
бразующей породой, а также особенностей растительного покрова и кли-
мата времени их формирования. Разрез Дуванный Яр расположен в ниж-
нем течении р. Колымы, на правом берегу, приблизительно в 40 км вниз 
по течению от устья р. Омолон (Каплина и др., 1978; Murton et al., 2015), 
Станчиковский Яр – по правому берегу р. Мал. Анюй, в двух километрах 
ниже пос. Анюйск (Каплина и др., 1980).

На VII останце разреза Дуванный Яр в нижней части едомной толщи 
на высоте 8–15 м от уреза воды в р. Колыма установлена I ПП позднекар-
гинского педокомплекса Р-1332 (35 100±100 (ГИН 3865), 37 900±1000 (ГИН 
4015), 38 000±500 (ГИН 3864). В спорово-пыльцевых спектрах из криопе-
долитов, вмещающих данную ПП, преобладает пыльца трав сем. Poace-Poace-
ae и Cyperaceae. Пыльца второстепенных таксонов трав и кустарничков 
с различными экологическими требованиями, разнообразна по составу, 
но представлена единичными зернами. Также единично отмечены споры 
и пыльца деревьев и кустарников. В спектрах непосредственно из ПП по 
сравнению с таковыми из криопедолитов увеличивается содержание пыль-
цы деревьев и кустарников. В горизонтах [Т] и [HG] до 18% определена 
пыльца ивы. В спектре из горизонта [GС] заметно содержание карликовой 
березки (7.5%) и определено максимальное количество пыльцы осоковых 
для данного профиля. В группе трав и кустарничков, в которых, как и в 
спектрах из криопедолитов, доминируют Poaceae и Cyperaceae, более раз-Poaceae и Cyperaceae, более раз- и Cyperaceae, более раз-Cyperaceae, более раз-, более раз-
нообразны второстепенные таксоны трав (рис. 1).

На VII останце на высоте около 12 м над урезом воды в р. Колыма опи-
сан профиль ПП Р-1310, сопоставляемой с Р-1332 и рассматриваемой как I 
ПП позднекаргинского педокомплекса. Анализ палиноморф из этого про-
филя не выявил отличий в материале почв и вмещающих их криопедоли-
тов. Для них характерно преобладание Cyperaceae, субдоминантами явля-
ются Poaceae, единично отмечено разнотравье (рис. 2).

Профиль II ПП позднекаргинского педокомплекса Р-1333 
(31 100±900 лет (ГИН 8016)) установлен выше Р-1332, на высоте 18 м 
над урезом воды в р. Колыма. Образцы на палинологический ана-
лиз отобраны из самого верхнего горизонта – оторфованного су-
глинка [Н]. В спектре из криопедолита, подстилающим ПП Р-1333, 
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Рис. 2. Содержание спор и пыльцы в профиле погребенной почвы Р-1310 разреза Ду-
ванный Яр. Условные обозначения см. на рис. 1. 
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около половины составляет пыльца трав и кустарничков с домини-
рованием Poaceae. Особенностью данного спектра является повы-
шенное содержание пыльцы деревьев и кустарников за счет Pinus s/g 
Haploxylon и Betula sect. Nanae. Спектр из горизонта [Н] резко от-
личается от спектра из горизонта криопедолитов доминированием 
пыльцы Cyperaceae (50%) и меньшим содержанием пыльцы деревьев 
и кустарников (рис. 1).

На палинологический анализ из разреза Станчиковский Яр опробо-
ваны два профиля ПП. Нижняя, I ПП позднекаргинского педокомплек-
са Р-08-03 (37 400±1200 и 35 200±1100 лет (ГИН 12870)) отмечена во всех 
вскрытых термоэрозией блоках на высоте около 24 м над урезом воды в 
р. Мал. Анюй. 

В спектре из нижнего горизонта криопедолита преобладает пыльца 
трав и кустарничков с доминированием Сyperaceae и Poaceae, при этом 
очень скудно представлено разнотравье. В количестве 33% представлена 
пыльца деревьев и кустарников с доминированием Pinus s/g Haploxylon и 
Betula sect. Nanae. Среди споровых, составляющих около четверти от всей 
суммы палиноморф, заметным содержанием характеризуются Sphagnum 
и Lycopodium. В близких по качественному и количественному составу 
спектрах из горизонтов ПП преобладает пыльца осоковых и злаковых. В 
отличие от подстилающего профиль криопедолита, в них разнообразно 
представлено разнотравье. В спектре из перекрывающего ПП криопедоли-
та доминируют Poaceae и Cyperaceae. 

Изучение строения ПП в ряде расположенных на небольшом удалении 
друг от друга блоках данного разреза показало присутствие участков, где 
органогенные горизонты выполнены торфянистым материалом (Р-08-03) и 
участков с резким ослаблением признаков оглеения (Р-1304). В спектре из 
оторфованного горизонта ПП Р-1304 содержится больше пыльцы кустар-
ников и полыни, присутствие последней подтверждает вывод о формиро-
вании рассматриваемого блока на менее увлажненном полигоне.

На высоте около 32 м над урезом воды в р. Мал. Анюй расположен 
профиль II ПП позднекаргинского педокомплекса Р-09-03 (33 900±750 и 
36 500±700 лет (ГИН 12873)). В спектрах из этой ПП преобладает пыль-
ца Poaceae и Cyperaceae, максимальное содержание последних отмечено 
в оторфованном горизонте [Н] (более трети от всех палиноморф), разноо-
бразно представлено разнотравье, заметно содержание спор. 

Палинологические из проб криопедолитов, вмещающих ПП, отража-
ют тундровую растительность. Спорово-пыльцевой анализ позволяет ре-
конструировать ландшафты с преобладанием травянистых группировок 
(злаковых, злаково-осоковых, злаково-разнотравных). Значительное со-
держание пыльцы осоковых в спектрах свидетельствует о существовании 
кочкарных тундр на увлажненных участках. Количество пыльцы деревьев 
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Рис. 3. Содержание спор и пыльцы в профилях погребенных почв Р-08-03 и Р-09-03 
разреза Станчиковский Яр. Условные обозначения см. на рис. 1.
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и кустарников редко превышает 10%. Возможно, она является заносной в 
спектрах, хотя не исключается, что в небольшом количестве карликовая 
березка, ольховник, кедровый стланик произрастали в долинах рек. Учи-
тывая плохую сохранность пыльцы лиственницы, можно предположить, 
что даже ее единичное присутствие в спектрах свидетельствует о нали-
чии в составе реконструируемой растительности небольших островков ли-
ственничных лесов. 

Палинологический анализ ПП Р-1332 и Р-1333 Дуванного Яра показал 
их отличие от вмещающих криопедолитов. В профиле Р-1332 в спектрах 
из ПП зафиксирован более разнообразный состав второстепенных таксо-
нов трав и преобладание пыльцы ивы (18%), что позволяет сделать вывод 
о доминировании этого кустарника в составе растительности. Спектр из 
ПП Р-1333 характеризуется пиковым для данного разреза содержанием 
осоковых, что подтверждается результатами анализа органического ма-
териала из рассматриваемого горизонта, в котором преобладают остатки 
осок. Строение и приуроченность рассматриваемых ПП Дуванного Яра к 
западинным полигонам, результаты палинологического анализа указыва-
ют на существование сильно увлажненных и заболоченных участков на 
данной территории. Вероятно, это было обусловлено небольшим потепле-
нием, вызвавшим протаивание верхних частей повторно-жильных льдов и, 
таким образом, дополнительное увлажнение сезонно-талого слоя, в кото-
ром проходил процесс почвообразования. Специфический состав спектров 
из указанных ПП носит локальный характер и указывает на накопление 
отложений в условиях заросших осокой болот, а также наличие ивовых за-
рослей для ПП Р-1332. 

В спектрах ПП Станчиковского Яра в отличие от таковых из криопедо-
литов определена разнообразная по экологическим требованиям пыльца 
трав и кустарничков и в целом выше содержание осоковых. Палинологи-
ческий анализ позволяет сделать вывод о распространении на рассматри-
ваемом полигоне как сухих участков с невысокой степенью оглеения, на 
которых произрастали злаковые ассоциации со значительным участием 
гвоздичных и сложноцветных, так и обширных увлажненных участков, 
заросших осокой. Почвенный покров полигонов этого разреза имеет ком-
плексное строение – наряду с блоками с признаками болотного почвообра-
зования присутствуют участки с резким ослаблением признаков оглеения. 
Вероятно здесь существовали различия в степени увлажненности поверх-
ности, что находит отражение в строении почв и растительного покрова. 
Над поверхностью голов ледяных жил условия были отличные от условий 
центральных частей полигонов – более гидроморфные в период пиков по-
теплений и более ксероморфные во время похолоданий. 

Отличия спектров ПП от криопедолитов не установлены для профиля 
Р-1310 из разреза Дуванный Яр. Рассматриваемая ПП в значительной сте-
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пени литогенна, органический материал менее разложен по сравнению с 
таковым из Р-1332 и органогенный горизонт относится к грубогумусному. 
Вероятно, на полигоне, где происходило ее формирование, торфообразо-
вание шло параллельно с поступлением минерального осадка. Кочки по-
степенно погребались, полигоны заполнялись торфянистым материалом, 
обогащенным минеральной компонентой. К этому времени, по-видимому, 
пик потепления уже прошел и торфонакопление шло за счет дополнитель-
ного увлажнения, определяемого западинным рельефом. Это подтвержда-
ется близким составом спектров из ПП и вмещающих их криопедолитов с 
равномерным преобладанием осоковых.

Сходство спектров из I и II ПП позднекаргинского педокомплекса про-I и II ПП позднекаргинского педокомплекса про- и II ПП позднекаргинского педокомплекса про-II ПП позднекаргинского педокомплекса про- ПП позднекаргинского педокомплекса про-
является прежде всего в преобладании пыльцы злаковых и осоковых. От-
личия между ними заключаются в незначительном уменьшении разнотра-
вья и увеличении количества спор в спектрах из II ПП, что подтверждает 
вывод С.В. Губина и О.Г. Заниной (2013) о том, что образование I ПП про-I ПП про- ПП про-
ходило в условиях несколько лучшей теплообеспеченности по сравнению 
со II ПП.  

Анализ строения ПП и состав палиноморф из этих отложений позволя-
ет сделать вывод о том, что причиной смены синлитогенного почвообразо-
вания эпигенным в течение МИС3 на территории Колымской низменности 
являлись краткие потепления, во время которых происходило переувлаж-
нение сезонно-талого слоя в результате протаивания верхних частей по-
вторно-жильных льдов. Повышение температуры и влажности вызывало 
развитие разнообразной травянистой и кустарничковой растительности, а 
на увлажненных участках над головами ледяных жил шло формирование 
болотных комплексов. Палинологический анализ I и II ПП позднекаргин-I и II ПП позднекаргин- и II ПП позднекаргин-II ПП позднекаргин- ПП позднекаргин-
ского педокомплекса подтверждает определенное сходство природных ус-
ловий их формирования, тундровый облик ландшафтов в условиях избы-
точного увлажнения при прогрессивном снижении теплообеспеченности в 
течение интервала МИС3.

Работа выполнена по теме государственного задания № 0135-2019-
0057 ГИН РАН, теме государственного задания АААА-А18-118013190181-6 
ИФХиБПП РАН и программе Президиума РАН 55 «Арктика» 
AAAA-A18-118013190182-3. 
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Palynological analysis of palaeosoils from sections  
of the Kolyma Lowland 

D.A. Lopatina, O.G. Zanina
Palynomorphs from palaeosoils of the ice-сomplex from the Kolyma lowland 

has been studied. The climate warming caused change sinlitogenetic by epigenetic 
pedogenesis. The re-veined ice melted and seasonally thawed layer humidified, so peaty 
and marshy complexes were formed in tundra. Palynological analysis showed tundra 
conditions and increasing features of cryoaridic pedogenesis on the background of 
progressive reduction of heat supply and hydromorphism during marine isotopic stage 3. 

Key words: palynomorphs, Kolyma river, palaeosoils
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МИКРОБНЫЕ СООБЩЕСТВА СЕЗОННО-ТАЛЫХ ГОРИЗОНТОВ 
ПОЧВЫ ТУНДРЫ РОССИИ

Ю.Ю. Берестовская, Н.В. Пименов, Л.В. Васильева
Федеральный исследовательский центр «Фундаментальные основы 

биотехнологии» РАН Институт микробиологии им. С.Н. Виноградского
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В обзоре обобщены результаты исследования бактериального со-
общества сезонно-талых горизонтов почвы заполярной тундры 
России. Показано, что в почвах этого экстремально холодного ме-
ста обитания развиваются представители разных физиологических 
групп микроорганизмов, которые принимают участие в глобальном 
биологическом цикле углерода. Освещена роль микроорганизмов 
в образования летучих органических соединений, в том числе газов 
(метан, водород), в процессе анаэробного разложения органического 
вещества почвы и их потребления аэробными бактериями, которые 
являются своеобразным бактериальным фильтром на пути летучих ор-
ганических соединений в атмосферу. Показано, что в почве заполяр-
ной тундры России при низких температурах развиваются бактерии 
цикла Зёнгена, которые контролируют потоки метана – одного из 
парниковых газов, образующегося в метаногенную стадию работы 
анаэробного микробного сообщества, в атмосферу. В состав сообще-
ства входят также метилотрофные бактерии, использующие окис-
ленные и замещённые производные метана в качестве источников 
углерода и энергии, которые являются биофильтром на пути летучих 
С
1
- соединений в атмосферу. Описаны чистые культуры психрофиль-

ных и психроактивных представителей водородных, метанотрофных, 
метилотрофных, гетеротрофных бактерий микробного сообщества 
почвы тундры. Показано, что микробное сообщество характеризуется 
большим видовым разнообразием. В целом бактерии сезонно - талого 
горизонта почвы тундры адаптированы к существованию в экстре-
мальных местах обитания - холодных экосистемах тундры.

Ключевые слова: микробное сообщество, окислительный бактериаль-
ный фильтр, психрофильные водородные бактерии, заполярные тундры, 
метанотрофные бактерии, гетеротрофы, метилотрофы, парниковые газы.

Эволюция биосферы с древнейших времен до наших дней
Серия «Гео-биологические системы в прошлом». М.: ПИН РАН, 2019. С. 160–170
http://www.paleo.ru/institute/publications/
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ВВЕДЕНИЕ

Интерес к исследованию психрофильных микробных сообществ свя-
зан с географическими и климатическими условиями России. Большую 
часть ее территории занимают холодные места обитания. Территория веч-
ной мерзлоты в России составляет около 11 млн км2. Удельный вес зоны 
вечной мерзлоты, в которую входят в том числе тундры, относительно 
всей территории страны составляет 60–65%. Равнинные тундры, распо-
ложенные вдоль побережья морей Северного Ледовитого океана и на его 
островах, занимают относительно небольшую площадь – около 4 млн км2, 
однако, более половины этой площади приходится на территорию России 
(Чернов Ю.И., 1980). Как любая экосистема, тундры оказывают существен-
ное влияние на глобальный цикл углерода и связанные с ним биологиче-
ские циклы азота и фосфора. Они принадлежат к экстремальным типам 
природных сред, характеризуются преобладанием низких температур в 
течение года, замедленной трансформацией и консервацией органического 
вещества почвы, мерзлотными явлениями, заболоченностью территории и 
низким содержанием солей почвенных растворов, определяющих слабую 
буферность среды обитания и ее подкисление за счет экзометаболитов рас-
тительного покрова до кислых значений рН. Такие экстремальные усло-
вия среды обитания предполагают наличие определённых специфических 
свойств у представителей микробного сообщества, обитающего в этой 
природной зоне. Вопросы функционирования микробного сообщества в 
тундрах представляют интерес не только с общебиологической точки зре-
ния – существование жизни в экстремальных условиях, но и в свете кон-
кретных проблем изменения климата, связанного с поступлением из этих 
экосистем в атмосферу в том числе одного из парниковых газов метана. 

ПСИХРОФИЛЬНЫЕ БАКТЕРИИ ЦИКЛА МЕТАНА

Метан – второй по значимости парниковый газ, концентрация которого 
оставляет около 0.5% от СО2.. Интерес к изучению этого компонента ат-
мосферы объясняется тем, что метан имеет высокую радиационную актив-
ность и темпы увеличения концентрации примерно в 2–4 раза выше, чем 
у СО2 (IPCC, 2001; Etheridge, 1998). Увеличение скорости прироста атмос-
ферного метана в высоких широтах Северного полушария зарегистрирова-
но начиная с 2007 г. Возрастание концентрации метана в атмосфере связы-
вается не столько с антропогенными сколько с природными источниками 
этого парникового газа (Заварзин, Васильева, 1999). Важнейшими природ-
ными источниками метана являются амфибиальные ландшафты конти-
нентов, которые занимают огромные пространства и особенно развиты 
в странах холодного и умеренного климата. Существует мнение, что 25% 
от общей эмиссии метана из природных источников выделяется почвами 
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тундры (Fung at al., 1991). Биогенный метан является результатом деятель-
ности метанобразующих архей (Заварзин, 1979). Анаэробное метаноген-
ное и аэробное метанотрофное сообщества образуют взаимосвязанную 
систему биологического круговорота метана, дисбаланс в работе которой 
и определяет эмиссию биогенного метана в атмосферу (Заварзин, 1995). 

Для выяснения состава бактериального сообщества почвы зоны тундр, 
его связи с растительностью и распределение по почвенному профилю, 
установления видового разнообразия бактерий в зависимости от темпера-
туры и рН, а также определения закономерностей его функционирования 
было проведено комплексное исследование. 

Эмиссию метана определяли прямыми измерениями потоков метана в 
атмосферу с использованием камерного метода в крупноерничковой под-
зоне зоны тундр вблизи станции Тальник в 20 км от г. Воркута (Берестов-
ская и др., 2002, 2005). Измерения проводили в характерных для этого типа 
тундр экотопах (бугорковая тундра, осоково-сфагновое болото, мелкобу-
гристый западинный комплекс) по профилю почвы, а также в разных ти-
пах почв (криозем грубогумусный глееватый суглинистый, глеезем торфя-
нистый, криозем торфянистый глееватый среднесуглинистый). Выясняли 
наличие связи бактериального сообщества с отдельными представителями 
растительного покрова (Sphagnum fuscum, Sphagnum sp., Polytrichum sp., 
Aulacomniumsp., Cetraria islandica, Cladonia rangiferina).

Колебания среднесуточных температур за период наблюдений состав-
ляли (5–6) – 15 °С. Содержание минеральных солей в почвенных растворах 
колебалось в пределах 8–10 мг/л при (5–6) °С и 13–15 мг/л при 15 °С, что 
соответствовало ультрапресным условиям. При среднесуточной темпера-
туре 6 °С эмиссия метана из всех исследованных участков была незначи-
тельной. На кочках, склонах и в мочажинах при температурах почвы 2.6–
6.5 °С и высоком уровне почвенных вод эмиссия составляла 0.05–0.08 мг 
СН4/(м

2 ч). Максимальные значения эмиссии метана – 0.13–1.27 мг СН4/
(м2 ч) были зарегистрированы при температуре почвы 8–10 °С на полно-
стью затопленных участках тундры (Берестовская и др., 2005). Уменьше-
ние уровня почвенной влаги приводило к уменьшению величин эмиссии 
метан в два раза, что было обусловлено активизацией метанокисляющего 
аэробного сообщества бактериального фильтра в почвенных горизонтах  
в условиях хорошей аэрации. 

Измерение радиоизотопным методом активностей образования и окисле-
ние метана in situ при 5 °С и 15 °С по профилю почвы показало, что скорость 
окисления СН4 превосходила скорость его образования во всех исследован-
ных горизонтах почвы на участках бугорковой тундры, мелкобугристого за-
падинного комплекса (табл. 1). Доминирование метаногенеза наблюдалось 
только в осоково-сфагновом болоте при температуре 15 °С. Результаты по 
скоростям окисления свидетельствовали о том, что в поч-венных горизонтах 
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Таблица 1. Скорости окисления и образования метана в почвенных 
горизонтах тундры при 15 и при 5 °С.

Место/почвенный 
горизонт

Глубина 
горизонта, 

см

рН 
гори-
зонта

Т, °С 
гори-
зонта

Окисление
СН

4
,

мкл/(л.сут)

Образование
СН

4
, 

мкл/(л. сут)

Окисление
СН

4
,

мкл/(л. сут)

Образование 
СН

4
,

мкл/(лсут)

Температура исследования, °С 15 5
Бугорковая тундра

Кочка
Мох, лишайник 0-1 3.71 12.5 н/о н/о  н/о н/о
Оторфованный мохово- 2.5-12.5 3.95 8.8 0.025 н/о   0.372 н/о
лишайниковый очес
Торф 12.5-16 4.89 2.6 0.95 0.122(13.8)* 0.118 0.001
Глина и корни 16-18 4.7 2.4 1.085 0.13(3.0)* 0.116 0.001
Мочажина 
Мох, лишайник 0-0.5 ̶ ̶ ̶ ̶ н/о н/о
Оторфованный мохово- 0.5-1.5 ̶ ̶ ̶ ̶ 0.135 н/о
лишайниковый очес
Торф 1.5-3 5.17 6.5 ̶ ̶ 0.075 0.001

Торф с глиной 3-3.5 ̶ ̶ 0.029 0.003
Бурая глина и корни 3.5-6.0 5.16 5.5 ̶ ̶ 0.014 0.002
Серая глина Ниже 6.0 4.56 4.4 ̶ ̶ н/о н/о

Осоково-сфагновое болото
Вода 5.0 11.0 1.360 н/о ̶ ̶
Вода с растениями мха 5.2 11.5 ̶ ̶ 1.305 н/о
Край болота
Зеленая часть мха 4.5 11 0.139 н/о 0.360 н/о
Моховый очес 5.1 10 0.233 н/о 0.567 н/о
Оторфованный 5.1 10 1.672 6.51 (1.3%)* 1.193 0.012
моховый очес
Торф ̶ ̶ 2.295 31.33(7.7%)*  ̶ ̶

Глина и корни 4.7 4.159 53.54(0.1%)* ̶ ̶

Кочка
Зеленая часть мха 0-2 4.2 14.1 0.002 н/о 0.238 н/о
Моховый очес 2-5 3.85 11.1 0.006 н/о 0.018 н/о
Оторфованный 5-10 4.23 6.7 0.04      н/о 0.098 0.037
моховый очес
Торф 10-14 0.182 53.05(5.6)* ̶ ̶

Глина и корни 14-18 4.46 5.6 0.074 0.930 (0.1)* 0.004 0.002
Мочажина
Зеленый мох 0-3 4.79 10.7 ̶ ̶ 0.006 н/о
Моховый очес 5-10 4.6 6.5 0.002 н/о 0.152 н/о
Оторфованный 10-15 0.132 34.87(1.2%) ̶ ̶
моховый очес
Торф 15-29 0.237 55.94(6.3%)* ̶ ̶
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на разных участках тундры в условиях хорошей аэрации активно работал 
психрофильный метанокисляющий бактериальный фильтр. 

Зафиксирована высокая активность метанотрофных бактерий в болот-
ной воде и объединённой пробе болотной воды и сфагнума – Sphagnum 
fuscum, Sphagnum sp., что объяснялось ассоциацией представителей этой 
физиологической группы с гиалиновыми клетками сфагнума (рис. 1) (Ва-
сильева и др., 1999). 

Исследование потенциальной способности к окислению метана ми-
кробным сообществом почвенных образцов, отобранных из исследован-
ных горизонтов, показало высокую активность метанокисляющих бакте-
рий в условиях in vitro. Потребление метана коррелировало с развитием 
микроорганизмов круглой, овальной и палочковидной форм с типичной 
морфологией метанотрофов, содержащих пакеты мембран. За окисление 
метана при разных температурах и рН отвечали разные представители ме-
танотрофов, часть из которых были выделены в чистые культуры. 

Мелкобугристый западинный комплекс
Кочка 
Зеленый мох 0-1 3.8 15.4 ̶ ̶ 0.003 н/о
Моховый очес 1-13 3.5 13.0 ̶ ̶ 0.004 н/о
Оторфованный 13-18 3.5 10.5 ̶ ̶ 0.1 0.002
моховый очес

Торф 18-20 3.9 2.2 ̶ ̶ 0.028 0.018

Примечание. Знак “–” – не определяли; н/о – не обнаружено.
* В скобках указан вклад ацетокластического метаногенеза (%) в общую продукцию метана.

Рис. 1. Метанотрофы в гиалиновых клетках сфагнума; фазовый контраст, х1000.
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Первым психрофильным представителем метанотрофного сообщества 
почвы тундры был Methylobacter psychrophilus штамм Z-0021 – грамотри-
цательный кокковидный организм (1–1.7 мкм) с внутриклеточными мем-
бранами I морфотипа (рис. 2а, б).

Основным путем ассимиляции у психрофила был рибулозомонофос-
фатный цикл с ассимиляцией на уровне формальдегида Штамм Z-0021 хо-
рошо рос в диапазоне температур 3.5–10 °С. Минимальная температура, 
при которой наблюдался рост организма – 1 °С, максимальная температура 
роста 20 °С, при 22, 28 и 37 °С рост отсутствовал (Omelchenko et al., 1993). 
При температуре 6 °С штамм Z-0021 рос в узком диапазоне рН 5.9–7.6 с оп-
тимумом в нейтральной области значений при рН 6.7. Штамм Z-0021 был 
облигатным метанотрофом и не использовал в качестве субстрата для ро-
ста другие органические соединения. 

Психротолерантная метанотрофная бактерия Methylocella tundra также 
была выделена из сфагновых болот заполярной тундры Воркуты, Югорско-
го полуострова и Чукотки (Dedysh at. al., 2004). Наряду с метаном бактерия 
использовала метанол в качестве источника углерода и энергии. Морфоло-
гически организм представлял собой короткие изогнутые палочки с гра-
мотрицательным строением клеточной стенки. Клетки не имели мембран 
типичных для метанотрофов I или II типа. Организм был хорошо адап-
тирован к росту в холодных, кислых условиях с низкой минерализацией 
среды. Оптимум температурного роста был при 15 °С с пределами 5–30 °С. 
Пределы рН роста 4.2–7.5 с оптимумом при рН 5.5–6.0. Присутствие NaCl 
в среде культивирования в количестве 0.8–1.2% на 80% ингибировало рост 
клеток, свидетельствуя об адаптации Methylocella tundra к пресным усло-
виям местообитания.

Рис. 2. Морфология клетки  Methylobacter psychrophilus: а  – клетка с газовыми везику-
лами, масштаб 10 мкм;  б – ультратонкий срез клетки, масштаб 0.2 мкм. 

а б
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ПСИХРОАКТИВНЫЕ МЕТИЛОТРОФНЫЕ БАКТЕРИИ

Неспецифичность метанмонооксигеназы (ММО) – фермента, окисля-
ющего метан у метанотрофных представителей почвенного сообщества, 
приводит к образованию недоокисленных продуктов, которые потребля-
ются метилотрофами. Метилотрофным представителем микробного сооб-
щества является психротолерантная и умеренно ацидофильная бактерия 
Methylorozula рolaris (рис. 3) (Berestovskaya et al., 2012)

Наряду с метанолом в качестве субстрата для роста бактерия ис-
пользовала широкий спектр органических субстратов, в числе которых 
моно-, ди-, трисахариды, триметиламины, полисахариды, сахароспирты, 
спирты, аминокислоты. Организм рос в пределах температур 5– 30 °С  
с оптимумом при 20–25 °С. Интервал рН был в пределах значений 4.0–7.8  
с оптимумом в кислой области при рН 5.5–6.0. Бактерия адаптирована  
к низкоминерализованным условиям местообитания и обладала узким 
интервалом устойчивости к NaCl. Организм рос при наличии этой соли 
в среде в концентрации от 0.1 до 0.5%. 1% NaCl полностью подавлял рост 
клеток Methylorozula рolaris. 

ПСИХРОФИЛЬНЫЕ ВОДОРОДНЫЕ БАКТЕРИИ

В составе бактериального сообщества почвы ерниковой тундры у пос. 
Хальмер-Ю (100 км севернее Воркуты) в горизонте оторфованного мохо-
вого очеса были найдены психрофильные водородные бактерии, которые 
осуществляют реакцию 2Н2+О2=2Н2О и формируют фильтр для улавли-
вания газов первой фазы анаэробного разложения органических веществ 
(Заварзин и др., 1995).

Рис. 3. Морфология клетки Methylorozula рolaris: а – розетки, фазовый контраст; б – 
ультратонкий срез клетки, масштаб 1 мкм.

а б
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Среди выделенных бактерий был грамположительный организм – 
штамм Z-0036, отнесённый к роду Arthrobacter sp. Бактерия представляла 
собой короткие толстые неподвижные палочки, не росла при температу-
ре выше 15 °С и была облигатно психрофильной водородной бактерией. 
Вторая психрофильная бактерия штамм Z-0064 – грамотрицательная под-
вижная палочка с одним полярным жгутиком, выделенная в чистую 
культуру, отнесена к роду Acidovorax. Она имела более широкий диапа-
зон температурного роста до 20 °С с максимумом скорости роста при 6 °С. 
Удельные скорости роста выделенных организмов в атмосфере гремучего 
газа представлены в таблице 2. 

По своим питательным потребностям оба организма в качестве суб-
стратов использовали преимущественно летучие жирные кислоты – 
продукты водородной (кислотогенной) фазы брожения, которая прохо-
дит интенсивно в затопленных водой почвах тундры в короткий вегета-
ционный период. Психрофильные водородные бактерии, использующие 
низкомолекулярные вещества, рассеиваемые из места их образования,  
в данном случае – из анаэробной зоны, являются типичными диссипотро-
фами (Васильева, Заварзин, 1995).

ПСИХРОТОЛЕРАНТНЫЕ ГЕТЕРОТРОФНЫЕ БАКТЕРИИ

В составе бактериального сообщества заполярной тундры обнаружены 
психротолерантные аэробные гетеротрофные представители диссипотро-
фов. К ним относятся простекобактерии родов Caulobacter и Asticcacaulis 
(Берестовская и др., 2006; Vasilyeva et al., 2006) (рис. 4).

Caulobacter sp. имел вибриоидную форму клеток размером 0.5–0.6 мкм 
на 1.3–1.8 мкм с полярным положением стебелька (рис. 4а). Организм был 
психротолерантным и рос в пределах температур 5–36 °С с оптимумом при 
20 °С. Пределы рН роста были 4.5–7.0 с оптимумом развития клеток при 
умеренно кислых значениях рН – 6.0. Организм выдерживал высокие кон-
центрации NaCl в среде – до 15 г/л. Использовал широкий спектр органиче-
ских веществ: сахара, аминокислоты, соли летучих органических кислот, 
первичные спирты, в том числе метанол. 

Таблица 2. Средние удельные скорости роста психро фильных 
водородокисляющих бактерий, выращенных в атмосфере Н2+СО2+О2  
(ч»1 • 1(Г3). 

Температура, °С Arthrobacter Z-0036 Acidovorax Z-0064

6 3.54 5.125
10 2.75 3.54
15 1.92 3.25
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Asticcacaulis benevetitus – психротолерантная умеренно ацидофиль-
ная бактерия с ростом в пределах температур 4–28 °С и оптимумом при 
15–20 °С (рис. 4б). Бактерия имела пределы рН роста 4.5–8.0 с оптимумом 
при рН 5.6–6.0. Клетки выдерживали содержание NaCl в среде в количе-
стве 1–1.5%. Концентрация 2% NaCl полностью ингибировала рост микро-
организма. A. benevetitus использовал в качестве источников углерода  
и энергии широкий спектр органических субстратов, являясь типичным 
гетеротрофом. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Таким образом, в сезонноталых горизонтах почв заполярной тундры 
России, находящейся в зоне вечной мерзлоты, развивается многокомпо-
нентное бактериальное сообщество, которое состоит из психрофильных 
и психротолерантных организмов разных физиологических групп. Среди 
них есть метанотрофные и водородные бактерии, которые контролируют 
эмиссию газов и летучих органических кислот, образующихся в результа-
те анаэробного разложения органического вещества, в атмосферу. Метано-
трофные бактерии получают субстрат в виде потока метана, не нуждаются 
в органических предшественниках и являются основными компонентами 
бактериального метанового фильтра. Метилотрофные бактерии и гетеро-
трофные представители микробного сообщества потребляют продукты, 
которые образуются в результате неполного окисления метана и разложе-
ния органического в почве. Все изученные представители бактериально-
го сообщества почвы заполярной тундры адаптированы к существованию  
в холодных и кислых условиях заполярной тундры России. 

Рис. 4. Электронно-микроскопические фотографии диссипотрофных бактерий: а – 
Caulobacter sp., х20000; б – Asticcacaulis benevestitus sp.nov., х38000.

а

б
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Bacterial diversity of the soil of the polar tundra of Russia

J.J. Berestovskaya, N.V. Pimenov, L.V. Vasilyeva 
The review summarizes the results of a study of the bacterial community of seasonally 
thawed soil horizons in the polar tundra of Russia. It has been shown that in the soils 
of this extremely cold habitat, representatives of different physiological groups of 
microorganisms develop, which take part in the global biological cycle of carbon. The 
role of microorganisms in the formation of volatile organic compounds, including gases 
(methane, hydrogen), is highlighted in the process of anaerobic decomposition of soil 
organic matter and their consumption by aerobic bacteria, which are a kind of bacterial 
filter along the path of volatile organic compounds into the atmosphere.  It has been 
shown that at low temperatures in the soil of the polar tundra of Russia, the Zyongen 
cycle bacteria develop, which control the flow of methane, one of the greenhouse gases 
formed in the methanogenic stage of the anaerobic microbial community, into the 
atmosphere. The community also includes methylotrophic bacteria using oxidized and 
substituted methane derivatives as carbon and energy sources, which are a biofilter in 
the path of volatile C

1
 - compounds to the atmosphere. Pure cultures of psychrophilic 

and psychoactive representatives of hydrogen, methanotrophic, methylotrophic, 
heterotrophic bacteria of the microbial community of tundra soil are described. It is 
shown that the microbial community is characterized by a large species diversity. In 
general, the bacteria of the seasonally   thawed horizone of tundra soil are adapted to 
exist in extreme habitats - cold tundra ecosystems.

Key words: microbial community, oxidative bacterial filter, psychrophilic hydrogen 
bacteria, polar tundra, methanotrophic bacteria, heterotrophs, methylotrophs, 
greenhouse gases.
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vestitus sp. nov., a psychrotolerant, dimorphic, prosthecate bacterium from tundra 
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ПРОЦЕССАХ И ЗДОРОВЬЕ ПОЧВЫ
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Рассматриваются современные (на конец первой четверти XXI века) 
представления о микробном сообществе (МС), структуре и концеп-
циях, отражающих и обобщающих прогресс в познания МС. Обсуж-
даются представления с точки зрения современных знаний о роли и 
функциях микробных сообществ в возникновении и поддержании 
того продукта, который традиционно называют довольно коротким 
и емким термином – почва, но который по своей сущности, явля-
ется продуктом взаимодействий разных биологических сообществ 
и веществ, продукт, который бесконечно многозначен и разнопоня-
тиен и представляет собой экосистему, почвенную экосистему (ПЭ). 
Обосновывается необходимость развития новой концепции для по-
знания этого продукта – здоровье почвы (ЗП), как интеграции со-
временных знаний о МС и их функциях. Кратко приводятся методы 
определения параметров здоровья почвы. 

Ключевые слова: микробное сообщество, концепции, почва, почвенная 
экосистема, здоровье почвы

Эволюция биосферы с древнейших времен до наших дней
Серия «Гео-биологические системы в прошлом». М.: ПИН РАН, 2019. С. 171–189
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ВВЕДЕНИЕ 

В первой четверти XXI века в популяционной микробиологии, микроб-
ной экологии и в науках о почве, накопился экспериментальный и теоре-
тический материал, который «призывает» специалистов к дальнейшему 
его осмыслению с поиском очевидных и скрытых взаимосвязей для си-
нергизма дальнейшего познания природы. Это касается в первую очередь 
знаний о структуре микробного сообщества (МС). Обобщение прогресса в 
познании МС, их функционировании с осмыслением разрозненных фактов 
и отдаленных последствий в способностях МС, стимулировало познание 
роли МС и способностей в самой сложной наземной экосистеме – в почвен-
ной экосистеме. Возникла новая категория в характеристики почвенной 
экосистемы (ПЭ) – здоровье почвы. При этом для дальнейшего познания 
ПЭ, проявляется потребность именно в фундаментальных по содержанию 
подходах, но простых и доступных при использовании. Все это требует от 
исследователя и потребителя динамичности, критичности и интегратив-
ности во времени. 

Цель настоящего сообщения – обобщить накопившиеся успехи в по-
знании структуры микробного сообщества, взаимовлияния достижений 
на другие области микробной экологии, таких как микробное сообщество 
почвенной экосистемы, возникновении новой категории в характеристике 
почвенной экосистемы (почвы) – здоровья. 

1. Микробное сообщество; к возникновению представлений о МС
Изучение и познание свойств, способностей и особенностей микроор-

ганизмов происходит только на уровне популяции микроорганизмов, т. е., 
с множеством  одинаковых одноклеточных организмов, не видимых «не 
вооруженным» глазом и только ультраструктура индивидуальной клет-
ки, познается на индивидуальном организме. В природе микроорганизмы 
обитают в виде множества разных популяций. Вполне логично ожидать 
воздействий одних популяций на другие и взаимодействий популяций, вы-
ражающихся в разнообразных процессах, заметных и не заметных. Уже 
даны терминологические обозначения таких взаимодействий, как-то кон-
куренция, антагонизм, нейтрализм, кооперация, синергизм, синтрофия и 
др. Вполне логично ожидать, что популяции претерпевают изменения в 
их количествах и/или качестве, во времени и пространстве. Чтобы отраз-
ить такое множество существования разных популяций, в каком-то месте 
и в какой-то временной период, используется термин – сообщество. Со-
общество, как термин, отражает в своем содержании и «множественность 
множества» сообществ. По-видимому, именно это и способствовало закре-
плению этого термина в биологической науке. И так, какое-то множество 
разных видов одноклеточных организмов – популяций, не видимых нево-
оруженным глазом уже можно назвать как микробное сообщество.  
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Представление о микробном сообществе (МС), является ключевым для 
экологии микроорганизмов. В зависимости от того, что вкладывается в 
понятие МС и как представляется структура МС, избираются стратегия 
и тактика соответствующих исследований и конечно применения знаний. 
Термин микробное сообщество, имеет синонимы, отражающие стремле-
ния познания содержательно сути. Среди них  ассоциация, консорциум, 
микробиота и даже микробный комплекс (Звягинцев, 1987; Звягинцев и 
др., 1999; Добровольская, 2002; Котелевцев, 2019). Есть другие, наверное, 
исторически ранее предложенные термины, возникшие для обозначения и 
отражения множественности разных популяций, сосуществующих в мире 
живых существ. Например, в термине консорции (консорциум), просматри-
вается понятие социума, что отражает социальную сферу именно челове-
ческого общества. Чтобы отделить социальное общество от просто живых 
сообществ - живой материи, появился термин - ценоз и его дополнения и 
конкретизации, как фитоценоз, микробоценоз, биоценоз, биогеоценоз и др. 

1.1. Определение содержания МС и характеристики МС
В дальнейшем будем использовать термин сообщество, как наиболее 

однозначное и приятое международным научным сообществом. Развитие 
представлений о том, что есть микробное сообщество, какова может быть 
структура сообщества и сообществ  – трофическая, функциональная, про-
странственная, таксономическая и др., продвигалось вместе с достижени-
ями в методах исследований и познания в первую очередь, трофического 
биоразнообразия микроорганизмов. Для познания МС применяется, по 
существу, весь арсенал биологических и физико-химических методов. Так 
как задача настоящего сообщения, ограничивается микробным сообще-
ством, а конкретней – бактериальным и микромицетным, остановится на 
следующем определении МС. «Микробное сообщество следует представ-
лять как “некую совокупность таксономически разных, но функционально 
взаимодействующих популяций микроорганизмов, существующих неко-
торое время в соответствующем месте”. Компоненты МС могут быть как 
сильно взаимосвязанными между собой, в том числе и физически, а МС  
может быть высокоспециализированным, так и слабо взаимосвязанными, 
а МС – низко специализированным» (Семенов, 2005, 2010, 2011; Semenov, 
1991). С какой целью нужно иметь представления о структуре МС, тем бо-
лее для каждого конкретного СМ и в каждом интересующем исследователя 
или практика экотопе (хотя  это конечно, не достижимо)? Потому что, чем 
более объективна и точнее используемая концепция структуры МС, тем 
выше ее объяснительные и прогностические свойства (функции!), тем ве-
роятнее принятие правильного решения в экологической и промышленной 
биотехнологии. Отметим,  приведенное определение МС подразумевает, 
что МС может изменяться во времени и пространстве, т. е., оно динамич-
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но. Наряду с динамичностью значимо знание функционального состава, 
разнообразия компонентов и их количеств в МС. Таксономический состав 
по значимости – третьестепенен, так как на макроуровне доминантой ока-
зывается  процесс. Это подтверждает очень значимый комплекс методов 
в исследовании экологии микроорганизмов – биогеохимические методы. 
В этих методах, о микроорганизмах (сообществах!), осуществляющих 
какие-то процессы, судят по продуктам процесса, определяемым физико-
химическими методами, заметными на макроуровне. Пример: ощутимый 
запах сероводорода указывает, что где-то интенсивно протекает процесс 
сульфат редукции. 

1.2. Эволюция представлений о структуре МС  и структура микробного 
сообщества при трофическом группировании

В самом конце XX и текущей четверти XXI века, в связи, по существу, 
с абсолютным доминированием молекулярно-биологических методов в 
идентификации микроорганизмов внимание к познанию ключевой, т. е., 
трофической структуры микробных сообществ, обитающих в геохимиче-
ски «умеренных» эконишах снизилось. Сохраняется интерес к исследова-
нию трофических взаимодействий в анаэробных МС, особенно в нишах 
антропогенного происхождения (Заварзин, Бонч-Осмоловская, 1981; Но-
жевникова, 1987, 1991; Заварзин, 1990а; Zumstein et al., 2000; Hofman-Bang 
et al., 2003), а среди природных – к экстремальным (Заварзин и др., 1993, 
1999; Заварзин, 2004). При этом в настоящее время вместо физиолого-био-
химических аспектов МС исследуют таксономическую сторону МС, его 
молекулярно-биологический состав компонентов (Kirk et al., 2004; Hug, 
2018). Однако для познания МС, для управления ими, необходимы знания 
о количестве, функциях и активности организмов, а не только об электро-
форетических полосах ДНК с дальнейшими богатыми выводами о потен-
циальных возможностях МС и бедными актуальными результатами. Для 
успешного и глубокого познания МС, для использования МС, необходимо 
знать в первую очередь физиологический состав МС, а потом, конечно и 
таксономический (молекулярно-биологический) (Hug, 2018). 

В познании МС формально можно отметить несколько периодов. Среди 
них период осознания количественной многочисленности микроорганиз-
мов. Период познания многообразия функциональных способностей, эво-
люционной гибкости, что выразилось во фразе Бейеринка «все есть везде, 
природа отбирает». Этому способствовал прогресс в физико-химических 
методах исследований (микроскопия, хромотография, электрохимия, элек-
трофорез и др.). Осознание факта, что микроорганизмы можно обнаружить 
не только в богатых органическим веществом средах, в первую очередь 
природных, но и в экотопах и эконишах очень бедных, и даже сугубо не-
органических средах.    
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 Понять и раскрыть бесконечную глубину содержания МС помогают 
«модели» структуры МС. Не погружаясь в хронологию развития пред-
ставлений о структуре микробных сообществ, приведем лишь наиболее 
исторически известные примеры  представлений структуре микробного 
сообщества через трофическое группирование (Таблица).

 Каждый организм имеет свои границы существования, а свойства и 
особенности организма отражаются в конкретных физиологических ха-
рактеристиках и константах.  Так как в дальнейшем придется оперировать 
такими понятиями как олиготрофные (ОБ) и копиотрофные микроорга-
низмы, бактерии (КБ), то представляется уместным напомнить опреде-
ления этим группировкам (Semenov, 1991). ОБ – это организмы, которые 
эволюционно адаптировались к существованию в местообитаниях, харак-
теризующихся низкими концентрациями доступного органического суб-
страта и низкими потоками энергии. Они обладают высокоэффективны-
ми системами поглощения органических и неорганических веществ, ко-

Таблица. Примеры трофических группирований в структуре микроб-
ного сообщества (Семенов, 2005).

Группы  Дифференцирующие 
признаки

Автор 
концепции

Две группы: автохтонная  
и зимогенная

Скорость роста и структура 
субстрата 

Виноградский, 
1952

14 групп, включая гидро- 
литиков и микрофлору 
рассеяния (диссипатрофы)

Скорость роста, 
способность продуцировать 
экзогидролазы, тип  
и концентрация субстрата 

Заварзин, 1970; 
1976; 1995

Гетеротрофы разделены на 
копиотрофов и олиготрофов    

Концентрация, тип субстрата 
и кинетика роста

Poindexter, 1981

4 группы: автохтонная,  
зимогенная, олиготрофная  
и литотрофная

Скорость роста, тип  
и концентрация субстрата

Мишустин, 1982

r-K континуум Скорость роста  
и концентрация субстрата 

Gerson, Chet, 1981

3 группы: олиготрофы, 
стеногетеротрофы и
эвригетеротрофы

Концентрация субстрата
                                              

Horowitz et al., 
1983

3 группы: копиотрофы, 
гидролитики и олиготрофы          

Тип и концентрация   
субстрата, способность 
продуцировать гидролазы 

Гузев, Иванов, 
1986

«Автохтоны» разделены  
на 3 группы: гидролитиков, 
«патиентов» и олиготрофов

Способность продуцировать
экзоферменты, структура 
субстрата и скорость роста

Gordienko, 1990
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личества которых в таких нишах могут характеризоваться нано- и даже  
пико-молярными концентрациями. Вместе с тем, олиготрофы, в преде-
лах, характерных для каждого конкретного организма, могут развиваться  
и в достаточно богатых органическими веществами средах, природных 
или лабораторных. Однако только крайне бедные, но качественно полно-
ценные среды приемлемы для выделения и характеристики олиготрофов, 
так как только в таких условиях могут проявиться конкурентные преиму-
щества олиготрофов (Семенов, 2005; Semenov, 1991). Копиотрофные бакте-
рии  обладают противоположными характеристиками и для них принима-
ется определение, данное J. Poindexter (1981) (цит. по Semenov, 1991). 

Сравнительный анализ некоторых  кинетических характеристик роста 
КБ и ОБ, таких как сродство к субстрату транспортных систем микроор-
ганизмов (Ks – для кинетики роста и Km – для кинетики транспорта суб-
стратов), величины энергии поддержания – m и выраженное наличие или 
отсутствие «узких (регулирующих) мест» в метаболизме микроорганизма, 
позволяет провести трофическое (физиологическое) группирование ми-
кроорганизмов. «Узкое место», лимитирующий участок в метаболизме у 
олиготрофов выполняет, по-видимому, дыхательная цепь (Semenov, 1991). 

Использование кинетических характеристик роста для разграничения 
ОБ и КБ с учетом концентрации и типов потребляемых субстратов, при-
вел к заключению, что все многообразие гетеротрофных микроорганизмов 
можно представить в виде некого континуума. В нем на одном «конце» 
группируются микроорганизмы с экстремально высокими характеристи-
ками, а на другом – с низкими. 

Давно известно, что доминирующее большинство микроорганизмов 
(majority) имеет умеренные и близкие друг другу характеристики (Стей-
ниер и др., 1979, Заварзин, 1990б; Hug, 2018). Подразделение всего много-
образия микроорганизмов на копиотрофов и олиготрофов не отражает все 
естество микробного мира, и даже принятие во внимание представлений 
о r – K континууме не решает проблему. Решение проблемы жесткой кате-
горийности структурного деления, предлагается схемой МС, основанной 
на представлениях о «норме реакции». Из общей генетики известно, что 
«норма реакции» отражает морфофизиологическую изменчивость орга-
низма при неизменном генотипе. В предлагаемой схеме микроорганизмы 
подразделяются на три неравные группы, а МС представляется вектор-
ной, симметрично – асимметричной структурой, отражающей континуум 
форм, популяций и сообществ (рис. 1) (Semenov, 1991). Две крайние группы 
представлены организмами с «узкой нормой реакции» в отношении кон-
центрации и типа используемых субстратов, с одной стороны, и пределов 
варьирования физиологических характеристик (Km, m и Vдых.), с другой. 
Эти группировки соответствуют по своим свойствам истинным копиотро-
фам и истинным олиготрофам. Третья группировка с «широкой нормой 
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реакции» включает большинство известных гетеротрофных микроорга-
низмов (majority) и занимает положение между группировками с «узкой 
нормой реакции» (Hug, 2018). Так как МС существует во времени и в про-
странстве, то правомернее изображать структуру МС  в виде трехмерной 
схемы, где учитываются пространственно-временные характеристики и 
трофическое группирование внутри его (рис. 2).

Рис. 1. Микробное группирование в схеме микробного сообщества. Симметрично-
асимметричная структура с разными, частично перекрывающимися трофическими груп-
пами.  

Рис. 2. Трехмерный вид схемы структуры микробного сообщества.
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Настоящая динамическая концепция не отвергает предыдущие пред-
ставления (Таблица), а включает или развивает их. Предлагаемая концеп-
ция трофической структуры МC обладает объяснительными и прогности-
ческими свойствами.

Концепция объясняет, например, почему на очень богатых или на очень 
бедных органических средах, вырастает меньше микроорганизмов, чем на 
«разбавленных». Потому, что на разбавленных средах растут, как микро-
организмы с «широкой нормой реакции», так и часть микроорганизмов с 
«узкой нормой». Концепция объясняет, почему нередко бактерии, выде-
ленные как олиготрофные, таксономически оказывается в типично «копи-
отрофных» таксонах, например Pseudomonas, Spirillum и даже Escherichia 
и Bacillus (Fry, 1990). Именно в этих родах сосредоточены бактерии с «ши-
рокой нормой реакции». Из предложенной схемы структуры МС следу-
ет, что количество истинных олиготрофов, так и копиотрофов не велико 
(minority), а основная масса микроорганизмов представлена организмами 
с умеренными характеристиками. Промышленно важные микроорганиз-
мы следует искать, в первую очередь, среди микроорганизмов с «широ-
кой нормой реакции», а микроорганизмы с «узкой нормой реакции» будут 
превалировать в эконишах с экстремальными характеристиками. 

Предложенная модель МС была «разработана» на свойствах и харак-
теристиках гетеротрофных организмов (хемо-органо-гетеротрофов). Воз-
никает вопрос о месте в этой модели МС автотрофных микроорганизмов, 
существование, которых индифферентно к концентрации органического 
углерода, а концентрация того источника углерода (СО

2
), который их ну-

жен, ими не контролируема. Однако в предложенной симметрично-асим-
метричной структуре достаточно реалистично можно определить «место» 
для существования такого компонента МС или даже в целом автотрофного 
(хемо-лито-автотрофного) сообщества. Для этого нужно вспомнить, что 
автотрофные местообитания  по содержанию Сорг. – это олиготрофные ме-
стообитания или даже экстремально олиготрофные, часть автотрофов спо-
собны к миксотрофии, а конкуренция и отбор среди автотротрофов также 
реалистичны, как и среди гетеротрофов. 

1.3. Обобщающие положения в познании МС; законы и концепции в МС
К настоящему времени накопились такие обобщающие положения в по-

знании функций и свойств МС, которые по их значимости следует назвать 
законами, но в текущий временной период для большинства используют 
термин  «концепции». Концепции в биологии, в микробиологии, микроб-
ной экологии выполняют такую же роль и значимость, как в социальном 
обществе юридические законы. Чем точнее, конкретнее законы (концеп-
ции) и чем потребитель аккуратнее им следует, тем  потребитель более «за-
страхован» от неудач биотехнологической  экологии. Чем точнее предлага-
емая структура МС, тем глубже ее предсказательные свойства (функции), 
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что и есть фундаментальная цель познания сообществ. 
Рассмотрим уже известные и признанные законы и концепции без от-

носительно времени их появления, соподчиненности и только те, которые 
относятся к МС, так как, например, концепция вида принадлежит не только 
микробной экологии. Отметим, что конечно, первой концепцией является 
основной объект настоящего сообщения – концепция микробного сообще-
ства (Заварзин, 1970; Semenov, 1991).   

Наиболее известными и значимыми биологическими законами и кон-
цепциями являются следующие: (1) способность к экспоненциальному 
росту всяких популяций (и сообществ); (2) самоограничения (лимити-
рование или ингибирование) их роста; (3) волнообразность динамики 
существования популяций (как последствия лимитирования или инги-
бирования). Эти три закона объективны для всех живых организмов и 
конечно для микроорганизмов. Турчин (2002) раалистично сравнил их 
значимость с первыми тремя законами динамики из общей физики. По-
видимому, эти три закона следовало бы усилить «наблюденим» об огра-
ниченности адаптационной способности организма пределами «нормы 
реакции» этого организма к условиям окружающей среды.

 Входит в признание концепция о том, что МС является не только ос-
новной функциональной, но и эволюционирующей единицей экосистем 
(Заварзин, 1990а), а  эволюция развития микроорганизмов происходит в со-
обществе и через сообщество. Концепция эволюционирования микроорга-
низмов в сообществе и через сообщество вместе с «концепцией симбиоза» 
и сукцессии ориентирует теоретика и практика на системный подход в до-
стижении результата. Использование устойчивых микробных сообществ – 
путь к управлению природными микробиологическими процессами.

Концепция зависимости и значимости процесса в экосистеме от чис-
ленности и активности микроорганизмов, его осуществляющих (только 
тот процесс значим и заметен, если организмов, его осуществляющих, 
много и они активны (Заварзин, 1989)), обладает глубочайшим смыслом. 
Эта концепция перекликается с философским законом перехода количе-
ственных изменений в качественные. Обнаружение нескольких клеток 
какого-то сапротрофного микроорганизма в каком-то местообитании не 
означает важности процесса, потенциально значимого при осуществлении 
его множеством таких микроорганизмов. Активно эксплуатируемый в ли-
тературе феномен, называемый “quorum sensing”, всего лишь проявление 
выше сформулированной концепцией. 

Всеобщая концепция – концепция пищевой цепи и «пищевая пирами-
да». Как  дополнение этой концепции – концепция «взаимоотношений» 
крупных и мелких организмов. Суть ее в том, что более крупные орга-
низмы эксплуатируют и даже прямо поедают более мелких, а совсем мел-
кие часто паразитируют на крупных. Эта концепция верна, по-видимому, 
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не только в микробной экологии, но и в общей экологии, для биологии в 
целом. Расширением этой концепции, наверное, является концепция «сим-
биоза» – все организмы сосуществуют друг с другом. 

Следующий, конечно, закон, который тесно связан с предыдущими и 
продолжает их – закон сукцессии. Согласно ему,  если нарушения или из-
менения среде столь велики, то сосуществование нарушается (разруша-
ется) и происходит замещение (смена) одних организмов (видов) другими, 
что называется сукцессией. В практике это нередко проявляется в очист-
ных сооружениях или других технологических процессах, основанных на 
использовании природных, а тем более искусственно созданных МС. 

Помимо таких общеэкологических концепций, известен ряд более 
специфических концепций, можно сказать, почвенно-микробиологиче-
ских. Часть из них, по-видимому, впервые была обсуждена Д.Г. Звягинце-
вым (Звягинцев, 1987; Звягинцев и др., 1999). Концепция микробного пула 
и избыточности этого пула в почве по сравнению с доступностью пита-
тельного ресурса. Суть ее – жизнеспособная часть микробной биоты «пре-
восходит» массу доступных питательных веществ и, следовательно, боль-
шая часть микроорганизмов в почве не обеспечена питанием и находится 
в состоянии голодания, и, следовательно, физиологического переживания 
(dormant state, anabiotic state and even viable – noncultivable). Значимость 
этой концепции особенно нужно учитывать при интродукции микроорга-
низмов в природную экосистему с какими-либо прагматическими целями.

Концепция функциональной взаимозаменяемости, функционального 
параллелизма среди микроорганизмов или функционального дублирова-
ния. Известно, что одну и ту же функцию, например, разложение целлюло-
зы, могут выполнять бактерии, актиномицеты и грибы, т. е., прокариоты и 
эвкариоты. Параллелизм функций и дублирование функций многообразен 
и имеет место не только в таких глобальных процессах, как целлюлозоли-
зис, брожение или окисление веществ, но и локальных. Подавление, а тем 
более полное удаление какой-то одной функциональной группы, вызывает 
увеличение численности и активности функционального дублера, нередко 
совсем нежелательного.

Концепция микрозональности почвы как среды обитания микроорга-
низмов наряду с концепцией избыточности микробного пула в почве на-
поминает о том, что, например, интродуцент будет жизнеспособен, если 
будет находиться, с одной стороны в микрозонах, а с другой, субстрат дол-
жен быть доставлен также в микрозоны.

Концепция r – K – континуума в микробной экологии - это отраже-
ние непрерывности и дискретности свойств и разнообразия организмов. 
Концепция олиготрофии, объясняет важность и смысл возникновения и 
существования олиготрофных экосистем, как механизма создания и под-
держания здоровых экосистем (конечно и почв). 
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Концепция регуляции активности природного МС констатирует, что 
изменение активности МС в природе происходит не столько за счет изме-
нения активности  доминирующих компонентов МС, сколько за счет сме-
ны состава сообщества – через сукцессию (Семенов, 2005).  

Концепция «нарушающих воздействий и волнообразного развития 
микробных популяций (МП) и МС» является продолжением и развити-
ем закона (третьего!) общей экологии о волнообразной  динамике попу-
ляций. Однако если в общей экологии причиной волнообразной дина-
мики традиционно называют взаимоотношения хищника и жертвы, то 
в экологии микроорганизмов – это взаимодействие субстрата и потре-
бителя, следствием чего является чередование фаз роста и отмирания 
МП и МС. Роль хищничества (выедания) в волнообразном развитии МП 
и МС – третичная. Движущими силами волнообразной динамики МП 
и МС, является постоянно возникающие в природе нарушающие воз-
действия, внутренние и внешние. Волнообразная динамика МП и МС 
протекает и во времени и в пространстве. Концепция нарушающего воз-
действия и волнообразной динамики МС явилась основой для разработ-
ки способа определения параметра здоровья почвы, компостов и других 
твердых субстратов (Семенов, 2005; Van Bruggen, Semenov et al., 2006; 
Семенов, Ван Бругген и др., 2009, 2011б).

С концепцией нарушающего воздействия и волнообразного раз-
вития МП и МС связана концепция круговорота микроорганизмов или 
микробного цикла (Семенов, 2005, Semenov et al., 2010). Круговорот микро-
организмов или микробный цикл представляет собой процесс постоянных 
перемещений (переходов) отдельных клеток, МП и МС через основные 
природные среды, такие как почва или вода, растения, животные, экскре-
менты и/или экскреты животных и растений и снова почва или вода. Кон-
цепция микробного цикла дополняет представления о структуре МС, от-
ражая гибкость МС, сукцессию, способность к адаптации, отбор наиболее 
приспособленных, связывает нарушающие воздействия и волнообразное 
развитие МП и МС. Микробный цикл, как перемещения МП и МС вдоль 
пищевой цепи с образованием цикла и «сети», является одним из природ-
ных источников и перманентно действующих механизмов нарушающих 
воздействий на МС. Практический аспект концепции микробного цикла – 
это обоснование необходимости пересмотра традиционных эпидемиологи-
ческих представлений о резервуарах, источниках, средах обитания и пере-
носчиках возбудителей инфекций.

 Таким образом, динамичная, векторная, симметрично-асимметрич-
ная структура МС с трофической основой, отражающая континуум форм, 
популяций, сообществ с комплексом законов и концепций, создает объ-
ективный базис для понимания и использования механизмов функцио-
нирования МС, как в природных, так и антропогенных эконишах. Такие 
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знания о МС, позволяют осмысленно ожидать результатов не только от 
планируемых процессов, но и прогнозировать риски от непредсказуе-
мых явлений.    

2. Почвенная экосистема 
Почву  исследуют разные науки, с разных сторон, часто одними и теми 

же или сходными методами, при этом для достижения разных целей и задач. 
Поэтому возникли различные определения объекта, традиционно именуе-
мого почвой. При определении термина почва все еще превалирует эволю-
ционно-филогенезисный подход, оперирующий преимущественно физико-
химическими понятиями и глобальными масштабами. Современные знания 
обязывают рассматривать то, что именуется почвой, как многофазную эко-
систему с ее биоразнообразием, глобально значимыми и уже ощущаемыми 
антропогенныими воздействиями (Semenov, Semenova, 2018). Отметим, что 
до сих пор нет четкого, безупречного определения, что есть почва. 

2.1. К проблеме почвовозникновения и почвообразования 
При научном обсуждении почвообразовательного процесса ссылаются 

на описания, разработанные В.В. Докучаевым, П.А. Костычевым,  В.И. Вер-
надским, Т.В. Аристовской, В.А. Ковдой, Г.В. Добровольским и другими. 
При этом констатируют значимость процессов выветривания материнских 
пород планеты, упоминается процесс заселения поверхностей кристалли-
ческих пород планеты хемолитоавтотрофными (анаэробными?) бактери-
ями. «Говорят о микроорганизмах, которые воздействовали на скальные 
породы, разрушая их химически и физически, преобразовывая их в органо-
минеральный субстрат пригодный для поселения высшей растительности 
и сопутствующей фауны, что приводило к образованию первоначальных 
примитивных почв» (Добровольский и др., 2011, с. 7–15). В таких рекон-
струкциях, конечно, не может быть существенных деталей процессов, тех 
деталей, на которые еще нет ответов. Из-за этого такие реконструкции 
остаются довольно фантастическими. Например, жизнь на планете Зем-
ля, как предполагается, зародилась около 3.8 млрд лет назад. Жизнь – это 
саморазвивающаяся циклическая система («вечный двигатель»), но в кото-
рой обязательно присутствует и смерть. Следовательно, можно говорить и 
о накоплении мертвого органического вещества. По крайней мере, часть 
такого вещества за относительно короткий временной период силу самоги-
дролиза и внешних воздействий должна превратиться в то вещество, кото-
рое составляет, по крайней мере, часть такого же органического вещества 
в современных почвах. Однако отметим, что четкого и однозначного опре-
деления, что есть почва, еще не дается.  

В официальном издании «ГОСТ 27593-88 Почвы. Термины и опреде-
ления» (2008) (URL http://docs.cntd.ru/document/1200007341), дано такое 
определение почвы: почва – «самостоятельное естественноисторическое 
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органоминеральное природное тело, возникшее на поверхности земли в 
результате длительного воздействия биотических, абиотических и антро-
погенных факторов, состоящее из твердых минеральных и органических 
частиц, воды и воздуха и имеющее специфические генетико-морфологи-
ческие признаки, свойства, создающие для роста и развития растений со-
ответствующие условия». Даже поверхностный анализ этого определения 
выявляет наличие значительных противоречий в определении. Конечно, 
почва как система – экосистема, возникла на миллиарды лет раньше, чем 
появились антропогенные факторы, т. е.,  человеческие факторы (возник-
новение человека (Homo sapiens?) – максимум 2 млн лет). В определении 
употребляется термин «тело», создающее для роста и развития растений 
условия… Получается, что сначала появилось «тело», которое создало 
для роста и развития растений условия. Кто создал органическую часть 
этого «тела»? Конечно, реконструкция событий о возникновении почвы с 
миллиардами лет давности должна порождать много вопросов. 

В предыдущей главе было рассмотрено микробное сообщество с про-
ведением основной, интегрирующей характеристики в структуры МС – 
трофики. Трофика – это питание, потребление. Бактерии (прокариоты) и 
грибы (эвкариоты), микромицеты, они осмотрофы. Только начиная с неко-
торых простейших, одноклеточных, появляется голозойное питание. Для 
осмотрофного питания полимерное вещество твердое или жидкое должно 
быть претерпеть гидролиз (деструкцию). Микроорганизмы, обладающие 
гидролитическими способностями (гидролитическими ферментами, эк-
зоферментами) стали называть гидролитиками. Не все микроорганизмы, 
особенно среди бактерий обладают гидролитическими способностями, 
даже наоборот, меньшинство. Среди грибов обладает гидролитическими 
способностями, по-видимому, большинство. 

При массовом и, за короткий промежуток времени, отмирании бакте-
риальной массы в соответствующих условиях будет оставаться не гидро-
лизуемое, неисчезаемое бесследно органическое вещество. Современные 
знания обосновывают мнение, что на планете Земля нет веществ, не под-
верженных воздействию гидролизно-синтетической активности микро-
организмов, но глубина и скорость проявления этого воздействия очень 
различаются. Однако, даже с возникновением  у микроорганизмов способ-
ности к гидролизу органических полимеров среди мертвой органики (а по-
том и живой, а процесс назвали патогенезом) все равно процессы синтеза 
(созидания) остаются превалирующими и некоторые, особенно гетеропо-
лимеры (лигнин, кератин, хитин, воска, а особенно керогены) до сих пор 
остаются трудно разлагаемыми. Как следствие, происходит накапливание 
органического вещества и образованием того вещества, которое называ-
ется гумусом (Семенов, Когут, 2015). В науке связанной с исследованием 
почвы  в мире ежегодно публикуются много тысяч статей, издается мно-
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го книг, однако цель настоящего обзора не обозреть все это множество, а 
кратко, отразить с точки зрения современных знаний в первую очередь 
микробиологических, представления о почвенной экосистеме (почве).  

2.2. Современное определение почвы
Современное понимание и, следовательно, определение почвы должно 

акцентироваться на ее биологическом происхождении и биодинамической 
сути понятия почва. Только при таком понимании почвы будет понятна 
и правомерна такая характеристика, как здоровье почвы. Предлагается 
рассматривать почву с «холистической позиции», как продукт длитель-
ной взаимной ассимиляционно-диссимиляционной жизнедеятельности 
микроорганизмов и растений в доминирующем минерально-органическом 
веществе. Современная ПЭ (почва) – это органоминеральный природный 
продукт, созданный и поддерживаемый в соответствии с локальным кли-
матическим режимом непрерывными микробно-растительными взаимо-
действиями в изначально количественно доминирующем неорганическом 
веществе. Продукт включает биоту, ее остатки и метаболиты, биофильные 
элементы. В этом продукте происходят биологические и физико-хими-
ческие процессы – биогеохимические циклы элементов и циклы микро-
организмов. Продукт обладает значительными буферными свойствами в 
отношении разнообразных стрессоров, обеспечивает питательными веще-
ствами растения и различную почвенную биоту, является источником и 
стоком биоразнообразия. Именно биологическая составляющая ПЭ выпол-
няет  функции образования и поддержания среды – продукционные, сохра-
нения и поддержания в активном состоянии разнообразие биоты. Именно 
поэтому к нормально, т. е. устойчиво и автономно функционирующей ПЭ, 
правомерны и применимы такие биолого-экологические характеристики 
как здоровье почвы и, может быть и патология почвы. Среди множества 
характеристик способностей биологического компонента почвы следует 
особенно подчеркнуть его самовоспроизводимость, само обеспечение и 
динамичность (Семенов, Семенова, 2018). 

Выше было отмечено, что микробное сообщество как активная состав-
ляющая часть почвы, с одной стороны, способно гидролизовать до самых 
простых ингредиентов часть органических полимеров, с другой – подвер-
гать их трансформациям, тем самым  переводя их в более труднодоступ-
ную для ассимиляции или в более инертную форму, что ведет к образова-
нию и накоплению органического компонента ПЭ. Вполне очевидно, что 
высшие организмы без микроорганизмов смогут просуществовать на пла-
нете лишь эволюционно короткий временной период, в то время как ми-
кроорганизмы, в особенности прокариоты, способны неопределенно долго 
обходиться без высших организмов. Таким образом, почво-возникновение, 
почвообразование, -накопления и –поддержания – это непрерывный, дина-
мический, но не равномерный, разнонаправленный биологический (жиз-
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не-сопровождаемый) процесс, в отсутствии которого возникновение того 
продукта, которым является почва не возможно. Подтверждением этого 
является наличие грунта, а не почва на соседних планетах, на которых нет 
жизни (O’Neill et al., 1986; Barrios, 2007;  Semenov, Semenova, 2018). 

3. Здоровье почвенной экосистемы (почвы) –  
новая характеристика почвенной 

Появление новой категории и характеристики почвенной экосистемы – 
здоровья почвы – это реакция научного и социального сообщества на из-
менение состояние экосферы и качества, в первую очередь, растительной 
продукции, опосредованно и качества  животноводческой продукции. На-
учное сообщество не удовлетворяли традиционные почвенные характери-
стики, такие как качество почвы, плодородие и т. д. Ситуация особенно 
обострилась при переходе землепользователей к органическому земледе-
лию, где биологические характеристики и параметры оценки ПЭ заняли 
определяющее место по отношению к традиционным  физико-химическим 
категориям. Возникла необходимость  ведения новой категории – здоро-
вье почвы (Doran et al., 1996; Van Bruggen, Semenov, 2000). В относительно 
короткий исторический период сформировались цели и задачи, необходи-
мые для решения этой научно-прикладной проблемы, были предложены 
методы для первичной характеристики состояния ЗП виде параметров (Се-
менов и др., 2011а, 2011б). Так как первые определения  ЗП не отличались 
от определений качества почвы, нами было предложено всеобъемлющее 
определение здоровья почвы (Семенов и др., 2011б; Семенов, Соколов, 2016; 
Semenov, Semenova, 2018). 

Итак, «здоровье почвы – это биологическая категория, отражающая 
состояние динамики активности биотического компонента в органомине-
ральном комплексе почвы; эта биологическая категория характеризуется 
адекватной, соответствующей природно-климатической зоне активно-
стью биотических процессов (синтеза и гидролиза), их устойчивостью к 
нарушающим воздействиям (биотическим и абиотическим стрессорам), 
«замкнутостью (самообеспечение)» циклов биофильных элементов и ци-
клов микроорганизмов. Здоровая почва агроценозов характеризуется еще 
и соответствием своего качества нормативным показателям и адекватным 
(для природно-климатической зоны) плодородием» (Семенов и др., 2011б; 
Semenov, Semenova, 2018). Такое определение здоровья почвы, применимое 
к любой почве (исключая аномальную), не противоречит содержательной 
сути традиционных характеристик, интегрируя их содержание, поскольку 
показатели динамики активности биотического компонента взаимосвяза-
ны и с физико-химическими показателями почвы, и с актуальным почвен-
ным плодородием. 
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3.1. Здоровье почвенной экосистемы и методы определения параметров 
Преодолеть затруднения  в проблеме разработки методов определения 

здоровья почвы, помогла ранее сформулированная нами концепция «о на-
рушающих воздействиях (НВ) и волнообразной динамики развитии МП и 
МС» (Семенов и др., 2011а, б). После получения волнообразной динамики 
МС, можно рассчитать количественный параметр. Для этого, сравнивают 
значения ширины пиков (периоды) на их полувысоте (амплитуды) у са-
мых высоких пиков в контрольной (здоровой) и следуемой почвах, появ-
ляющихся после НВ (глюкозы) (Семенов и др., 2011а,б; Semenov, Semenova, 
2018; URL: http://bankpatentov.ru/node/62779). Исключительно важными по-
ложениями в этом методе и последующих, является обязательность вы-
полнения 4-х принципов: (1) сравнение исследуемой почвы с избранной 
«здоровой» (условно эталонной или конвенционно-здоровой) почвой 
одного и того же генезиса и ландшафта; (2) нативность использован-
ных почвенных образцов, т. е., нужны только свежеотобранные об-
разцы; (3) стрессор должен быть один и тот же для сравниваемых 
образцов; (4) проведение динамических наблюдений и определений.

Так как в качестве «стрессора» продолжено использование раствор 
глюкозы, метод назван  гетеротрофный параметр здоровья почвы (Семе-
нов и др., 2011; Семенов, Соколов, 2016). Ежедневно в течение до 5 сут. из-
меряют динамики скорости (V) выделения СО

2
 почвами и рассчитывают 

параметры (Семенов и др., 2011б).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Трофическое группирование микроорганизмов может быть объектив-
но осуществлено на основе таких физиологических показателей как: а) ве-
личины субстратных констант – Ks и/или Km; б) величин затрат энергии 
на нужды поддержания – m; в) наличие и местоположение «узких мест» в 
метаболизме микроорганизма. Трофическую структуру  микробного со-
общества интегрирует непрерывно – дискретная характеристика – «норма 
реакции» компонентов сообщества, выражающаяся в концентрации суб-
стратов и их химической сложности с одной стороны, с другой – в преде-
лах варьирования перечисленных выше физиолого-биохимических кон-
стант. Именно поэтому микробиологи полагают, что современную почву 
следует рассматривать как биологическую систему. Именно биологическая 
составляющая формирует и обеспечивает функционирование этой слож-
ной системы и поэтому правомерны и применимы такие биологические 
характеристики, как здоровье почвы и «патология» почвы, почвенный им-
мунитет и терапия почвы. Новая характеристика ПЭ – здоровье, включает 
такие, несомненно, нужные, содержательные, но до сих пор системно не 
интегрированные, характеристики, как качество почвы и почвенное плодо-
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Microbial communities in processes of formation of the soil  
and in health of soil

A.M. Semenov, D.A. Đjukić
The current (at the end of the first quarter of the 21 century) ideas about the microbial 
community (MC), structure and concepts reflecting and summarizing progress in the 
knowledge of MC are considered. The ideas about the microbial community are dis-
cussed from the point of view of modern knowledge of the role and functions of micro-
bial communities in the emergence and maintenance of a product that is traditionally 
called a rather short and succinct term – soil, but which in essence is a product of interac-
tions of various biological communities and substances which is infinitely multi-valued 
and differently conceptual, and is an ecosystem, a soil ecosystem (SE). It justifies the 
need to develop a new concept for the knowledge of this product - soil health (SH), as an 
integration of modern knowledge of MC and their functions. Methods for determining 
the parameters of soil health are briefly described.

Keywords: microbial community, concepts, soil, soil ecosystem, soil health
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ОСНОВНЫЕ ЭТАПЫ ЭВОЛЮЦИИ ПОЧВ  
СТЕПНОЙ ЗОНЫ ВОСТОЧНОЙ ЕВРОПЫ  

В СВЯЗИ С ДИНАМИКОЙ КЛИМАТА В ГОЛОЦЕНЕ

А.В. Борисов, А.О. Алексеев, Т.С. Демкина, М.В. Ельцов,  
П.И. Калинин, Т.В. Алексеева, Т.Э. Хомутова 

Институт физико-химических и биологических проблем почвоведения РАН, Пущино
 a.v.borisovv@gmail.com

В статье приводятся новые данные по палеопочвенным исследовани-
ям археологических памятников в степной зоне юго-востока Русской 
равнины. Результаты исследования разновозрастных палеопочв, по-
гребенных под курганными насыпями, позволили раскрыть особен-
ности эволюции почв и реконструировать динамику климата степ-
ной зоны Восточной Европы за последние 6000 лет. Установлено, что 
гумидные условия атлантического периода голоцена существовали 
до конца IV тыс. до н.э., после чего начался тренд на постепенное 
усиление засоленности почв на фоне прогрессирующей аридизации, 
пик которой пришелся на рубеж III-II тыс. до н.э. Далее последовало 
несколько периодов гумидизации и рассолениия почв в XVIII-XV и 
V-IV вв. до н.э., которые прерывались волнами аридизации, эрозии, 
окарбоначивания и засоления. Общим для всего периода наблюде-
ния является тренд на увеличение гумусонакопления, снижения 
засоленности и увеличение доли солонцов в структуре почвенного 
покрова степей. 

Ключевые слова: почвы, степь, курганы, погребенные почвы, климат, 
антропогенная деятельность.

ВВЕДЕНИЕ

Вопросы развития почв и природной среды различных регионов нашей 
страны всегда привлекали внимание исследователей. Принципиальные 
положения об эволюции и возрасте почв связаны, прежде всего, с рабо-

Эволюция биосферы с древнейших времен до наших дней
Серия «Гео-биологические системы в прошлом». М.: ПИН РАН, 2019. С. 190–205
http://www.paleo.ru/institute/publications/
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тами В.В. Докучаева, Н.М. Сибирцева, К.Д. Глинки, П.С. Коссовича, К.К. 
Гедройца, В.Р. Вильямса и др. Широкие сравнительно-географические ис-
следования с привлечением химико-аналитических методов анализа почв 
привели к созданию первых эволюционных концепций и основополага-
ющих методов изучения эволюционных процессов (С.С. Неуструев, С.А. 
Захаров, Р.С. Ильин, Б.Б. Полынов, В.А. Ковда, А.А. Роде, В. Кубиена, Г. 
Иенни и др.). В итоге, во второй половине XX века были сделаны первые 
глубокие теоретические обобщения и созданы конкретные модели разви-
тия почв ряда регионов (Герасимов, 1976; Глазовская, 1964; Маданов и др., 
1967; Гаель, Трушковский, 1962; Ковда, Самойлова, 1966; Ковда, 1973; Зо-
лотун, 1974; Erhart, 1956; Ruhe, 1969; Stewens, Walker, 1970 и др.). Впервые 
было установлено, что в палеопочвах, погребенных под курганными на-
сыпями, до настоящего времени сохраняются многие признаки и свойства, 
характеризующие условия почвообразования, существовавшие в прошлые 
эпохи, и что погребенные почвы курганов можно рассматривать в качестве 
носителей информации о климатических условиях прошлых эпох и осо-
бенностях антропогенной деятельности. 

В целом, тема изучения погребенных почв оказалась чрезвычайно пер-
спективной благодаря уникальности объектов исследования, оригиналь-
ности методического подхода к их изучению и важности получаемых ре-
зультатов. В рамках данной темы разновозрастные погребенные палеопоч-
вы археологических памятников рассматриваются как уникальный архив 
информации об основных закономерностях почвообразования в голоцене, 
позволяющие решать вопросы направленности и скорости изменчивости 
почвенных свойств и процессов в связи с вековой динамикой климата и хо-
зяйственной деятельностью человека.

После выхода в свет первых эволюционных обобщений начался лави-
нообразный рост публикаций, посвященных развитию почв в условиях 
меняющегося климата. Предложены концептуальные модели педогенеза и 
реконструированы условия природной среды различных этапов голоцена, 
территориально охватывающие огромный регион степного пояса Евразии, 
в том числе Северное Причерноморье (Lisetskii et al., 2013, 2017), Централь-
но-черноземные области (Чендев и др., 2010, 2017; Сычева, Герасимова, 
2010; Lisetskii et al., 2013), Северный Кавказ (Александровский, Алексан-
дровская, 2005), Поволжье (Демкин и др., 2004, 2010), Южный Урал (Ива-
нов, 1992; Плеханова и др., 2007; Хохлова и др., 2008; Приходько и др., 2013) 
и ряд других регионов нашей страны, и нашло свое отражение в обобщаю-
щей коллективной монографии (Эволюция почв…, 2015). Столь присталь-
ный интерес к вопросам эволюционных изменений в прошлом объясняется 
чрезвычайной важностью разновозрастных палеопочв как ретроспектив-
ной основы для построения долгосрочных прогнозов развития почв в ус-
ловиях меняющегося климата. 
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На современном этапе развития науки встает вопрос о необходимости 
выявления во всем объеме палеопочвенной информации некоторых общих 
и значимых трендов развития почв, характерных для отдельных регионов 
и установления их места в глобальной динамике эволюционных преобра-
зований почв. Это особенно важно для регионов со сложной и динамичной 
системой климат-образующих факторов, когда изменения климатических 
условий вызывают эволюционные преобразования на уровне подтипа, а в 
ряде случаев и на типовом уровне. К таким регионам относится степная 
зона в пределах юго-востока Русской равнин. 

Уникальность этого региона заключается в том, что здесь имеет место 
не широтная, а меридиональная почвенно-географическая зональность, где 
западную часть занимает сухая степь с темно-каштановыми и каштановы-
ми почвами, а восточную – полупустыня со светло-каштановыми почвами. 
Такого рода ситуация объясняется приуроченностью региона к погранич-
ной зоне между двумя крупными климат-образующими агентами – ази-
атским антициклоном, с одной стороны, и атлантическими и средиземно-
морскими циклонами – с другой. В результате создается очень динамичная 
ситуация, при которой даже незначительные изменения активности этих 
двух климатических факторов вызывают масштабны трансформации почв. 
Подобная природно-климатическая специфика должна была находить от-
ражение в исторических особенностях почвообразования в регионе, обу-
славливая весьма динамичное состояние почв, цикличность их развития, 
неоднократную миграцию ландшафтных рубежей за историческое время. 
Решению перечисленных вопросов посвящена эта работа. 

РАЙОН И ОБЪЕКТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Район исследований (рис. 1) расположен на территории Волго-Донского 
междуречья и в пустынно-степном Заволжье. В качестве объектов иссле-
дования послужили погребенные почвы курганных могильников «Маляев-
ка», «Эльтон», «Белокаменка», «Линево», «Авиловский», «Аксай», «Пере-
грузное», «Кевюды», «Манджикины», «Перекопка», «Песчаный», «Темр-
та». В пределах каждого курганного могильника исследовано несколько 
курганов разного возраста, что позволило составить полное представление 
о динамике почвенных свойств во второй половине голоцена.

Основная масса исследованных курганов расположена в пределах юж-
ной части Волго-Донского междуречья, где Приволжская возвышенность 
постепенно переходит в Ергенинскую, восточная часть которой располо-
жена в пустынно-степной почвенно-географической зоне, а западная часть, 
представленная Сальско-Манычской грядой – в сухостепной. Климат рай-
она умеренно континентальный. Среднегодовое количество осадков со-
ставляет 250–350 мм и отличается крайней неустойчивостью в зависимо-
сти от расчетного хроноинтервала. Характерны значительные колебания и 
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для отдельных лет: 176 мм в 1986 г. и 294 мм в 1985 г. Гидротермический 
коэффициент равен 0.5. Среднегодовая температура +8 ºС, среднеянвар-
ская температура – 10 ºС, средне июньская +24 ºС. Мощность снежного по-
крова в среднем составляет 10 см. Глубина промерзания почвы достигает 
70–100 см. Преобладают западные и юго-западные ветры. Часты суховеи 
(до 40 дней в году) (Доскач, 1979; Борисов, 1967.) Продолжительность снеж-
ного периода составляет 78–98 дней. Высота снежного покрова к моменту 
снеготаяния 6–12 см (Сажин, Губина, 1992). Почвообразующие породы в 
пределах Ергенинской возвышенности и Сальско-Манычской грады пред-
ставлены, преимущественно, лессовидными суглинками и более легкими 
отложениями Ергенинской свиты.

МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЙ

В изучении погребенных почв археологических памятников задейство-
ван широкий спектр методов почвоведения и смежных дисциплин. В осно-
ве методического подхода лежит сравнительный анализ морфологических, 
химических, магнитных, микробиологических свойств разновозрастных 
подкурганных палеопочв и их современных аналогов, находящихся в одно-
типных литолого-геоморфологических условиях (Демкин, 1997). К числу 
диагностических признаков, учитываемых при палеопочвенных рекон-
струкциях, относятся: глубина залегания аккумуляции карбонатов, гипса 
и легкорастворимых солей, их запасы в различных слоях; формы новооб-
разований карбонатов; степень выраженности признаков солонцеватости, 

Рис. 1. Район исследований и местоположение курганных могильников: 1 – «Маля-
евка», 2 – «Эльтон», 3 – «Белокаменка», 4 – «Линево», 5 – «Авиловский», 6 – «Аксай», 
7 – «Перегрузное», 8 – «Кевюды», 9 – «Манджикины», 10 – «Перекопка», 11 – «Песчаный», 
12 – «Темрта».
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цвет и структура солонцового горизонта и наличие или отсутствие в нем 
новообразований оксидов марганца; окраска и мощность гумусового слоя; 
содержание и состав гумуса (Демкин, 1997; Алексеева и др., 2010); величина 
магнитной восприимчивости (Алексеев и др., 2003; Алексеев, Алексеева, 
2012) и состояние почвенных микробных сообществ (Демкина и др., 2000). 

Все эти почвенные характеристики имеют разную степень сенсорно-
сти по отношению к изменяющимся условиям природной среды, и, сле-
довательно, способны отражать разномасштабные изменения внешних 
условий. Наиболее сенсорными к изменению условий почвообразования 
являются микробиологические параметры, такие как активная биомасса 
микроорганизмов, метаболическая структура, эколого-трофическая струк-
тура микробного сообщества. Следующая по интенсивности отклика на 
внешние воздействия группа показателей отражает изменения солевого 
профиля (степень и характер засоления, морфологические признаки соле-
вого горизонта, карбонатный и гипсовый профили и т. д.). Изучение со-
отношения содержания минералогических фаз, как следствие изменение 
химического состава и поверхностных свойств, погребенных почв свиде-
тельствует о первостепенности влияния климатических факторов на ин-
тенсивность минералогических преобразований по сравнению с общей 
длительностью процесса выветривания или экспозиции почвы до погре-
бения, т. е. возрастом почв. В результате исследования палеопочв разно-
возрастных археологических памятников с использованием полученных 
магнитных, минералогических и геохимических параметров обнаружено 
циклическое изменение минеральных твердофазных компонентов палео-
почв, обусловленных вековой динамикой климата (Алексеев и др., 2003; 
Алексеев, Алексеева, 2012; Татьянченко и др, 2013; Алексеев и др., 2019). 
Наименее сенсорными почвенными характеристиками, отражающими 
крупные и однонаправленные тренды почвообразования, являются мор-
фологические параметры почвенного профиля в целом, набор и мощность 
генетических горизонтов, степень выраженности солонцового процесса и 
эрозионно-аккумулятивных явлений. 

РЕЗЕЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

К настоящему времени периодизация археологических культур на тер-
ритории юго-востока Русской равнины представляется следующим об-
разом (таблица 1). Практически по всем культурам степной зоны Волго-
Донского междуречья и Заволжья накоплен обширный фактический па-
леопочвенный материал, позволяющий для каждой культуры и каждого 
хроноинтервала реконструировать состояние почв и почвенного покрова и 
предложить периодизацию климатических условий.

1. 6700-5000 лет назад. Время появления первых курганов в степной 
зоне. Количество исследованных почв этого времени в пределах исследуе-
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мого региона незначительно (Демкин и др., 2001 2002; Демкина и др., 2003). 
В профиле почв этого времени признаки солонцеватости отсутствовали; 
текстурной дифференциации не было. Отношение содержания упомяну-
тых фракций в гор.В1/гор.А1 равно единице. Средняя мощность гумусово-
го горизонта невелика и не превышала 25–30 см. Для него было характер-
но высокое содержание гумуса до 1.7% в настоящее время. Исходно этот 
показатель составлял не менее 5%. Карбонатная аккумуляция мощностью 
50 см приурочена к гор.В2са и ВСса, где содержание СаСО3 равно 11–13% 
(средневзвешенное в слое 0–200 см 7.2%, 0–50 см –5.7%). Линия вскипания 
совпадает с ее верхней границей (с 28 см). Новообразования карбонатов 
представлены пропиткой крупной обильной белоглазкой. Легкораствори-
мые соли встречаются со 110 см. где величина плотного остатка водной 
вытяжки около 1%. Новообразования гипса встречаются со 120 см. Его со-
держание в зоне аккумуляции, верхняя граница которой ровная и резкая, 
превышает 2.5%. Таким образом, в эпоху энеолита на данной месте совре-
менных каштановых почв были развиты темно-каштановую маломощные 
несолонцеватые глубоко солончаковатые почвы. Отметим, что в настоящее 
время ареалы таких почв смещены примерно на 100 км к северо-западу 

Таблица 1. Археологические культуры восточноевропейских степей 
(по: Трифонов, 1996. Шишлина, 2007, Мимоход, 2013).

Эпоха Культура Время, лет назад

Энеолит и майкопская культура 6700-5000

Бронза
Ямная культура 5000-4400

Блок катакомбных культур 4600-4200

Блок посткатакомбных культур 4200-3800

Срубная культура 3800-3200

3200-2600 лет назад –памятников нет

Раннее
железо

Савроматская культура 2600-2400

Раннесарматская культура 2400-2000

Среднесарматская культура 2000-1900

Позднесарматская культура 1900-1600

1600-1100 лет назад – памятников нет

Средневековье
Раннее 1100-800

Развитое 800-600
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2. 5000-4400 лет назад. Период начала аридизации климата (Демкин и 
др., 2002; Демкина и др., 2003; Борисов и др., 2003). Согласно имеющимся 
данным, в этот период в регионе были развиты каштановые с укороченным 
гумусовым профилем, но с высоким содержанием органического углерода, 
высокими значениями магнитной восприимчивости, хорошо оформленны-
ми сегрегационными формами карбонатных новообразований. Для про-
филя палеопочв была характерна слабая текстурная дифференциация или 
ее отсутствие. Солонцовый процесс был слабо выражен. Отношение со-
держания илистых и глинистых частиц в гор.В1/гор.А1 2.18 и 1.43 соответ-
ственно. Мощность гумусового горизонта А1+В1 в среднем 30 см. Фикси-
руемое содержание гумуса в гор.А1 0.5–0.6%. Сумма обменных катионов 
в гумусовом слое 16–20 мг-экв/100 г, величина рН 7.4–7.6. Почвы вскипали 
отмечается с 30 см. Морфологические выделения карбонатов появляются 
с 30–40 см. Средняя мощность карбонатного горизонта составляет 50 см. 
В его верхней части преобладает пропитка, в нижней – редкая белоглазка 
(3 штуки/кв.дм) со средним размером 5.0 мм. Содержание СаСО3 в зоне 
аккумуляции 13–14%, среднепрофильное – 8.6%. При этом количество 
легкорастворимых солей и гипса невысокое (не более 0.6%), по профилю 
они распределены равномерно без выраженной аккумуляции. Гипс пред-
ставлен прожилочными новообразованиями, которые встречаются с 80 см. 
Прожилки легкорастворимых солей отмечаются с 60 см. Весь комплекс по-
чвенных свойств указывает на сравнительно мягкие природные условия 
благоприятные для накопления гумуса, но судя по высокому залеганию 
аккумуляций солей можно предполагать слабое промачивание почв в ус-
ловиях малого количества осадков в зимний период, при относительно вы-
соких нормах осадков в теплое время года.

3. 4600-4200 лет назад. Период стабильно аридных условий. (Борисов 
и др., 200, 2006).

В почвах этого времени появились первые хорошо выраженные при-
знаки солонцового процесса, возникла текстурная дифференциация верх-
ней части профиля на генетические горизонты по цвету и гранулометри-
ческому составу. Средняя мощность гумусового горизонта изменилась не-
значительно, но фиксируемое содержание гумуса снизилось до 0.3–0.4%. 
Линия вскипания располагается несколько приблизилась к поверхности 
почвы, аккумуляция карбонатов – с 35 см. Содержание СаСО3 около 13%. 
Новообразования представлены, преимущественно, пропиткой, а также 
редкой и мелкой белоглазкой. Прожилки легкорастворимых солей с 60 см. 
Их основные запасы сосредоточены глубже 80 см, где величина плотного 
остатка водной вытяжки почти 2%. Аккумуляция гипса совпадает с со-
левой (с 80 см содержание СаSO4 свыше 4%). В целом палеопочвы этого 
времени еще сохранили прежние подтиповую таксономическую принад-
лежность и морфолого-стратиграфическую организацию профиля. Вместе 
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с тем, некоторые свойства и признаки заметно изменились, что указывает 
на возросшую аридность климата: уменьшилась средняя мощность гуму-
сового горизонта, резко возросли запасы легкорастворимых солей и гипса, 
и в нижней половине профиля появились их мощные аккумуляции, вдвое 
уменьшился размер белоглазки. Но основное отличие этих почв от рассмо-
тренных выше заключалось в резкой активизации солонцового процесса. 
Можно предполагать, что климатические условия этого времени отлича-
лись низкими нормами зимних осадков, не обеспечивающих предпосылки 
для выщелачивания солей из профиля почв. 

4. 4200-3800 лет назад. Пик аридизации климата (Alekseeva et al., 2007; 
Демкин и др., 2010; Borisov, Shishlina, 2017; Борисов, Мимоход, 2017). В отли-
чие от ранее рассмотренных почв профиль почв этого времени характери-
зовался отсутствием признаков солонцеватости, монотонностью окраски, 
расплывчатыми границами между горизонтами. Эти почвы было предло-
жено называть «каштановидными» (Демкин и др., 2010). Отношение содер-
жания ила и глины в верхних горизонтах на уровне единицы. Гумусовый 
горизонт маломощный (А1+В1 около 20 см), содержание гумуса 0.3–0.6%. 
Весь профиль характеризовался повышенной щелочностью, величина рН 
доходила до 8.5–8.9. Палеопочва этого времени характеризовались близ-
ким к поверхности залеганием карбонатного горизонта или поверхностной 
карбонатностью, при этом содержание СаСО3 в гор.А1 превышало 5% Сре-
ди новообразований доминировала пропитка, сегрегационные формы от-
сутствовали. Палеопочвы этого времени были сильно засолены, прожилки 
легкорастворимых солей встречаются уже с глубины 25 см, при этом соли 
формировали две зоны их аккумуляции, приуроченные к гор.В2са,s,г и 
верхней половине гор.Сs,г, где величина плотного остатка водной вытяж-
ки достигает 1.5–1.7%. Профильное распределение гипса было аналогично 
солевому. Новообразования гипса, представленные прожилками, пятнами 
и налетом, были подтянуты к поверхности до глубины 25 см. Все эти при-
знаки свидетельствуют о том, что палеопочва посткатакомбного времени 
(рубеж III-II тыс. до н.э.) коренным образом отличается от более древних. 
Столь существенная трансформация ее свойств могла произойти лишь в 
случае резкого изменения условий почвообразования, прежде всего кли-
мата, в сторону аридизации.

4. 3800-3200 лет назад. Климатический оптимум срубного времени 
(Демкина и др., 2010, 2010а, 2017). Во второй четверти II тыс до н.э. наме-
тилась тенденция роста увлажненности климата, что, в частности, под-
тверждается увеличением в 1.5–2 раза содержания гумуса в гор.А1 срубных 
палеопочв по сравнению с предшествующим временем, снижением в них 
запасов карбонатов в верхней метровой толще в результате нисходящей ми-
грации СаСО3 в почвообразующую породу. На значительной территории 
Приволжской возвышенности, Северных Ергеней и Средне-Русской воз-
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вышенности в этот период выявлена эволюция почв на уровне подтипа со 
смещением природных границ в южном направлении. В первой половине 
II тыс до н.э. на севере Ергеней наступила очередная смена условий почво-
образования, обусловленная постепенным ростом степени атмосферной ув-
лажненности. Ориентировочно в VII–XVI вв. до н.э. в регионе произошло 
вторичное формирование ареалов каштановых и светло-каштановых солон-
цеватых засоленных почв на месте каштановидных. Отмеченные эволю-
ционные преобразования почв сопровождались увеличением содержания 
гумуса и возрастанием мощности гумусового горизонта, интенсификаци-
ей нисходящей миграции легкорастворимых солей и гипса, существенной 
перестройкой карбонатного профиля с образованием резко выраженной 
зоны аккумуляции СаСО3 с обильной и крупной белоглазкой. В структуре 
микробных сообществ палеопочв ведущее место заняли микроорганизмы, 
потребляющие элементы питания из легкодоступного органического веще-
ства. Вновь появилась текстурная дифференциация почвенного профиля. 
Пик увлажненности климата в нижневолжских степях во II тыс до н.э. при-
ходился на XVI–XIII вв. до н.э. (Демкин и др., 2001, 2001а). 

5.  3200-2600 лет назад. Практически неисследованный в палеопоч-
венном плане период. Археологических памятников этого времени крайне 
мало, а те, что известны, представлены впускными погребениями в ранее 
существовавшие насыпи. Отсутствие памятников можно объяснить, как 
социальными, так и экологическими факторами. При этом, и социально-
политические, и экологические причины обезлюдивания степи до конца 
не исследованы. Есть версия, что в конце II – начале I тыс до н.э. наступил 
очередной засушливый период (Демкин и др., 2001а, б), однако это предпо-
ложение на не основано палеопочвенных данных, поэтому до настоящего 
остается дискуссионным. Предполагается, что именно аридизация конца 
II – начала I тыс до н.э. способствовала выработке основ номадизма, уни-
кальной формы выживания обществ в условиях аридных степей и полу-
пустынь (Хазанов, 2002). Так или иначе, следующее массовое заселение 
степей началось уже в раннем железном веке.

6. 2600-2000 лет назад. Савроматско-раннесарматское время. Сведе-
ний о палеоэкологической ситуации середины I тыс. до н.э. в исследуе-
мом регионе недостаточно. Имеющиеся литературные данные по соседним 
регионам свидетельствуют об увеличении гумидности климата, емкости 
биокруговорота и зоопедотурбацией для черноземов бассейна среднего 
Дона (Александровский, 1984, 1998), Северного Причерноморья (Золотун, 
1974), Донбасса (Герасименко, 1997). Полученные нами данные позволяют 
распространить этот вывод и на Волго-Донские степи. Так, для савромат-
ской почвы (около 2500 лет назад) могильника Ольховка в Волгоградской 
области характерен гумусовый горизонт А1 малой мощности (9 см), оста-
точные признаки солонцеватости (Ельцов и др., 2004). Мощность гори-



199

зонта аккумуляции карбонатов составляет около 40 см, новообразования 
карбонатов представлены пропиточными формами и белоглазкой. Харак-
терной чертой этой палеопочвы являются гумусовые затеки в горизонте В1 
на фоне признаков остаточной солонцеватости (непрочная комковато-при-
зматическая структура, слабо выраженная текстурная дифференциация). 
Можно предположить, что незадолго до погребения почвы имели место 
значительное увеличение нормы осадков. 

7. 2000-1600 лет назад. Чередование микроаридов и микроплювиалов 
(Демкин, 2010а). Благодаря значительному количеству курганов средне- и 
позднесарматского времени это период изучен максимально детально. Ра-
боты по реконструкции динамики природно-климатических условий на 
основе данных археологического почвоведения проводятся более сорока 
лет. Для эпохи раннего железного века степей Юго-Восточной Европы 
накоплен огромный объем материала, преимущественно на сарматских 
памятниках Нижнего Поволжья, Нижнего Подонья, Южного Приуралья 
(Демкин и др., 2004, 2009, 2010). В свете полученных данных вековая ди-
намика степени увлажненности климата, основанная на палеопочвенных 
данных, представляется в следующем виде (Демкин и др., 2010, с. 52): 

– период со второй половины II в. до н.э. по I в. н.э. характеризовался 
повышенными нормами осадков и может рассматриваться как микроплю-
виальный период; 

– конец I в. н.э. – первая половина II в. н.э. отмечены постепенным уси-
лением аридизации климата и снижением нормы зимних осадков;

– II в. н.э. – первая половина III в. н.э. – аридный период с резким сни-
жением нормы зимних осадков;

– вторая половина III в. н.э. – начало гумидизации и увеличение коли-
чества зимних осадков;

– конец III в. н.э. – IV в. н.э. – плювиальный период с максимально вы-
сокими нормами осадков.

К сожалению, климатические условия второй половины IV в. н.э. прак-
тически не исследованы по палеопочвенным данным в силу чрезвычайно 
малого количества памятников этого времени (Засецкая, 1994). Мы можем 
уверенно говорить лишь о том, что на позднесарматское время пришелся 
переломный момент, связанный с изменением увлажненности – это вторая 
половина – конец III в. н.э. Именно в это время начинается период гумиди-
зации – устойчивого роста количества осадков – после предшествовавшего 
аридного эпизода, имевшего место во II в. н.э. – первой половине III в. н.э. 
Так или иначе, к концу III – началу IV в. н.э. по всему исследованному реги-
ону отмечается установление более гумидных условий почвообразования. 
В целом период с конца III в. н.э., включая весь IV в. н.э., предложено рас-
сматривать как «позднесарматский микроплювиал» (Демкин и др., 2010, с. 
49–52).
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1600-1100 лет назад. Практически неисследованный в палеопочвенном 
плане период. Памятников этого времени нет. Традиционным объяснением 
этого феномена считается общая геополитическая нестабильность в пери-
од Великого переселения народов в раннем Средневековье. Но, учитывая 
факты, изложенные выше, можно предполагать, что климатические усло-
вия также сыграли свою роль: увеличение нормы осадков, а именно – уве-
личение влагообеспеченности зимнего периода могло сделать невозмож-
ным выпас скота – основу экономики кочевых народов. В этой ситуации 
обезлюдивание степи вполне объяснимо. 

1100-800 лет назад. Раннее средневековье также слабо изученный с 
палеопочвенных позиций период. Памятники этого времени довольно ред-
ки для данной территории. Поэтому особый интерес представляет палео-
почва кургана № 9 могильника Ольховка, датируемая VIII–IX веком новой 
эры (хазарское время). Литературных сведений о климатической ситуа-
ции этого времени в сухо- и пустынно-степной зоне довольно мало. Эпоха 
средневековья в евразийских степях по имеющимся естественнонаучным и 
историческим данным подразделяется на аридный (V–XI вв. н.э.) и гумид-
ный (XII–XIV вв. н.э.) периоды. Аналогичное подразделение было пред-
ложено и для более северных областей Среднерусской возвышенности, 
для которых развитие климатической ситуации реконструировано более 
полно (Сычева, Чичагова, 1999; Климанов и др., 1995; Попова, 1999). Рас-
сматривая морфолого-генетические свойства палеопочвы хазарского вре-
мени нельзя не отметить признаки солонцеватости, отсутствие гумусовых 
затеков, хорошо оформленную белоглазку в карбонатном горизонте, про-
жилки солей в средней части профиля. Комплекс такого рода признаков 
указывает на умеренно аридные условия конца первого тысячелетия новой 
эры. В пользу этого вывода свидетельствуют и низкие значения магнитной 
восприимчивости в верхней части профиля.

800-600 лет назад. Время средневекового климатического оптимума. 
В эпоху развитого средневековья в XIII–XIV вв. н.э. почвы отличались 
большей гумусированностью, остаточной (реликтовой) солонцеватостью, 
меньшей засоленностью, иным профильным распределением карбонатов и 
морфометрическими формами их сегрегации, более высокими величина-
ми удельной магнитной восприимчивости, несколько иным составом изо-
топов углерода и кислорода педогенных карбонатов и гумуса, заметными 
отличиями в содержании фракций гуминовых кислот. В целом указанный 
период характеризуется как средневековый климатический оптимум (Кли-
манов, 1996) с годовой нормой осадков выше современной на 50 мм. В это 
время происходит смещение природных зон к югу и экспансия сухих сте-
пей в пределы пустынно-степной зоны (Демкин и др., 2001). Характерной 
особенностью средневековых палеопочв XIII-XIV вв. н.э. Нижнего Повол-
жья является существенное отличие их свойств, как от предшествующе-
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го времени, так и от современных фоновых почв. Как правило, они более 
гумусированы, менее засолены, карбонатный горизонт залегает глубже, 
новообразования углекислого кальция представлены крупной и обильной 
белоглазкой, признаки солонцеватости отсутствуют, либо носят остаточ-
ный характер, величина магнитной восприимчивости заметно выше, в 
иллювиальной части профиля присутствуют многочисленные железисто-
марганцевые примазки и дробины. 

Начиная с развитого этапа средневековья и принятия населением Зо-
лотой орды ислама, количество курганов в степной зоне резко сокраща-
ется. С этого периода палеопочвенная летопись природных событий пре-
кращается. Безусловно, отдельные факты погребения почв природными 
и антропогенными наносами продолжают встречаться (оборонительные 
валы, отвалы гидротехнических сооружений, рудников и др.) продолжают 
встречаться, но масштабы и распространение их значительно меньше, чем 
подкурганных погребенных почв. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Палеопочвенные данные дают основание считать, что за последние 
6000 лет на территории Волго-Донского междуречья происходили неод-
нократные изменения климатической ситуации, вызывавшие миграции 
границ почвенно-географических зон. Усиление засушливости климата в 
конце IV – III тыс до н.э. вызвало смещение природных рубежей к северу, 
развитие пустынно-степных ландшафтов на месте сухостепных. Макси-
мум аридизации приходился на рубеж III–II тыс до н.э. В начале II тыс 
до н.э. произошло некоторое смягчение климатических условий, которое 
вызвало очередную миграцию природных рубежей к югу. Раннежелезный 
век (I тыс до н.э. – IV в. н.э.) характеризовался чередованием сравнительно 
аридных и гумидных климатических условий. Резкое увеличении атмос-
ферной увлажненности имело место в XIII–XIV вв. н.э., что вызвало экс-
пансию сухостепных ландшафтов в ареалы пустынно-степных. Этот пе-
риод можно считать «средневековым климатическим оптимумом». Выяв-
ленная ландшафтно-климатическая динамика наиболее ярко проявлялась 
в пограничных областях почвенно-географических зон (подзон).

Работа выполнена по темам Государственного задания № 0191-2019-
0046 и № 0191-2019-0048, а также при частичной поддержке РФФИ (грант 
№18-04-00800).
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Main stages of the evolution of soils in the Eastern Europe steppe zone  
in connection with Holocene climate changes

A.V. Borisov, A.O. Alekseev, T.S. Demkina, M.V. El’tsov, 
P.I. Kalinin, T.V. Alekseeva, T.V. Khomutova

The article summarizes the available data and presents the results of recent investigation 
in the field of soil development in the steppe zone of the south-east of the Russian Plain. 
The results of the study of paleosols buried under kurgan mounds at different historical 
periods allowed revealing the peculiarities of soil evolution and reconstructing the 
climate dynamics in the steppe zone of Eastern Europe over the past 6000 years. It was 
established that the humid conditions of the Atlantic periods of Holocene existed until 
the end of the 4th  millennium BC, after that the trend towards a gradual increase in soil 
salinity began due to the progressive aridization. Peak of aridity was at the turn of the 
3rd -2nd  millennium BC. This was followed by several periods of increasing humidity 
and desalinization of soil at the 18-15 and 5-4 centuries BC, which were interrupted by 
waves of aridization, erosion, decarbonation and salinization. A common trend for the 
entire last 6000 years is the trend towards an increase in organic carbon accumulation, a 
decrease in salinity and an increase in the proportion of Solonetz in the steppe soil cover. 

Key words: soil, steppe, kurgans, buried soils, climate, human activity 
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Эволюция горных почв подчинена направлению развития ланд-
шафтов, которое, в свою очередь, определяется ритмами движения 
ледников. Следствием динамичных условий почвообразования яв-
ляется полихронный и полигенетичный облик почвенного покрова. 
Современная природная зональность в горах холодного и умерен-
ного поясов сформировалась в течение голоцена. Плейстоценовые 
структуры вертикальной поясности (гиперзональности) сохрани-
лись на склонах горных хребтов в аридном климате (Тянь-Шань, 
Крымская гряда). Начало черноземообразования в горах Евразии 
соответствует началу голоцена. К атлантическому периоду голоцена 
черноземы распространились до границ современного альпийского 
пояса. Время начала формирования буроземов – поздний голоцен, 
а почвообразующим субстратом для горно-луговых альпийских  
и субальпийских почв стали морены малого ледникового периода, 
начало которого было особенно контрастным в горах гумидного 
типа поясности. Установленные на основе исследования почвен-
ных архивов палеоэкологической информации палеоклиматические 
тренды для различных горных регионов Евразии носят глобальный 
характер, хотя короткопериодные климатические циклы не отлича-
ются синхронностью.

Ключевые слова: горные почвы, эволюция, плейстоцен, голоцен.

ВВЕДЕНИЕ

Горные регионы занимают около четверти поверхности Земли, распро-
странены повсеместно – от экватора до полюсов, и до сегодняшнего дня 
являются центрами современных оледенений. Ледниковые ландшафты 
горных долин, представленные моренами различных стадий ледниковых 
осцилляций, хранят память о циклах потеплений-похолоданий и, значит, 
служат уникальным хранилищем континентальных архивов палеокли-

Эволюция биосферы с древнейших времен до наших дней
Серия «Гео-биологические системы в прошлом». М.: ПИН РАН, 2019. С. 206–222
http://www.paleo.ru/institute/publications/
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матической информации. Более того, известно (Владыченский, 1998), что 
«поле жизни» Земли может быть расширено за счет горных территорий, 
так как по величинам гидротермических характеристик горные ландшаф-
ты часто выходят «за рамки» равнинных. Почти все исследователи горных 
почв упоминают необычные сочетания факторов почвообразования в го-
рах, но лишь немногие обращаются к изучению фактора времени среди 
них (Александровский, 1987; Геннадиев, 1990; Соломина, 1999; Zech et al., 
2000; Быковская, Ковалева, 2010 и др.). 

Однако возможность использования горных почв в качестве архива 
палеоэкологической информации осложняется тем, что в совокупности  
с труднодоступностью горных территорий минорные взгляды на эволю-
цию горных почв часто во многом и определяют последующие поспешные 
выводы о всеобщей молодости горного почвообразования. В результате 
почвенный покров горных стран до настоящего времени остается крайне 
малоизученным. Работы, посвященные генезису почв горных систем и эво-
люции ландшафтов, немногочисленны (Зонн, 1962; Степанов, Абдуназа-
ров, 1977; Геннадиев, 1990; Baumler et al., 1991; Евдокимова, Ковалева, 1995; 
Khokhlova, 2016 и др.), радиоуглеродные датировки почв некоторых горных 
регионов отсутствуют вовсе. Начиная с начала ХХ в. многие исследователи 
горных ландшафтов отмечают полигенетичность горных почв и наличие 
реликтовых (несоответствующих современному набору факторов почво-
бразования) признаков в их профилях: темноцветность почв еловых и оре-
хово-плодовых лесов Тянь-Шаня (Герасимов, 1947; Глазовская, 1953; Зонн, 
1962), черноземовидность горно-луговых и горно-степных почв Алтая (Ко-
валев, Хмелев, 1968). О возможных сдвигах высотных поясов во времени 
упоминают Зонн (1962), Александровский (2004), Ломов (1984) и другие. 

Структурированию сведений о разновозрастном мозаичном покрове 
горных долин во многом способствует палеогляциологический или «мо-
ренный» подход, который может быть успешно использован для выделе-
ния разновозрастных почвенных контуров (Heuberger et al., 1998; Геннади-
ев, 1990; Соломина, 1999; Savoscul, 1997; Kovaleva, Zech et al., 1999; Zech et 
al., 2000). Действительно, на общем фоне деградации плейстоценового оле-
денения наблюдаются временные наступания и стационирования концов 
горных ледников в зависимости от изменений климата. Эпохи стабильного 
положения ледников сопровождаются отложениями конечных морен. По-
следующее отступание ледников от своих конечно-моренных образований 
приводит к формированию заболоченных ландшафтов или озер в трогах. 
На их месте со временем формируются выровненные участки (моренные 
равнины), заполненные флювиогляциальными, лессовыми или озерно-лед-
никовыми отложениями – троги, луговины и т. д. Именно на таких выров-
ненных участках наблюдается лучшая сохранность многослойных разно-
возрастных почвенных профилей (рис. 1). 
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При этом используется международная система обозначений моренных 
стадий: LGM – максимальная стадия горного оледенения, LG – последний 
ледниковый максимум (морская изотопная стадия 2 около 29 тыс лет на-
зад)), EG – раннеголоценовые ледниковые осцилляции (Молодой Дриас, 
морская изотопная стадия 1 около 14 тыс лет назад), NG – неогляциальные 
(позднеголоценовые) наступания ледников, LIA – малый ледниковый пери-
од XVII–XIX вв.). Таким образом, поиск фронтальных конечно-моренных 
образований и диагностика латеральных троговых плечей и уступов по-
зволяет определить точные границы разновозрастных ландшафтов и кон-
туров почв. 

Действительно, нетронутые дневные палеопочвы – коричневые, крас-
ноземы (вплоть до третичного возраста) в рефугиумах реликтовой флоры  
и фауны в горах сохранились на высоких сыртах и водораздельных греб-
нях, не подвергавшихся оледенению даже в самые суровые эпохи плейсто-
цена. В верхних частях склонов высоких террас на дневную поверхность 
экспонируются эродированные «обезглавленные» варианты палеопочв 
или буроземы. Нижние части склонов и горных долин отличает развитие 
наложенной эволюции почв с иконоподобной записью в почвенных про-
филях черноземов, черноземовидных, чернокоричневых почв. Ритмич-
но-слоистые толщи подбуров, луговых, аллювиальных, дерновых почв  
со вторыми гумусовыми горизонтами почв приурочены к аккумулятив-
ным частям котловин и предморенных понижений. На моренах раннего 
субатлантического возраста во всех горных системах формируются суб-

Рис. 1. Троговые долины рек Поачийок (между хребтами Тахтарвумчорр и Поачвум-
чорр) и Кукисйок (между хребтами Поачвуьчорр и Кукисвумчорр) в Хибинском горном 
массиве. 

3780+110 л.н. – радиоуглеродные датировки почв: 1– ИГАН-3184, 2– ИГАН-3186.
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альпийские и альпийские луговые почвы. А самые молодые почвенные 
разности обнаружены на выходах скальных пород – дерново-гольцовые, 
примитивно-щебнистые и альпийские почвы-ранкеры.

ЭВОЛЮЦИЯ ГОРНЫХ ПОЧВ ТЯНЬ-ШАНЯ

Современный рельеф горных долин Тянь-Шаня и Памиро-Алая сфор-
мировался уже в среднем плейстоцене (Abramowski et al., 2006; Stubner et 
al., 2017). В Тянь-Шане морены последнего ледникового максимума досто-
верно датированы в районах наших исследований около 43 тыс лет назад 
на Киргизском хребте (Abramowski et al., 2006) и около 48 тыс лет назад  
на хребете Ат-Баши) (Zech, 2012). 

Облик почвенного покрова в изученных долинах Северного Тянь-Шаня 
представлен полигенетичными дневными, погребенными и ископаемыми 
почвами плейстоценового и голоценового возраста и отражает динамику 
распада четвертичных оледенений. В нижних частях долин ниже морен 
максимальной стадии плейстоценового оледенения (предположительно, 
изотопная стадия 3–4 (Zech, 2012)), которое не опустилось до предгорий 
и зафиксировано на высотах 1400–1700 м, на ритмично-слоистых лессо-
во-почвенных толщах плейстоцена развиты дневные светло- и темнокаш-
тановые почвы под сухой степью. А на моренах последнего ледникового 
максимума в интервале высот 1700–2000 м сформировались мощные хо-
рошо развитые профили горных черноземов под типчаково-ковыльными 
степями. Лессово-почвенные серии нижних частей вскрытых профилей 
представлены слоями бесструктурных лессовидных суглинков розовато-
го, сероватого или желто-палевого цвета со структурными, окрашенными  
в бурые тона, содержащими палеокротовины и корневые ходы ископаемы-
ми почвами. 

Отложения последнего плейстоценового оледенения заполняют меж-
горные котловины и впервые для данного региона по величинам δ13С 

(табл. 1) диагностирована криоаридная эпоха последней волны оледенения. 
Вся поверхность северного склона Тянь-Шаня до высоты 1500 м представ-
ляла собой перигляциальную пустыню, аналог которой сегодня можно на-
блюдать в высокогорных ландшафтах Памира. На равнине аналогов этим 
ландшафтам нет, так как невозможно подобное сочетание низких темпера-
тур и интенсивной солнечной радиации.

Утяжеление значений δ13С в лессах и погребенных почвах интерста-
диалов обусловлено его утяжелением в гляциальной атмосфере, которое,  
в свою очередь, должно было сопровождаться резким понижением его кон-
центрации. Отсутствие процессов биологической активности диагностиру-
ется по отсутствию разницы между значениями δ13С гумуса и карбонатов  
и по минимальным значениям δ15N. Изотопный состав атмосферы был тя-
желее сегодняшней (–8‰) на 4‰ по углероду и на 2–3‰ – по изотопу азота. 
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Таблица 1. Изотопный состав углерода и азота гумуса почв Тянь-Шаня. 

Горизонт,
глубина

Возраст,
лет назад

(Максимов, 1980; 
Zech, 2012;

Kovaleva, 2004)

δ13С  

гумуса
δ 13С

карбонатов δ15N
доля C4

растений, 
%

Доля педо-
  генных

карбонатов,
%

Горный чернозем, 1950 м
Аd  0-18
А 18-32
А 32-44

АВ 44-55
ВС1 55-73
[АВ] 73-83
В 83-101

ВС2 101-114
С2 114-126
[В] 126-157
С3 157-187

   [В] 187-200

   

16500+700
18600+400

25000+2600

43000

-25,50
-25,50
-25,22
-25,20
-25,03
-9,50

-12,30
-9,00
-9,59
-9,41
- 5,09
-5,59

-10,07
-7,67
-8,53
-8,01
-4.36
-4,65

7,20
7,10
6,90
6,37
6,38
6,35
5,35
5,19
5,19
4,70
2,20
3,46

10,79
12,81
14,17
86,98
100
100
100
100
100
100

            0
0

81,87
79,98
88,95
85,12
85,66
83,18

Горная луговостепная черноземовидная почва, 2100 м 
Аd 0-12
A 12-37

[A] 37-50
[АВ]50-80

B 80-95
Bt 95-100

C1 100-110
[A] 110-125
ВС2125-135
C2 135-165
[В]  165-200

3805+145
5225+80

10100+564

14030+880

19200+2000

-25,34
-25,35
-25,39
-25,03
-19,37
-19,00
-8,30
-24.41
-8,53
-8,62
-9,11

-7,84
-19,55
-7,80
-7,54
-8,04

8,21
8,20
7,23
7,21
6,26
4,49
4,50
4,66
5,37
1,47
5,17

11,94
11,90
11,58
11,57
54,89
100
100

18,63
100
100
100

94,23
94,20
80,09
91,44
87,47
88,26

Горно-луговая субальпийская черноземовидная, 2300 м
А 7-35

[A] 35-50
[АВ]50-68

В 68-87
Bt 87-97

С1 97-110
[A] 110-146

3010+90
5560+120

7130+610

14500+1500

-24,91
-25,25
-24,11
-28,80
-28,80
-10,58
-10,36

-12,30
-11,94
-8,00
-9,30

7,78
5,12
4,73
3,14
3.89
1,89
3,95

15,00
12,59
14,50
8,63
8,63
100
100

45,00
46,28
75,61
89,77

Горная коричневая почва, 2700 м
А 0-40  

АВ 40-60
В 60-90

[A] 90-120
[В] 120-150

2030+60
4470+180

7290+80

-26,00
-25,26
-25,20
-24,59
-8,09

-14,64
-7,73

7,0
6,52
6,00
-1,69
4,21

12,00
12.52
15,00
17,34
100

59,54
95,56

Горно-луговая альпийская почва, 2900 м
А 3-20

АС 20-35
С 35-50

109+47 -24,18
-24,21
-23,89

-
-
-

3,89
3.09
1,26

20,28
20,07
22,37

0
0
0
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Так как самые древние из обнаруженных почв последнего межлед-
никовья имеют позднеплейстоценовый возраст (24000–26000 лет назад),  
то эпоха последнего оледенения (изотопная стадия 2) имела место в Средней 
Азии раньше 26000 лет назад, ледники в самой северной части гор Средней 
Азии по долинам не опустились ниже среднегорий. Судя по величинам 
δ13С, в климате низкогорий сочетались арктические условия перигляци-
альной зоны и резкая континентальность высокогорной пустыни. Поч- 
вы интерстадиалов, сохраняющиеся на склонах – бурые полупустынные.

Почвы длительного межледниковья, наступившего около 25000 лет на-
зад и продлившегося до 1900  лет назад (Zech, 2012), представляли собой 
хорошо развитые (мощность до 20 см) бурые криоаридные разности под 
полупустынной и сухостепной растительностью С4 типа. Почвообразова-
ние протекало в экстраконтинентальных условиях, о чем свидетельствует 
«липидный» характер их гумуса, установленный по накоплению липидов  
в групповом составе гумуса и фосфолипидов – в препаратах гуминовых 
кислот (по данным ЯМР-спектроскопии) (Ковалева, Ковалев, 2009), а также 
по аккумуляции серы в почвах. Подтверждением вывода о сухости клима-
та служат и повышенные величины содержания валового оксида кальция 
и магния, скопления кристаллов гипса, характерные минимумы значений 
Сгк/Сфк (0.6–0.7) и среднего диаметра песчаных компонент. 

Интенсивность последней волны оледенения около 19 тысяч лет на-
зад (Zech, 2012) оказалась, исходя из данных изотопного состава карбона-
тов и гумуса, значительно меньше предыдущей, лесс откладывался, по-
видимому, при более высоких температурах, растительность сохранилась, 
но интенсивность континентальных ветров, а, значит, и сухость климата 
значительно усилились. В соответствующих данной эпохе лессах зафик-
сированы минимумы величин среднего диаметра песчаных компонент, на-
копление липидов – индикатора низкой микробиологической активности, 
увеличение отношений C:N:S, снижение величин Сгк/Сфк до 0.

Катастрофическое изменение климата, растительности и химического 
состава атмосферы прослеживается с 15–14000 лет назад (табл. 1), причем, 
прежде всего, по резкой смене типа фотосинтеза, последовавшей за рез-
ким увеличением концентрации углекислоты в атмосфере планеты. Судя  
по значениям изотопного состава почвенного гумуса и карбонатов (–19‰), 
это была эпоха более высокой влажности почв. Увеличение величин диа-
метра песчаных компонент, доминирование пролювиального генезиса лес-
сов (исходя из значений содержания кварца в 71–72%), увеличение значе-
ний Сгк/Сфк до 0.9–1 подтверждают данный вывод.

В самом начале голоцена (около 11–13 тыс лет назад) по минимальным 
величинам среднего диаметра песчаных компонент, изотопному составу 
гумуса, уменьшению содержания кварца до 50% и установленному его  
эоловому генезису, обнаруживается сухой аридный интервал, соответ-
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ствующий молодому дриасу. Однако, видимо, температуры не понижались 
ниже 0 ºС, так как доминирующие позиции снова заняла растительность 
С4 типа. Соотношение лигниновых фенолов в криаридных почвах обна-
руживает сходство с составом лигнина в современных коричневых почвах 
можжевелового леса (Ковалев, Ковалева, 2015). 

С начала голоцена (9–8 тыс лет назад) тренд потепления становится не-
обратимым. Ледники во всех изученных ледниковых долинах интенсивно 
отступают, о чем свидетельствует характер почвенного покрова, их таяние 
приводит к формированию запрудных озер в трогах и развитию заболочен-
ных гидроморфных ландшафтов. Некоторое увеличение содержания хло-
рофилла и грибных меланинов в средних частях профилей – возможный 
реликт их позиций ландшафта среднегорий. Развитие умеренно теплых 
и сухих условий способствовало обсыханию приледниковых водоемов  
и распространению черноземно-луговых почв и черноземов в долинах. 

Возраст горизонта В в почвах на высотах 2350 и 2450 м в изучаемых 
долинах – 7130+610 и 6440+180 лет соответственно (Максимов, 1980). Лед-
ник интенсивно отступает, в почвах предморенных понижений (лугови-
нах) ледниковых долин господствуют гидроморфные процессы почвоо-
бразования. Значения d13 С около –24 – –25‰ отчетливо диагностируют 
этап резкого потепления климата в начале голоцена и смену типов расти-
тельности. С3 растения развивают в отличие от своих предшественников 
мощные корневые системы во влагонасыщенных рыхлых грунтах. Травя-
нистые растения вытеснили своих криостепных сородичей в высокогорья  
и на склоны высоких хребтов. Поэтому на склонах в условиях лучшего 
дренажа сохраняются коричневые почвы под можжевеловыми лесами.  
Интересно отметить, что возраст и изотопный состав В горизонта корич-
невых почв Главной гряды Крымских гор оказался схожим – 7060+260 
(RGI-1240) и –22 – –24‰ соответственно.

Голоценовый климатический оптимум с теплым и сухим климатом  
с температурами выше современных, с С-3 типом растительности, разви-
вавшейся на черноземных почвах в изучаемых долинах, может быть рекон-
струирован около 6–4 тыс лет назад. Возраст погребенного гумусового го-
ризонта – 5560+90 лет на Киргизском хребте (Ковалева, Евдокимова, 1995), 
4200 – на Алайском (Zech et al., 2000). Они отличаются зернистой струк-
турой, типичным для черноземов или черноземно-луговых почв черным 
цветом. Этот горизонт сформировался в период, когда среднеголоценовые 
ландшафты были представлены луговыми степями. 

К среднему голоцену новые высокогумусные типы почв распространя-
ются до самых вершин хребтов, вплоть до границы современного оледене-
ния мы обнаруживаем вторые гумусовые горизонты, ледник, по-видимому, 
полностью деградировал. Структуры почвенного покрова очень просты: 
от подножия (1000 м) до 1600 м – каштановые почвы, 1600–3600 – чернозе-
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мы, 3600–4000 горно-луговые почвы. На склонах – сохранившиеся с конца 
плейтоцена коричневые почвы под арчевниками. 

Черные мощные гумусовые горизонты реликтовых почв, имеющие 
обширное площадное распространение, свидетельствуют о мягком уме-
ренном климате, распространении покрытосеменных растений С3 типа 
(d13С=–25‰) растительности на Тянь-Шане и на Памире. По сравнению  
с современными климатические условия среднего голоцена должны были 
быть суше и теплее на Северном Тянь-Шане. Очень высокие величины по-
казателей гумификации и коэффициентов экстинкции, фульватно-гумат-
ный и гуматный тип гумуса во вторых гумусовых горизонтах, высокая 
степень ароматичности гумусовых кислот (Ковалева, Евдокимова, 1995) 
диагностируют автоморфные условия почвообразования.

Впоследствии черноземные почвы, просуществовавшие около 2000–
3000 лет, были перекрыты новым наносом эпохи позднеголоценово-
го похолодания, в котором и формируется современная почва. Переход  
от среднего голоцена к позднему, исходя из величин d13С (–28‰), характе-
ризовался изменением климата в сторону увлажнения, которое без сильно-
го понижения температур привело к росту оледенения. Увеличение уровня 
осадков привело к элювиальной дифференциафции профилей по илу, же-
лезу. Микроморфологические исследования этих почв обнаружили сильно 
ожелезненные анизотропные глины различного возраста, с 5–10 слоями  
в них, иногда перемежающиеся со слоями кальцита – результат понижения 
зоны иллювиирования и последующего окарбоначивания.

Природные зоны спустились вниз по долинам, вакантную нишу в вы-
сокогорьях занимает новый субальпийский горно-луговый тип почвообра-
зования и растительности, накладываясь на профиль горного чернозема. 
Таким образом, современная субальпийская и альпийская растительность 
и черноземовидные почвы на высотах ниже 3000   и субальпийские луговые 
почвы выше 3000 м начали формироваться около 3 тыс лет назад. Возраст 
современных гумусовых горизонтов черноземовидных почв 3010+90 лет 
на Киргизском хребте (Ковалева, Евдокимова, 1995), 2850+110 лет –  
на Пскемском хребте (Соломина, 1999). 

В низкогорье сохраняется чернозем, но меняется его подтип – с типич-
ного на выщелоченный. К средневековому климатическому оптимуму он 
вновь восстановил оставленные позиции. Профили черноземов низкогорий 
могут быть только подразделены на верхнюю и нижнюю части, которые 
соответствуют среднему и позднему голоцену по характеристикам орга-
нического вещества.

Таким образом, именно во второй половине голоцена начинает форми-
роваться вертикальная природная зональность в Высокой Азии с верхним 
луговым поясом и горно-луговыми почвами в зоне действия надмерзлот-
ной верховодки, средним – лесным на склонах и черноземовидном в доли-
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нах, в низкогорье – каштановые почвы. Более гидроморфный тип лугового 
почвообразования накладывается на черноземный или коричневоземный 
профиль – формируются текстурно-дифференцированные черноземовид-
ные, чернокоричневые или темноцветно-лесные почвы.

На Тянь-Шане переход к средневековому климатическому оптимуму  
не был особенно контрастным, хотя, судя по свойствам органического ве-
щества горизонтов 1000-летнего возраста, вновь сопровождался аридиза-
цией климата на севере горной страны и увлажнением – на юге и отступа-
нием нижней границы луга вверх, а леса – на склоны. Господствующий тип 
почвообразования – снова черноземный.

На моренах малого ледникового возраста, появившихся около 300  
(по кольцам арчи) или 100 лет назад, сформировались горно-луговые аль-
пийские почвы, наследовавшие изотопный состав холодной климатиче-
ской эпохи. Ледники опустились вниз до высоты 3000 м. В Высокой Азии 
малый ледниковый период сопровождается усилением гумидности кли-
мата и усилением явлений текстурной дифференциации профилей. Совре-
менную эпоху почвообразования, наступившую после малого ледникового 
периода, отличает отчетливая тенденция увеличения температур воздуха, 
отступания горных ледников и деградация многолетней мерзлоты повсе-
местно во всех исследованных долинах и нарастания гумидности климата. 
Им отвечают высокое содержание гумуса – до 30% в почвах высокогорий, 
низкие оптические плотности и грубый характер гумуса, но значения 13С 
еще не достигли позднеголоценовых минимумов (сейчас – –25%, а в позд-
нем голоцене – –28%). Возраст современного гумусового горизонта, по на-
шим данным – 109+47 лет. 

ЭВОЛЮЦИЯ ПОЧВ КАВКАЗА

Почвообразование на Северо-Западном Кавказе укладывается во вре-
менные рамки голоцена, судя по радиоуглеродным датам погребенного го-
ризонта чернозема, обладающего гуматным характером гумуса и высокой 
степенью гумификации. Начавшееся в раннем голоцене (радиоуглерод-
ный возраст 10620+210 лет (ИГАН-2475)) черноземообразование в Кисло-
водской впадине на высотах около 900–1100 м на отложениях последнего 
плейстоценового оледенения продолжается до сих пор. Ранний голоцен  
на Кавказе был временем теплого и влажного климата, когда горнолуговые 
и лугово-болотные почвы были распространены под влажными лугами. 
Действительно, характеристики органического вещества переотложенного 
гумусового горизонта, найденного в толще флювиогляциальных отложе-
ний, обнаруживают гуматный гумус, 70% степень гумификации. Но по-
вышение величины коэффициента цветности по сравнению с черноземами 
говорит о невысокой ароматичности молекул, сближающий данный гори-
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зонт с горно-луговыми почвами (рис. 2). Вероятно, на высоте 1200–1300 м 
в начале голоцена располагались заболоченные горные луга. 

В то же время на высоте 2900 м на Восточном Кавказе уже около 
8000 лет назад (8060+240 лет (RGI-57)) сформировались гумусированные 
хорошо развитые полугидромофрные почвы за счет увеличения увлажнен-
ности под лугами или лесом, но в более холодных условиях, чем сегодня. 
Эта луговая почва была перекрыта мореной Шахюрдской стадии Шахна-
бадского оледенения, ледники которого спускались до высот 3000–3200 м. 
В атлантическом периоде голоцена вектор эволюции почв резко меняет 
свое направление с гумидного на аридно-степной, происходит формирова-
ние лугово-степных почв. Погребенные черноземовидные горизонты гор-
но-степных почв Дагестана, возраст которых на высоте 2900 м составил 
6430+270 лет (RGI-56) гуматным гумусом, пологим характером спектров 
отражения гуминовых кислот, низкими величинами коэффициента отра-
жения (26%). 

Переход от степного этапа к лесному, очевидно, относится к началу 
субатлантического периода (2500 лет назад) (Александровский, Бирина, 
1987). В полосе, занятой лесом, черноземы эволюционировали в серые 
лесные почвы. Подтверждением тому, что серые лесные почвы в прошлом 
здесь были черноземами, служат хорошо сохранившиеся в их профиле 
мощные вторые гумусовые горизонты. 

В середине первого тысячелетия нашей эры (возраст иллювиального 
горизонта бурозема составляет 1480±140 лет (RGI-55)) на высотах около 
1700 м формируются буроземы, эволюция которых под лесом на фандах  

Рис. 2. Оценка крутизны спектральных кривых методов Салфелда (по величинам оп-
тических плотностей гуминовых кислот из гумусово-аккумулятивных горизонтов почв 
Кавказа).

     – горно-луговые субальпийские почвы
     – горные черноземовидные почвы
     – погребенный чернозем
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не прерывалась в течение последних 1500 лет ни средневековым климати-
ческим оптимумом, ни похолоданием малого ледникового периода.

Горно-луговые черноземовидные почвы с погребенными гумусовыми 
горизонтами черноземов распространены и под луговой растительностью 
на террасах рек Кяфар и Кривая (высота 1100–1300 м над уровнем моря),  
и под стенами городища Кяфар. Время погребения ископаемых толщ (по 
археологическим артефактам аланского городища Кяфар) – 1000–1300 лет 
назад. Эпоха стабильного почвообразования на занятых аланами лавинных 
конусах и отсутствия значительных ледниковых подвижек продолжалась, 
по разным оценкам, с III–VIII столетия нашей эры вплоть до XIII в.

Почвообразование преобладало над разрушительными экзогенными 
процессами. Гуматный гумус и богатое бензоидными структурами строение  
(по данным инфракрасной спектрометрии и ядерного магнитного резонанса) 
гуминовых кислот в почвах террасс аланского поселения является индикато-
ром черноземообразования в условиях теплого и сухого климата «архызско-
го» перерыва в оледенении горных вершин. Следовательно, и верхняя грани-
ца леса должна была быть выше на 200–300 м, чем сегодняшняя. 

Малый ледниковый период в изучаемом регионе начался 300–500 лет на-
зад, судя по возрасту дневных гумусовых горизонтов (350+50 и 450+70 лет 
(ИГАН-2474)) и проявился в нарастании ледников. В результате черноземы 
среднегорий эволюционировали в горно-луговые черноземовидные почвы 
на речных террасах с более близким уровнем грунтовых вод. Карбонатные 
черноземы предгорий эволюционировали под влиянием усилившейся ув-
лажненности климата в остаточно-карбонатные и выщелоченные. 

По-видимому, именно во второй половине голоцена начинает форми-
роваться сегодняшнего вида вертикальная природная зональность на Кав-
казе с верхним луговым поясом и горно-луговыми почвами, средним-лес-
ным на склонах и черноземовидном в долинах. Среднегорья заняты лесом  
на бурых лесных почвах на склонах или горно-луговых черноземовидных 
почвах в долинах. В зоне предгорий сохраняется чернозем, но интенсив-
ность черноземообразовательного процесса меньше былого. 

Современный гумусовый горизонт горно-луговой субальпийской по-
чвы Восточного Кавказа не разрушен талыми водами малого леднико-
вого периода, то есть современные лугово-степные почвы Дагестана ак-
тивно развивались в средневековый климатический оптимум – около 
1251–1449 гг. (610+150 лет (RGI-54)), а интенсивность оледенения в малый 
ледниковый период в горном Дагестане была менее значительна, нежели  
на Северо-Западном Кавказе. 
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ЭВОЛЮЦИЯ ПОЧВ ХИБИНСКОГО ГОРНОГО МАССИВА

Освобождение Кольского полуострова и Хибинского горного массива 
от покровного валдайского ледника, судя по данным радиоуглеродного да-
тирования почв, затянулось до 7500–7000 лет назад и закончилось лишь 
к началу среднего голоцена, когда стало возможным формирование поч-
венного покрова. Голоценовые почвы, захороненные естественным путем 
вследствие подавления почвообразования осадконакоплением, широко 
развиты в аккумулятивных и транзитно-аккумулятивных ландшафтах. 
Уже сам факт естественного погребения почв свидетельствует о катастро-
фических изменениях факторов почвообразования.

Почвенный покров хорошо отражает динамику распада последнего 
оледенения. В районе исследований реконструированы 3 стадии развития 
долинного горного оледенения, сопровождавшиеся повышением лавинной 
активности на склонах, и на основе радиоуглеродного анализа датирова-
ны три эпохи почвообразования в периоды «межледниковий». Во-первых, 
4500–3500 лет назад – эпоха суббореального потепления. Радиоуглеродная 
датировка погребенной почвы 3780±110 лет (ИГАН-3184). Лавинная дея-
тельность сокращалась. На морене ледниковой эпохи даун и ее флювио-
гляциальных отложениях в высотном интервале 440–450 м над уровнем 
моря протекало активное почвообразование лугового типа. Моренные от-
ложения этой эпохи характеризуются самыми низкими значениями индек-
сов выветривания, то есть рассматриваемая морена – самая древняя в ряду 
изучаемых морен (рис. 3).

Рис.3. Оценка интенсивности выветривания почв разных моренных стадий Хибинско-
го горного массива (по результатам анализа валового химического состава);
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Свойства органического вещества погребенных почв свидетельствуют 
о том, что гумусообразование в них шло по тому же типу, что и в современ-
ных почвах, когда доминирующим является луговый тип почвообразова-
ния. Однако более теплая и влажная стадия с усилением лугово-болотного 
процесса, которую проходили почвы троговых долин по мере их формиро-
вания на месте бывших приледниковых озер, нашла свое отражение в свой-
ствах гуминовых кислот. Молекулярная масса гуминовых кислот погребен-
ных горизонтов меньше, а степень окисленности и оторфованности моле-
кул, так же как и содержание Рg-фракции, выше, чем в дневных горизонтах.

Вторая волна неогляциального похолодания, оледенение стадии эгес-
сен приурочено к периоду 3500–1500 лет назад. Это время активизации 
склоновых процессов и прерывания педогенеза. Молодость данных отло-
жений по сравнению с предыдущей стадией обнаруживается увеличением 
индексов выветривания, тенденцией к увеличению содержания стронция, 
циркония и титана в валовом составе.

По нашим данным, эпоха малого климатического оптимума с активным 
развитием дернового типа почвообразованием в долинах и формированием 
подбуров на склонах началась около 1200–1000 лет назад. Радиоуглеродная 
датировка погребенной почвы – 1170±80 лет (ИГАН-3186). Максимально 
сокращалась лавинная активность, и на морене гляциальной стадии эгес-
сен на высоте 470–490 м шло активное формирование дерново-подбуров. 
Почвы, развитые на моренах рассматриваемой стадии, отличаются неодно-
родностью гранулометрического состава, отсутствием корреляции между 
средним диаметром песчаных компонент и степенью их отсортированно-
сти. Следовательно, условия увлажнения не были благоприятны для сор- 
тировки материала, а это возможно лишь в сухих условиях среды. Харак-
тер преобразования первичных минералов в профилях практически не от-
личается от современного, свойства органического вещества, на первый 
взгляд, идентичны. Однако элементный состав гуминовых кислот и их ин-
фракрасные спектры свидетельствуют о большей обогащенности гумино-
вых кислот погребенных субатлантических почв азотом, и, следовательно, 
об их большей биологической активности и о сдвиге вертикальных рас-
тительных поясов вверх. Верхняя граница леса должна была быть выше  
на 150–200 м. Этот климатический этап в Хибинах сопоставляется иссле-
дователями со временем архызского перерыва на Кавказе. 

Малый ледниковый период, или гляциальная стадия фернау, имел две 
фазы похолоданий: в XII и XIX вв. Почвообразование протекало на морене 
и ее флювиогляциальных отложениях на высоте 540–550 м над уровнем 
моря, обнаруженных нами, по-видимому, впервые, и относящихся к первой 
ледниковой фазе.

Активизация склоновых процессов и лавинной активности привела  
к погребению субатлантических почв, развитие мерзлотных явлений при-
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вело к формированию многообразных форм мерзлотного рельефа, которые 
сегодня являются реликтовыми. Граница леса опустилась до субатланти-
ческих границ.

Вторая фаза малого ледникового периода и следующая за ней эпоха 
современного лугового почвообразования по мере обсыхания запрудных 
озерных ландшафтов в предморенных трогах наступила в XIX–XX вв. Ра-
диоуглеродные датировки современной почвы – 177±49 лет (ИГАН-3187)  
и 261+55 лет (ИГАН-3185). «Грубый» характер гумуса, его гуматно-фуль-
ватный состав, низкие коэффициенты экстинкции, значительное содержа-
ние Рg-фракции, низкая обогащенность гумуса азотом, развитая перифе-
рическая часть молекул при малом участии связей бензоидных структур  
в современных гумусовых горизонтах соответствуют условиям гумусо-
образования горной тундры с непродолжительным периодом биологиче-
ской активности и повышенным увлажнением. 

ЭВОЛЮЦИЯ ПОЧВ СРЕДНЕГО УРАЛА

Определение возраста погребенных почвенных горизонтов обнаружи-
ло, что интенсивное почвообразование на Среднем Урале началось в конце 
голоцена, придя на смену последней волне неогляциального похолодания 
2500 лет назад, что подтверждает гипотезу о холодном климатическом 
эпизоде позднего голоцена (3500–1500 лет назад), когда ледники Урала,  
по мнению Соломиной (1999), вернулись к своим позднеплейстоценовым 
границам.

Возраст иллювиального горизонта бурозема – 1440±70 лет (Ki-18779). 
Более тяжелый по сравнению с вышележащими горизонтами изотопный 
состав углерода в нем свидетельствует о некоторой аридизации и поте-
плении климата «средневекового климатического оптимума» и, видимо, 
распространению в составе лесов широколиственных пород, граница леса 
поднималась до вершин хребта. При этом буроземы на склонах старше 
(1440±70, Ki-18778), так как вершины хребтов быстрее обсыхали, а оле-
денение носило долинный характер, а темногумусовая почва в луговине 
межгорной седловины немного моложе (1300±90, Ki-18779). В дальнейшем 
датированные горизонты были перекрыты более молодыми отложениями 
ледниковой стадии фернау, граница леса опустилась на 200 м вниз. 

Облегчение изотопного состава углерода говорит о последующем  
за оптимумом прохладном и влажном «малом ледниковом периоде». Пик 
содержания щебня в мелкоземе маркирует усилившуюся деятельность 
экзогенных факторов. Максимальная подвижность соединений железа  
в этом же горизонте подтверждает увеличение увлажнения. В горизонтах 
дневных почв наблюдается активное луговое почвообразование. 
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Эволюция горных почв подчинена направлению развития ландшафтов, 
которое, в свою очередь, определяется ритмами движения ледников, гео-
морфологическими и климатогенными процессами. Следствием динамич-
ных условий почвообразования является полихронный и полигенетичный 
облик почвенного покрова горных стран. Современные типы почвообра-
зования, а также типы структур вертикальной зональности почв разновоз- 
растны. 

Так, коричневые и бурые криоаридные почвы формировались в усло-
виях перигляциальных зон плейстоцена и сохранились в экстрааридных  
условиях, например, высокогорий Тянь-Шаня, Главной гряды Крымских 
гор, Памира. Это отличный от большинства современных голоценовых 
типов, более древний тип вертикальной зональности почв (гиперзональ-
ности). 

Начало процесса черноземообразования совпадает с началом голоцена  
и глобальным распространением растений с С3 типом фотосинтеза.  
К атлантическому периоду голоцена черноземы распространились на Кав-
казе и в Тянь-Шане вплоть до границы современного альпийского пояса. 

Появление буроземов под лесом на горных склонах во всех горных си-
стемах диагностирует начало неогляциального похолодания в начале исто-
рического времени. А средневековый оптимум во всех исследованных ре-
гионах отличается восстановлением среднеголоценовых структур почвен-
ного покрова и деградацией оледенения. В то же время, как показывают па-
леопочвенные данные, наступание ледников малого ледникового возраста 
(особенно активное в горах гумидного климата) привело к формированию 
субальпийских и альпийских горно-луговых почв. 

Установленные на основе исследования почвенных архивов палеоэко-
логической информации палеоклиматические тренды для различных гор-
ных регионов Евразии носят глобальный характер, хотя короткопериодные 
климатические циклы не отличаются синхронностью.
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Age and evolution of Eurasia mountain soils
N.O. Kovaleva

The evolution of mountain soils is subject to the direction of the development of 
landscapes, which is determined by the rhythms of the glaciers movement. The result 
of dynamic soil forming conditions is the polychronic and polygenetic soil cover. The 
modern natural zonality in the mountains of the cold and temperate zones were formed 
during the Holocene. The Pleistocene structures of vertical zonality (hypersonality) are 
preserved on the slopes of mountain ranges in the arid climate (Tien Shan, the Crimean 
ridge). The beginning of Chernozem formation in the mountains of Eurasia corresponds 
to the beginning of the Holocene. Chernozems spread to the borders of the modern 
alpine belt to the Atlantic period. The beginning of the Burozems formation is the Late 
Holocene, and the soil-forming substrate for mountain-meadow Alpine and subalpine 
soils are the moraines of the Little Ice Age, the beginning of which was more contrasting 
in the mountains of the humidity zona. The paleo-climatic trends were established by the 
soil archives study. Paleoecological information for various mountain regions of Eurasia 
are global, although short-period climatic cycles were not synchronic.

Keywords: mountain soils, evolution, Pleistocene, Holocene.
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Представлены результаты геоинформационного моделирования до-
пустимых норм эрозии (скорости почвообразования), предельной 
мощности гумусового горизонта и затрат радиационной энергии 
на почвообразование для зональных почв Крымского полуострова 
Описаны географические особенности изменения указанных пара-
метров. Обоснована актуальность учета допустимых норм эрозии 
при планировании почвенно-мелиоративных мероприятий.

Ключевые слова: энергетические затраты на почвообразование, пре-
дельная мощность гумусового горизонта, допустимые нормы эрозии, зо-
нальные почвы, Крымский полуостров.

В настоящее время в связи с интенсивным использованием почвенных 
ресурсов, изменением климата, процессы трансформации агроландшафтов 
достигают катастрофических масштабов. Изменение структуры ландшаф-
тов при антропогенном освоении приводит к нарушению биохимических 
и физических процессов восстановления плодородия почв и резкого обо-
стрения процессов деградации почв. Для разработки мероприятий стаби-
лизации эрозионной ситуации на конкретной территории при разработке 
комплексной системы рационального природопользования необходимо ко-
личественно оценить соотношение темпов эрозии и ее допустимой нормы.

В настоящее время существуют различные методологические подхо-
ды, позволяющие оценить темпы потерь почвы в результате эрозии [4–11; 

Эволюция биосферы с древнейших времен до наших дней
Серия «Гео-биологические системы в прошлом». М.: ПИН РАН, 2019. С. 223–233

http://www.paleo.ru/institute/publications/
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16; 20–22; 24–31], однако количественная оценка величины ее допустимой 
нормы в должной степени не разработана. Поэтому рассмотрение про-
блемы противоэрозионного обустройства агроландшафтов на основе ре-
комендаций, основанных на конкретных аналитических исследованиях и 
математических моделях соотношения процессов эрозионного разруше-
ния почв и их способности к самовосстановлению чрезвычайно актуально. 
Наиболее эффективно оценить допустимые нормы эрозии (ДНЭ) возмож-
но только посредством моделирования формирования почвы во времени и 
определения скоростей почвообразования. 

В Крыму сильной эрозии подвержено 60.3% распаханных земель. Про-
явлению ускоренной эрозии на полуострове в последнее время способству-
ет не только интенсивное сельскохозяйственное освоение территории, но 
и факторы, обусловленные современными изменениями климата, проявля-
ющиеся в усилении таких процессов, как пыльные бури, ливневые осадки, 
метелевые переносы, скорость ветра. Современные тенденции климата в 
разных условиях рельефа, почвообразующих пород, растительности и де-
ятельности человека приводят к смене характера водного и теплового ре-
жима функционирования почв, часто вызывая деградацию почв. По сути, 
в современных условиях происходит новый процесс эволюции и формиро-
вания почв в новых условиях среды.

В связи с указанными особенностями, актуальным является создание 
пространственных моделей, позволяющих количественно оценить энер-
гетику процесса и скорости почвообразования на территории Крымского 
полуострова, что и стало целью данной работы.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЙ

В основу исследований легли работы Е.И. Ергиной с соавторами [4–10; 
15; 28], в которых на основе почвенно-хронологических и аналитических 
исследований разработаны региональные модели расчета допустимых 
норм эрозии зональных почв Крыма. В работах показано, что в современ-
ных условиях, реальное определение скорости почвообразования на скло-
новых землях возможно только на основании расчетов темпов природного 
почвообразования. 

Различия в скоростях почвообразования, с некоторой долей условно-
сти, объясняются составом почвообразующих пород, а также различны-
ми энергетическими затратами на почвообразование. В работах [4–10; 15; 
28] получена математическая зависимость скорости почвообразования для 
почв, сформированных в результате природного почвообразовательного 
процесса на плакорах и на склонах различной экспозиции и крутизны:

(1)
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где G – скорость почвообразования (мм/год); r – коэффициент; Н – мощ-
ность гумусового горизонта, мм; Н(пр) – предельная мощность гумусового 
горизонта, мм.

Ранее авторами [4–7] была изложена методика расчета предельной 
мощности гумусового горизонта зональных почв Крыма. Итоговые мате-
матические модели, которые были получены путем графического анализа 
данных имеют вид:

HГ(ПР) = g · (422.1 · lnQ – 2232.4)                                 (2)
HГ(ПР) = g · (393,4 · lnQ – 1905.1)                                 (3)

где HГ(ПР) – предельная мощность гумусового горизонта, мм; Q – годовая 
величина затрат радиационной энергии на почвообразование; g – поправка 
на гранулометрический состав почвы.

Формула (2) дает возможность рассчитывать максимальные мощности 
гумусового горизонта для почв на рыхлых почвообразующих породах, а 
(3) – для почв, которые образовались на элювии и делювии разнообразных 
горных пород.

Расчет энергетических затрат на почвообразование производился на 
основе биоэнергетического подхода В.Р. Волобуева [2]. Им разработан спо-
соб оценки эффективности почвообразовательного процесса с помощью 
функции Q – годовой величины затрат радиационной энергии на почвоо-
бразование. После модернизации авторской записи, дополненной множи-
телем перевода в систему СИ, формула вычисления величин Q в МДж/
м2·год имеет такой вид:

(4)

где R – радиационный баланс, ккал/(см2/год), Р – годовая сумма осадков, мм.
Расчет радиационного баланса выполнен на основе данных реанали-

за, по материалам Европейской организации спутниковой метеорологии 
[29] (European Organisation for the Exploitation of Meteorological Satellites – 
EUMETSAT) и данных, представленных в работе [13]. С использованием 
данных реанализа была рассчитана карта количества суммарной солнеч-
ной радиации в Крыму. На основе данных о годовых значениях суммарной 
солнечной радиации и радиационного баланса по метеостанциям Крыма, 
представленных в работе [13], была получена зависимость между значени-
ями суммарной солнечной радиации и радиационного баланса в Крыму, 
которая легла в основу расчета радиационного баланса территории Крым-
ского полуострова. 

Годовые суммы осадков получены путем географической интерполя-
ции значений сумм осадков по метеостанциям Крыма.
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РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЙ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Используя полученные слои радиационного баланса и годовых сумм 
атмосферных осадков получена уточненная по сравнению с предыдущими 
публикациями [4, 15, 28] карта энергетических затрат на почвообразование 
(рис. 1).

На карте четко выделяется субширотный градиент изменения потен-
циала энергетических затрат на почвообразование: от 1000 до 1200 МДж/
м2 год в равнинном Крыму. Наибольший энергетический потенциал в рав-
нинном Крыму для формирования почв имеет Центрально-Крымский ре-
гион, наименьший – Тарханкутский полуостров, Керченский полуостров и 
Присивашье. Данная величина подтверждает природную обусловленность 
зонального почвообразования климатическими факторами. В Предгорье 
значения энергетических затрат возрастают до 1350 МДж/м2·год. 

Карта энергетических затрат на почвообразование в Горном Крыму 
хорошо отражает зонально-провинциальные особенности Главной гряды 
Крымских гор. Для северных склонов Главной гряды значения энергетиче-
ских затрат на почвообразования равны 1450 до 1600 МДж/м2·год. Макси-
мальные затраты на почвообразование характерны для поверхностей яйл: 
более 2000 МДж/м2·год. При этом в восточном секторе значения энергети-
ческих затрат меньшие, чем в западном.

Автоматизированный подсчет площадей между сопредельными изоли-
ниями в пределах установленных градаций позволил рассчитать средне-
взвешенное значение величины энергетических затрат на почвообразова-
ние для Крымского полуострова, которое равно 1196.709 МДж/м2·год, при 
размахе величин от 1000 до 2100 МДж/м2·год. Распределение доли энерге-
тических затрат на почвообразование по градациям на территории пред-

Рис. 1. Энергетические затраты  
на почвообразование (МДж/м2·год)
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ставлено на рис. 2. Максимальные площади характеризуются значениями 
Q 1100 МДж/м2·год – 41 % и 1150 МДж/м2·год – 24 % территории.

Следует иметь в виду, что фоновые характеристики условий тепло- и 
влагообеспечения и, следовательно, рассчитанные по ним энергетические 
затраты на почвообразование, строго говоря, отражают специфику и вну-
тривековую ритмичность гидротермических условий инструментального 
периода. Однако, внутренняя целостность заключительной части голоце-
на - субатлантического периода, позволяет распространить усредненные 
климатические данные инструментального периода, на последние 2,5 ты-
сячи лет. 

На сегодняшний день нет четких представлений об особенностях про-
странственно-временных и генетико-эволюционных процессах в почвах 
Крыма, в особенности это относится к почвам горного и предгорного 
Крыма. Многие почвоведы считают не типичность таких почв, как остеп-
ненные бурые лесные, темно-бурые лесные, другие темноцветные почвы, 
дерново-карбонатные, предгорные черноземные и другие, проявлением ан-
тропогенного воздействия на эти почвы в течение длительного периода их 
эксплуатации.

Не типичность этих почв проявляется в несоответствии их формирова-
ния в пределах тех типов зональной растительности, которая господствова-
ла на описываемой территории до активного ее освоения. При этом не учи-
тывается, что полноголоценовые почвы, формировались на определенной 
территории в течение всего голоцена. А современные типы растительности 
являются фактором почвообразования, только в последний палеобиокли-
матический период голоцена. Согласно работ П.Д. Подгородецкого [18; 19], 
в Крыму в течение голоцена преобладал период благоприятный для фор-
мирования почв коричневого и черноземного типов. Поскольку колебания 
климата Крыма в голоцене, как и на других территориях, приводили к из-

Рис. 2. Распределение энергетических затрат на почвообразование по территории 
Крымского полуострова в МДж/м2·год
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менению соотношения площадей ландшафтов со степной и лесостепной 
растительностью, в таких переходных полосах как лесостепное предгорье 
и низкогорье, вследствие инверсионной зональности Крыма, формирова-
лись выше перечисленные нетипичные типы почв. То, что некоторые свой-
ства крымских почв, являются реликтовыми, подтверждается энергетиче-
скими затратами на почвообразование (Q). Этим объясняется изменение 
некоторых свойств почв (имеющих большие характерные времена их фор-
мирования) при их сельскохозяйственном использовании, даже с учетом 
стимуляции процессов почвообразования: внесении дополнительных доз 
удобрений, орошения и т. д. 

Также энергетические затраты на почвообразование подтверждают ре-
ликтовость коричневых почв западного ареала своего распространения, 
так как по всей вероятности, сформировались они в эпоху с иными кли-
матическими характеристиками и сохранили свойства, соответствующие 
прежним факторам среды. 

В Крыму преобладающим фактором зональности служит фактор ув-
лажнения. Это подтверждается распределением на территории расчетных 
величин (Q). На севере Крымского полуострова значения энергетических 
затрат на почвообразование соответствуют значениям энергетических за-
трат на почвообразование, рассчитанных для сухостепной зоны темно-
каштановых и каштановых почв южной степи ЕТР [15]. К югу значения 
показателя (Q) увеличиваются, несмотря, на что в зоне распространения 
дерново-карбонатных почв в комплексе с черноземами на элювии карбо-
натных пород, предельная мощность гумусового горизонта почв значи-
тельно ниже, чем в зональных аналогах степной зоны Европейской терри-
тории России (ЕТР). Это объясняется тем, что большая часть энергии на-
правленной на формирование гумусового профиля расходуется на процес-
сы внутрипочвенного выветривания и трансформацию минеральной части 
почвенного профиля, вследствие чего время формирования климаксной 
почвы увеличивается. Поэтому иногда при моделировании процесса по-
чвообразования для решения некоторых прикладных задач рекомендуется 
вводить поправочный коэффициент – лаг запаздывания [8]. 

На территории Крымского полуострова можно выделить четыре груп-
пы почв с различными энергетическими затратами на почвообразование 
(Q), характеризующими климатические условия почвообразовательного 
процесса: 

а) почвы Равнинного Крыма: черноземы южные, каштановые почвы, 
солонцы, солончаки, с значениями Q 1000–1150 МДж/м2·год; 

б) почвы Предгорного и Горного Крыма c господствующими чернозе-
мами южными мицеллярно-карбонатными; черноземами карбонатными и 
дерново-карбонатными, с значениями Q 1200–1350 МДж/м2·год;

в) коричневые почвы, которые образуют 2 сектора: 
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1) почвы, формирующиеся в более засушливой восточной части Южно-
го берега Крыма, а также в западном и юго-западном секторах побережья с 
значениями Q 1150–1200 МДж/м2·год (Чернореченский и Западный районы 
Горного Крыма) и от 1350 до 1450 МДж/м2·год в восточном районе Крым-
ского южнобережного субсредиземноморья;

2) почвы коричневые, но сформированные в условиях, наиболее харак-
терных для формирования коричневых почв субсредиземноморья – ко-
ричневые почвы ксерофитных лесов и кустарников (территория Большой 
Ялты, Никитского ботанического сада, мыса Мартьян и территории за-
падного сектора Южного берега Крыма) с значениями Q 1500–1700 МДж/
м2·год; 

г) почвы яйл: горно-луговые, горно-луговые черноземовидные различ-
ной мощности, бурые горно-лесные формирующиеся в условиях наиболее 
высоких значений энергетических затрат на почвообразование – 1700–2100 
МДж/м2·год и более.

Используя полученную карту энергетических затрат на почвообразо-
вание и карту почв Крымского полуострова [12] по моделям (2) и (3), была 
построена карта предельной мощности гумусового горизонта почв (рис. 3).

В изменении мощности гумусового горизонта почв Крымского полу-
острова с северо-востока на юго-запад прослеживается определенная зо-
нальность. Так, значения, приближенные к минимальным (600–700 мм), 
соответствуют части речной долины р. Салгир, расположенной в Приси-
вашье, центральной части Арабатской стрелки и некоторых узких при-
брежных полосах (Казантипский залив и др.). На территории Альминской 
впадины и юго-западной части Керченского полуострова предельная мощ-
ность гумусового горизонта почв повышается до 700–750 мм. В районе 

Рис. 3. Предельная мощность гумусового горизонта почв, мм
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Северного Причерноморья вплоть до Индоло-Кубанского краевого про-
гиба включительно, а также в пределах северной части Тарханкутского 
полуострова мощность гумусового горизонта увеличивается до 850 мм, 
причем в прибрежной и граничащей с предгорной частью он выше, чем 
в центральной. В районе Тарханкутского полуострова, Новоселовского и 
Симферопольского поднятия предельная мощность гумусового горизонта 
почв достигает 850–900 мм, а в районе Внешней гряды – 900–950 мм. В 
пределах этой территории локально распределены участки со значениями 
менее 550 мм. Максимальные значения изучаемого показателя зафиксиро-
ваны в районе Южного берега Крыма и составляют 1000–1100 мм и более. 
Там же локальное распространение получили территории с предельной 
мощностью гумусового горизонта почв 550–600 мм. В районе Керченского 
полуострова мощность гумусового слоя характеризуется высокой мозаич-
ностью, что связано с высокой контрастностью геолого-геоморфологиче-
ских условий.

С использованием данных, полученных в работах [1; 3; 4; 14; 17; 23] с 
использованием модели (1) построена карта природных скоростей почвоо-
бразования с учетом функции рельефа (рис. 4). 

На карте видно, что скорость почвообразования максимальна на севе-
ре полуострова, в зоне распространения темно-каштановых и каштановых 
почв и снижается к югу, достигая в предгорье минимальных значений – 
менее 0.5 т/га. Максимальные скорости характерны также для черноземов, 
сформированных на рыхлых глинистых или суглинистых отложениях. В 
Горном Крыму скорости почвообразования зависят в большей степени от 
сочетания почвообразующих пород и микроклиматических особенностей 
склонов гор и достигают скоростей от 1 до 2 т/га.

Рис. 4. Скорости формирования гумусового горизонта 
(ДНЭ) зональных почв Крымского полуострова (т/га в год)
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ВЫВОДЫ

Современные методы математического и картографического модели-
рования позволяют на новом количественном и качественном уровне оце-
нить специфику процессов почвообразования полуострова. Использование 
энергетического подхода позволяет на совершенно новом уровне характе-
ризовать условия гидро-термообеспеченности территории, учитывать из-
менчивость окружающей среды и прогнозировать состояние почвенного 
покрова при изменениях климатической системы полуострова. Примеча-
тельно, что на карте четко выделяется субширотный градиент изменения 
энергетических затрат на почвообразование, которые изменяются в доволь-
но широких пределах от 1000 до 1200 МДж/м2 год в Равнинном Крыму до 
более 2000 МДж/м2·год в Горном Крыму.  В результате картографического 
анализа выделены четыре группы почв с различными энергетическими за-
тратами на почвообразование (Q), характеризующими климатические ус-
ловия почвообразовательного процесса и основные черты их генезиса.  

В изменении предельной мощности гумусового горизонта почв Крым-
ского полуострова прослеживается определенная зональность с северо-
востока на юго-запад от 600 мм в Присивашье до 1100 мм и более в районе 
Южного берега Крыма, что обусловлено сочетанием факторов почвообра-
зования. Но при характеристике этого показателя необходимо учитывать 
специфичность почвообразующих пород, обусловленных разнообразием 
геолого-геоморфологических условий.

На основании полученной впервые карты скоростей почвообразования 
рекомендуется разрабатывать комплекс мероприятий по противоэрозион-
ному обустройству территории, или корректировать уже существующие 
почвозащитные системы земледелия с учетом пространственной изменчи-
вости этого показателя от 0.5 до 2 т/га.

Комплексное использование методов математического моделиро-
вания процессов формирования гумусового горизонта почв и ГИС-
картографирования позволит составлять прогнозы состояния почвенного 
покрова и разрабатывать адаптационные мероприятия воспроизводства 
почвенных ресурсов при изменяющихся условиях. 

Работа выполнена при финансовой поддержке Министерства на-
уки и высшего образования РФ (проекты государственного задания 
ФГБУН ИМБИ 0556-2019-0006, ФГАОУ ВО «КФУ им. В.И. Вернадского» 
АААА-А16-116051910054-3)
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НЕИЗВЕСТНЫЕ МОРФОТИПЫ В ДОННЫХ ОСАДКАХ 
СЕРОВОДОРОДНОЙ ЗОНЫ ЧЕРНОГО МОРЯ:  

РАЗНООБРАЗИЕ, ГИПОТЕЗЫ ИХ ПРОИСХОЖДЕНИЯ

Н.Г. Сергеева1, Л.Л. Смирнова2
1Институт морских биологических исследований им. А.О. Ковалевского РАН 

Севастополь, nserg05@mail.ru
2Институт природно-технических систем, Севастополь, inik48@inbox.ru 

На поверхности дна и в толще грунтов анаэробной зоны Черного моря 
(250–2250 м) регистрируются морфотипы неизвестных организмов. 
Своеобразная структура позволяет различать их как “Form 3”, “Form 
5”, “Form 6” и “Form 11”. Размеры форм 160–1300 мкм. Большая 
численность морфотипов свидетельствует о приуроченности 
их обитания к перманентной сероводородной зоне водоема. 
Рассмотрены две гипотезы их происхождения: 1 – это реликтовые 
жизненные формы; 2 – поступление морфотипов на поверхность 
моря с дождевой водой или морскими аэрозолями и последующей 
миграцией на глубины.

Черное море является самым крупным в мире сероводородным 
бассейном. С момента открытия сероводородной зоны в Черном море 
(1880 г.) и до настоящего времени многими учеными безжизненность глу-.) и до настоящего времени многими учеными безжизненность глу-
боководной сероводородной зоны Черного моря принимается как аксиома. 
Подобный взгляд прослеживается в работах, посвященных изучению раз-
личных аспектов Черного моря: в сероводородной области, отделенной от 
кислородной зоны субоксидным слоем, другая форма жизни, кроме микро-
биальной, отсутствует (Зайцев и др., 2008; Поликарпов, 2012). 

Специальные исследования состава, так называемого, «дождя трупов» 
на различных горизонтах пелагиали и в поверхностных слоях илов цен-
тральной котловины Черного моря (Крисс, 1959) позволили зарегистриро-
вать только остатки планктонных организмов восьми групп.

Эволюция биосферы с древнейших времен до наших дней
Серия «Гео-биологические системы в прошлом». М.: ПИН РАН, 2019. С. 234–242
http://www.paleo.ru/institute/publications/



235

В связи с тем, что «безжизненность донных осадков и водных 
масс, насыщенных сероводородом» не подвергалась сомнению и не 
оспаривалась, донные осадки анаэробной зоны Черного моря, как среда 
обитания бентосной фауны, и километровая водная толща – для планктонов 
оставались за пределами внимания гидробиологов. Такое представление о 
вертикальном распределении жизни в Черном море явилось определяющим 
в планировании гидробиологических исследований только до тех 
глубин, где вода еще содержит растворенный кислород в минимальных 
концентрациях («зона сосуществования» или «субоксидная» зона). 

Наши результаты многолетних исследований мейобентоса (глуби-(глуби-
ны 250–2250 м) свидетельствуют о наличии разнообразных морфотипов 
неизвестной систематической принадлежности и живых специфических 
бентосных Protozoa и Metazoa на поверхности и толще грунтов анаэробной 
зоны, ассоциированной с сероводородом, вдоль континентального склона 
и в котловине моря (Sergeeva, 2004; Korovchinsky, Sergeeva, 2008; Sergeeva 
et al., 2014)

Материалом для изучения послужили пробы глубоководных 
донных осадков, полученных дночерпателем «Океан», геологическими 
трубками, мультикорерами и пушкорерами. Для изучения вертикальной 
стратификации и численности фауны в толще донных осадков мы вырезали 
колонки грунта (высотой 7 и 12 см) мульти- и пушкорерами, делили их 
на слои толщиной 1 см, каждый из которых фиксировали отдельно 75º 
спиртом и изучали.

Использование современных приборов для получения донных осадков 
позволило получать колонки грунта с больших глубин, сохраняя их 
стратификацию in situ. Чтобы исключить случайное попадание посто-
ронних организмов в анализируемые образцы в процессе их обработки, 
каждую пробу (1 см слои) осторожно промывали фильтрованной или 
дистиллированной водой через сита (Ø ячеи 1 мм и 63 мкм). Фракции, 
сконцентрированные на ситах, окрашивали раствором Rose Bengal. При 
их микроскопическом изучении при увеличении 100–1000 раз применяли 
временные (глицерин) и постоянные (глицерин-желатин) препараты. 

Во всех глубоководных образцах грунта мы регистрировали 
разнообразные морфотипы неизвестного систематического положения. 
Морфологические характеристики этих объектов позволяют четко 
различать их между собой как отдельные формы. Тем не менее, к 
настоящему времени мы не можем с уверенностью отнести их к известным 
типам и классам организмов (даже до царства), поэтому идентифицируем 
их только как морфотипы: “Form 3”, “Form 5”, “Form 6” или “Form11” и пр. 
Выявлена их колоссальная численность не только на поверхности дна, но 
и в толще осадков. Регистрация большой численности рассматриваемых 
форм в широком диапазоне исследованных глубин в различных регионах 
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моря приводит к заключению о их естественном местообитании  
в перманентной анаэробной зоне водоема in situ. В наших сборах имеются 
и другие неопределенные формы глубоководных представителей incertae 
sedis.

Такой подход к анализу донных осадков, наряду с упомянутыми 
формами, позволил впервые обнаружить разнообразную донную фауну 
(Protozoa и Metazoa) в сероводородной зоне Черного моря (Сергеева, 2001; 
Сергеева, Заика, 2008; Sergeeva, 2003). Изучение нефиксированных образ-Sergeeva, 2003). Изучение нефиксированных образ-, 2003). Изучение нефиксированных образ-
цов грунта позволило наблюдать за живыми многоклеточными и однокле-
точными и описать их как новые виды для науки (Korovchinsky, Sergeeva, 
2008; Sergeeva et al., 2014; Sergeeva, Dovgal, 2016). Это убеждает нас в не-Sergeeva et al., 2014; Sergeeva, Dovgal, 2016). Это убеждает нас в не- et al., 2014; Sergeeva, Dovgal, 2016). Это убеждает нас в не-et al., 2014; Sergeeva, Dovgal, 2016). Это убеждает нас в не- al., 2014; Sergeeva, Dovgal, 2016). Это убеждает нас в не-al., 2014; Sergeeva, Dovgal, 2016). Это убеждает нас в не-., 2014; Sergeeva, Dovgal, 2016). Это убеждает нас в не-Sergeeva, Dovgal, 2016). Это убеждает нас в не-, Dovgal, 2016). Это убеждает нас в не-Dovgal, 2016). Это убеждает нас в не-, 2016). Это убеждает нас в не-
правомерности термина «безжизненность» относительно глубоководной 
сероводородной зоны Черного моря.

В данном сообщении наши цели: дать краткую морфологическую 
характеристику ряда бентосных морфотипов; обратить внимание ученых 
смежных областей морских наук, изучающих экстремальную сероводо-, изучающих экстремальную сероводо-
родную среду водоема, на присутствие в ней “Form 3”, “Form 5”, “Form 
6” и “Form 11”; высказать наши гипотезы о происхождении и путях их 
проникновения на большие глубины. 

Следует отметить, что такие морфотипы нами не наблюдаются в кис-
лородной зоне шельфа даже на участках с временной гипоксией. В глубо-
ководном детрите и в толще грунтов они широко распространены, наряду 
с пыльцой наземных растений, конидиями микромицетов, фрагментами, 
подобными цианобактериям, и другими компонентами, которые, с опреде-
ленной осторожностью, можно рассматривать как водные палиноморфы. 

“Form 3” представлена тремя морфотипами, отличающимися по форме 
и размеру. Образцы этой формы округлые (180х180, 200х200 мкм), бобо-
видные (220х70 мкм) и сигарообразные (650х150 мкм, 625х225 мкм). Одна-
ко, независимо от формы и размера тела, они имеют общие особенности: 
они компактны, часто с мелкодисперсными донными частицами внутри, 
а тело полностью покрыто определенно направленными волосками (или 
щетинками?) неизвестной природы и функции (рис. 1). Данный морфотип 
отмечен на глубинах 375–2250 м. В толще осадка “Form 3” зарегистрирова-Form 3” зарегистрирова- 3” зарегистрирова-
на до глубины 4.5 см. 

“Form 5” – небольшие организмы, форма тела нематодовидная. Тело 
тонкое, нежное, его передний край закруглен, а задний конический. 
Размеры варьируют: 160–1240 мкм.  Оболочка тела гладкая, прозрачная, 
внутри тела просматривается четко выраженная стержневая структура, 
которая заполнена оливково-бурыми или интенсивно-коричневыми 
включениями, создавая однородность или неоднородность ее внутреннего 
содержимого (рис. 2,в, г, е). Данный морфотип отмечен на глубинах 375–
2150 м. В колонке грунта этот организм наблюдали до горизонта 8 см.
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“Form 6” весьма многочисленная и широко распространенная в море 
(375–2250 м), тело змеевидное плотное (длина 600–1110 мкм), одинакового 
диаметра по всей длине, слегка сужено только на концах, полностью запол-
нено однородным оливково-коричневым, чаще интенсивно коричневым, 

Рис. 1. Вариабельность “Form 3”: а, б, г – северо-западная часть Черного моря;  
в, д–з – северо-восточная часть Черного моря; и – внутреннее содержимое “Form 3”.  
Увеличение х1000 (а–в); г – штрих=100 мкм; д, е – штрих=200 мкм; ж, з – штрих=50 мкм; 
и – штрих=20 мкм.
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содержимым; передний край тела закруглен, задняя часть коническая. По-
крытие гладкое, прозрачное (рис. 2,а, б). В колонке грунта этот организм 
наблюдали до 6 см слоя. 

“Form 11” – самая многочисленная и широко распространенная 
в донных отложениях сероводородной зоны. Нередко наблюдается  
в колоссальном числе, не поддающаяся учету. В колонке грунта этот 
организм наблюдали до горизонта 12 см, при этом, чем ниже горизонт, 
тем численность формы может быть больше. Форма представлена двумя 

Рис. 2. Морфотипы “Form 5”, “Form 6” и “Form 11” из глубоководных сероводородных 
донных осадков Черного моря. “Form 6”: а1 – общий вид особи 1, а2 – передняя часть тела, 
б1 – общий вид особи 2, б2 − средняя часть и передний конец тела; “Form 5”: в1 – общий 
вид особи 1; в2 и в3 – передняя и средняя части тела особи 1, г1 – общий вид особи 2 с эпи-
бионтами, г2 – передняя часть тела особи 2, г3 – часть тела особи 2 с внутренним содержи-
мым и эпибионтами; “Form 11”: д1 – общий вид 4-лучевой особи, д2 – скопление 4-лучевых 
и 2-лучевых особей; “Form 5”: е1 – общий вид особи 3, е2 – передний конец особи 3, е3 
– задняя часть особи 3; “Form 11”: ж1 – общий вид 2-лучевой особи, ж2 – структура вклю-
чений в передней части 2-лучевой особи. Увеличение х400 (г1, д1, е1, ж1), х1000 (е2, е3, 
ж2); а1, б1, в1 – штрих=100 мкм; а2, б2, в2, в3, г2, г3 – штрих =20 мкм; д2 – штрих =200 мкм.
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морфотипами (двухлучевыми и четырехлучевыми), нитевидные лучи 
сочленены у переднего края (рис. 2,д, ж). Размеры 500–1110 мкм и более. 
Оболочка гладкая, прозрачная. Оливково-коричневые и ярко коричневые 
включения плотно упакованы в головной части и в разных ветвях особи 
могут быть однородными и гетерогенными.

Весьма интересно наблюдение прикрепленных к покровам этих форм 
неизвестных организмов (грибов?). Это длинные бесцветные трубчатые 
образования, которые могут быть одиночными или образовывать пучки на 
поверхности тела хозяина, проникая вглубь него. При этом оболочка форм-
хозяев, имеющая таких эпибионтов (эктопаразитов?), локально теряет 
свою прозрачность, но при этом сохраняется структура внутреннего 
содержимого морфотипа (рис. 2,в2, в3, г1, г3). Это явление характерно  
в большей мере для “Form 5” и “Form 11”.

О происхождении обсуждаемых морфотипов на данном этапе знаний  
об этих специфических организмах, можно сделать некоторые 
предположения. Во-первых, очевидно, их можно рассматривать как 
реликтовые жизненные формы. Структура их тел имеет характерную 
для каждого из морфотипов морфологию на всем пространстве моря, что 
не создает впечатления каких-либо фрагментов отмерших организмов 
в верхних горизонтах. Отсутствие этих форм в кислородной зоне также 
может быть аргументом в пользу данной гипотезы, а наличие эпибионтов 
дает основание считать «хозяев» живыми.

Во-вторых, возможно поступление на поверхность моря микро-
скопических компонентов в составе атмосферных выпадений и дальнейшее 
их проникновение на глубины. Аэрозоли, частицы микронного размера, 
являются постоянным компонентом приводных и приземных слоев 
атмосферы. Они различаются по составу и мигрируют в воздушных 
потоках в результате атмосферной циркуляции. Морские и терригенные 
аэрозоли оседают в процессе седиментации или вымываются из атмосферы 
с дождевыми выпадениями на морском побережье (Smirnova, Riabinin, 
2013). Нами проведено изучение биотической составляющей атмосферных 
выпадений, отобранных на южном и юго-западном побережье Крыма.

На южном побережье Крыма (район Артека) и побережье 
севастопольских бухт пробы дождевых выпадений и аэрозолей собирали 
по стандартным методикам (Smirnova, Riabinin, 2013). С фильтров 
Петрянова–Соколова АФА-РМП-3 получали суспензии осевшего аэрозоля в 
дистиллированной воде. Инкубацию по 3–5 мл дождевой воды и суспензий 
аэрозолей проводили в стерильных пробирках в течение 2–4 месяцев при 
естественном освещении. Микроскопические исследования проб после 
инкубации выполнены методом «раздавленной капли» под увеличением 
200–400 раз, при необходимости готовили постоянные (глицерин-жела-–400 раз, при необходимости готовили постоянные (глицерин-жела-
тин) препараты. 
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В аэрозолях сразу после отбора обнаруживали проростки и фрагменты 
макрофитов, единичные створки живых диатомей, гифы и конидии микро-, гифы и конидии микро-
мицетов. После инкубации в некоторых из них найдены, кроме популяций 
и ассоциаций зеленых микроводорослей, цианобактерий, микромицетов 
(Smirnova, Riabinin, 2013; Katunina, Smyrnova, 2015), морфотипы 
неизвестного систематического положения, которые мы называем по 
аналогии с глубоководными объектами (“Form”). Эти морфотипы имеют 
характерную и своеобразную структуру, свойственную некоторым 
рассмотренным выше глубоководным формам. К примеру, в атмосферных 
осадках, выпадающих на южном и юго-западном побережьях Крыма в ве-
сенний, летний и осенний сезоны, выявлены два морфотипа. 

“Form 5а” представлена одиночными особями, которые имеют некоторое 
сходство с донными “Form 5”. Отличие их от глубоководных особей состоит 
в слабой окраске внутреннего содержимого (до бесцветности) и небольших 
размерах. Тело у особей равномерно сужается к концам (рис. 3,а–в). “Form 
11а” представлена, так же как и бентосная, морфотипами, имеющими два 
или четыре луча, длиной 340–424 мкм (рис. 3,г–е). Оболочка у особей глад-). Оболочка у особей глад-
кая, непрозрачная, белая. В передней части (головной конец) локализуется 
ярко-коричневое зернистое содержимое, которое может быть гомогенным 
или гетерогенным.

При исследовании влияния дождевых выпадений на химический и 
биотический состав скин-слоя в прибрежных акваториях бухт Севастополя 
проводили отбор проб поверхностного микрослоя (ПМС) сетью Гаррета 
(глубина до 400 мкм) и скин-слоя (глубина до 1 см) (Smyrnova et al., 2017). 
После инкубации этих проб в стерильных условиях отмечены единичные 
случаи развития исследуемых “Form 5а” только в пробах ПМС, отобранных 
в период сильных дождей (март – апрель). Данные морфотипы из аэрозолей 
способны развиваться в дождевой воде при солености 0.1–0.7‰ и широком 
диапазоне рН от 6.0 до 8.0 (Katunina, Smyrnova, 2015), а также в ПМС, на 
границе раздела скин-слой – атмосфера, при рН 8.0–8.1 и солености 18.1–
18.9‰ (Smyrnova et al., 2017).

Рис. 3. Морфотипы из аэрозолей после инкубации: а–в  – “Form 5а”, х400; г–е  – “Form 
11а“: г – двухлучевая, штрих=200 мкм, д, е – четырехлучевая: д – штрих=100 мкм, е – штрих= 
20 мкм. 
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Если принять данную гипотезу, то возникают другие вопросы: 
1. Способны ли “Form5a” и “Form11a” парить в морских водных массах 

неизмеримо долгое время и достигать глубин в том же морфологическом 
состоянии? 

2. Как объяснить их отсутствие в грунтах на малых глубинах? 
3. Что способствует их адаптации к жизни в сероводородных  

и аноксичных осадках, является ли батиаль моря постоянным их местом 
обитания? 

4. Если эти морфотипы попадают с аэрозолями в морскую среду, то, 
возможно, существует их миграция в системе атмосфера – гидросфера – 
литосфера?

Как следует из данного сообщения, глубоководная экосистема Черного 
моря изучена неполно; необходимы междисциплинарные исследования  
с использованием новейших методов в области гидробиологии, 
молекулярной биологии, физиологии, биохимии, палеонтологии. 
Будущие исследования этих морфотипов позволят определить время 
их возникновения, пути проникновения в глубоководную зону моря, их 
систематический статус и адаптации к экстремальной среде обитания. 

Работа подготовлена по темам государственного задания ФГБУН 
ИМБИ РАН № регистрации АААА–А18-118020890074-2 и ФГБУН ИМБИ 
РАН № регистрации АААА–А17–117021310101–2.
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Unknown morphotypes in the hydrogen sulfide bottom sediments 
zone of the Black Sea: diversity, hypotheses of origin

N.G. Sergeeva, and L.L. Smyrnova
The results of many-year studies of the meiobenthos (250–2250 m depths) testify about 
the presence of different morphotypes of unknown organisms (Forms) on the bottom 
sediments surface and inside the ground’s thickness in permanent anaerobic and 
hydrogen-sulfide zone of the Black Sea. They have peculiar structure permitting to 
differ them from each other, but now we can’t attribute them to known types and classes 
of organisms. The size of these forms are vary from 160 till 1300 mkm. Registration 
of morphologically similar forms in great abundance in widely studied depths at 
different sea regions allows us to make a conclusion about their availability in situ in 
the permanent anaerobic zone. There are two hypotheses of their origin: 1. Obviously, 
they can be regarded as relict life forms. Each of them has a characteristic morphology 
that allows to identify them throughout the sea; 2. The arrival of these forms to deep-sea 
bottom sediments with rainwater and marine aerosols is considered. To understand this 
phenomenon, it is necessary to conduct additional interdisciplinary research using the 
latest methods in the field of hydrobiology, molecular biology, physiology, biochemistry 
and geology.

Key words: morphotypes, anoxic and hydrogen sulfide, Black Sea.
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Мелководные коралловые рифы – вторая по видовому богатству и 
таксономическому разнообразию экосистема нашей планеты, обе-
спечивающая благосостояние сотен миллионов людей в тропиче-
ской зоне. В настоящее время она стремительно деградирует под 
влиянием многочисленных антропогенных воздействий. Изменение 
климата и растущая антропогенная нагрузка в ближайшие десяти-
летия в значительной степени трансформируют коралловые рифы. 
Возвращение к исходному состоянию уже невозможно. Задача чело-
вечества – коренным образом пересмотреть подходы к исследовани-
ям, охране и эксплуатации коралловой экосистемы, чтобы сохранить 
ее биологические функции.

Современный антропогенный пресс на экосистемы Земли является бес-
прецедентным. В условиях сильного загрязнения океана и перелова рыбы 
большинство прибрежных коралловых рифов нашей планеты уже давно 
деградировало, а идущее потепление опустошает даже удаленные от мате-
риков рифовые провинции. Изменения, произошедшие с коралловой эко-
системой за последние 20 лет, являются катастрофическими, и единствен-
ным способом повлиять на эту ситуацию является коренной пересмотр 
всей системы взглядов на исследование, охрану и менеджмент коралловых 
рифов, в основе которого лежит глубокое понимание функционирования 
экосистем в стрессовых условиях.

Приблизительно 75% всех коралловых рифов мирового океана нахо-
дится в условиях комбинированного воздействия глобальных и локальных 
стрессовых факторов, причем только за последнее десятилетие эта цифра 
увеличилась на 30%. В первую очередь, кораллы находятся под влиянием 
высокой температуры и кислотности воды, значения которых превышают 

Эволюция биосферы с древнейших времен до наших дней
Серия «Гео-биологические системы в прошлом». М.: ПИН РАН, 2019. С. 243–251

http://www.paleo.ru/institute/publications/
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известные показатели за последние 400 000 лет. Рост этих характеристик 
идет стремительными темпами, и несмотря на критический взгляд ряда 
исследователей на антропогенное происхождение данного феномена, при-
чины изменения климата и сопровождающих его явлений с высокой долей 
вероятности кроются в стремительном развитии нашего социума. Если си-
туация не изменится, к 2050 году существование 95% коралловых рифов 
мирового океана будет поставлено под угрозу ввиду их существования в 
условиях термического стресса с высокой потенциальной угрозой обесцве-
чивания. В настоящее время, рифы двадцати семи стран и территорий, 19 
из которых – маленькие островные государства находятся в списке крайне 
уязвимых. Перелов рыбы, а также использование деструктивных рыбо-
ловецких техник, является самым значительным, после климатического, 
стрессовым фактором, затрагивающим 55% всех рифов мирового океана.

В самой тяжелой ситуации находятся коралловые рифы Юго-Восточ-
ной Азии, 95% которых находятся в условиях умеренного или сильного 
антропогенного пресса, читай – угнетения (замечу, что в последнем случае 
живыми на рифе остаются лишь отдельные колонии, поэтому говорить о 
существовании рифа уже не приходится). В Атлантике эта цифра достига-
ет 75%, в Тихом океане – почти 50%. В Австралии данный показатель до 
недавнего времени составлял 14%. Прокатившееся по коралловым рифам 
планеты три года назад обесцвечивание (Global Bleaching Event) в значи-Global Bleaching Event) в значи- Bleaching Event) в значи-Bleaching Event) в значи- Event) в значи-Event) в значи-) в значи-
тельной мере ухудшило ситуацию. За последние 20 лет это уже третье гло-
бальное пантропическое событие такого характера, приведшее к массово-
му отмиранию колоний на глубинах до 15 метров.

Список стрессорных факторов – глобальных и локальных, непо-
средственно или опосредованно влияющих на состояние мелководных 
коралловых экосистем, очень велик. Понятно, что в данном случае нега-
тивное влияние отдельных факторов усиливается за счет кумулятивного 
эффекта. Растущее потребление ископаемого топлива и продолжающа-
яся массовая дефорестация усиливают парниковый эффект, ведущий к 
интенсивному нагреванию поверхности океана. Хотя роль сведения ле-
сов – одного из основных потребителей СО2, в климатических измене-
ниях сейчас активно пересматривается, факт повышения температуры на 
планете неоспорим. Выполнение Парижского соглашения по климату на 
настоящий момент признается нереалистичным. Стремление поддержи-
вать рост температуры не выше 1.5 °С по сравнению с доиндустриальной 
эпохой наталкивается на политические препятствия и нежелание круп-
нейших стран жертвовать экономическими дивидендами. Превышение 
среднего летнего максимума температуры поверхностного слоя воды в 
океане на 1‒2 °С ведет к обесцвечиванию колоний кораллов за счет гибе-
ли симбионтов-зооксантелл. Понижение температуры воды может при-
водить к восстановлению симбиотической системы. Однако длительный 
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(4‒8 недель) термический стресс приводит к отмиранию колоний, сопро-
вождаемому коренным изменением структуры кораллового сообщества. 
Повышение температуры воды также сопровождается повышением числа 
больных колоний в популяциях. 

По расчетам экспертов количество двуокиси углерода, которое будет 
выброшено в атмосферу в ближайшие 3‒4 года, соответствует повышению 
температуры на планете на 2 °С. Уже сейчас частота и интенсивность круп-
ных и локальных обесцвечиваний становятся все выше. Предполагается, 
что к 2050 году они будут происходить ежегодно. Это, в свою очередь, при-
ведет к общей деградации рифовых систем, поставив под угрозу существо-
вание всей биоты рифов, а также экосистем мангров и «черепашьей травы» 
(мелководных высших растений), которые кораллы защищают от волновой 
эрозии. В целом же, тенденции, наблюдаемые в изменении климата, ука-
зывают на то, что на протяжении нескольких столетий коралловые рифы 
будут обречены на существование в крайне неблагоприятных условиях, а 
ведь три пантропических эпизода интенсивного обесцвечивания и отмира-
ния колоний (1997‒1998, 2010 и 2014‒2017) случились при среднем повы-
шении температуры на планете всего около 1 °С.

Чтобы представить себе масштабы этих бедствий, следует указать, что 
в 1997‒1998 гг. погибло до 95‒99% (!!!) всех мелководных кораллов Бах-
рейна, Мальдивских и Галапагосских островов, Шри Ланки, Сингапура и 
многих прибрежных акваторий Танзании. 50‒70% коралловых колоний по-
гибло в Кении, на Сейшелах, южной Японии, Таиланде, Вьетнаме и Белизе. 
20‒50% кораллов вымерло в Омане, на Мадагаскаре, в Панаме, в некото-
рых районах Австралии, Индонезии и Филиппинах, Полинезии, Флориде, 
Багамах и Бразилии.

Не стоит забывать, что одно из первых задокументированных круп-
ных обесцвечиваний было зарегистрировано еще в 1982‒1983 гг., а пере-
численные выше пантропические обесцвечивания перемежались менее 
масштабными, но также крайне деструктивными событиями в 2001‒2003 
и 2005‒2006 гг. Во многих из этих случаев длительное и сильное повы-
шение температуры поверхностного слоя воды связывают с периодиче-
скими нарушениями циркуляции океанических вод в Пацифике (феномен 
Эль-Ниньо и его антагонист Ла-Нинья), хотя строгая зависимость отсут-
ствует. Последнее глобальное обесцвечивание, продолжавшееся три года 
(2014‒2017 гг.) является результатом комбинированного эффекта Эль-
Ниньо и глобального потепления. Это самое долгое и самое разруши-
тельное событие, затронувшее 70% коралловых рифов нашей планеты. В 
частности, за этот период обесцвечиванию подверглось 93% всей площади 
Большого барьерного рифа Австралии. 22% мелководных кораллов погиб-
ло. До 60% всех мелководных кораллов было обесцвечено на Мальдивах, 
большая часть из них погибла. На Сейшелах погибло до 50% кораллов.
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Необходимо отметить, что уже сейчас можно наблюдать адаптацию 
кораллов к быстро меняющимся температурным условиям. Кроме переме-
щения некоторых видов в «северные» и «южные» субтропические районы, 
показано заселение обесцвеченных кораллов симбионтами, более устой-
чивыми к тепловому стрессу. В полевых экспериментах по перемещению 
колоний одного из видов рода Acropora на участки с разными темпера-
турными режимами было отмечено, повышение термической устойчиво-
сти колоний, сопровождавшихся изменением экспрессии генов, составом 
и плотностью симбионтов в тканях кораллов, а также изменением формы 
роста колоний. Колонии становились более устойчивыми к жизни в теплой 
воде менее чем за два года. С одной стороны, данные наблюдения внушают 
оптимизм: многие виды кораллов существуют в самых различных место-
обитаниях и биогеографических районах и, таким образом, способны вы-
держивать широкий спектр температурных воздействий, как на физиологи-
ческом, так и на популяционном уровне. Кроме того, популяции кораллов, 
освоившие разные местообитания, заселены разными симбионтами. В то 
же время, многие кораллы характеризуются ограниченной устойчивостью 
к температурным изменениям и не в состоянии быстро приспосабливаться 
к ним. Заселение подвергшихся термическим стрессам мелководных аква-
торий личинками кораллов, выживших на несколько больших глубинах, 
под вопросом, поскольку, как выясняется, более глубоководные субпопу-
ляции адаптированы к другим температурным режимам. 

В качестве еще одного фактора, традиционно рассматривающегося в 
качестве негативного, является вызванное увеличением углекислого газа 
в атмосфере повышение кислотности океанической воды. Считается, что 
формирование и поддержание скелета у морских беспозвоночных в этих 
условиях затруднено, а это негативно отражается на физиологическом со-
стоянии организма в целом. Также предполагается, что данный фактор 
может оказаться важным в условиях вызванного потеплением повышения 
уровня океана: снижение темпов роста и обызвествления коралловых ко-
лоний может негативно отразиться на развитии и существовании рифовых 
экосистем в целом. Тем не менее, доказательств такого влияния, кроме экс-
периментальных работ, использующих искусственно завышенные пока-
затели кислотности, на настоящее время не существует. Здесь же следует 
отметить, что вся современная система экспериментальных исследований 
влияния температуры и кислотности воды на кораллы основана на исполь-
зовании экстремальных значений этих параметров, и не может отражать 
природные реалии. Можно, например, указать на известный случай зна-
чительного ускорения темпов обызвествления колоний кораллов из рода 
Porites с 1900 по 2010 гг. в юго-западной Австралии при росте температуры 
воды на 0.1 °С за десятилетие. Хотя деструктивное влияние сильного за-
кисления воды не отрицается, температурные аномалии, а также вызван-
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ное изменением климата повышение количества и силы штормовых явле-
ний, в совокупности с многими видами локальных антропогенных воздей-
ствий, оказывают на рифы значительно более сильный негативный эффект. 
Из климатических явлений здесь следует также отметить сопровождаю-
щие тропические ураганы сильные ливни. Так, в 2008‒2009 и 2010‒2011 гг. 
обесцвечивание кораллов северной части Большого барьерного рифа  со-
провождалось не только высокими температурами, но и сильным опресне-
нием поверхностного слоя воды в океане, вызванным мощными дождями. 

Неконтролируемый вылов, и в результате, перелов рыбы на рифах, де-
структивные методы лова, включая использование токсичных и взрывча-
тых веществ, локальное разрушение кораллов благодаря якорным стоян-
кам и туризму, в том числе водному, различные формы загрязнения оке-
ана – как за счет источников, находящихся на суше, так в самом океане 
(например, добыча полезных ископаемых), быстрое развитие прибрежных 
территорий, в первую очередь – сельскохозяйственное и туристическое, 
является следующими по значимости факторами, негативно влияющими 
на состояние коралловых экосистем. Огромное количество механическо-
го осадка, попадающего в реки в результате вырубки леса, с плантаций 
и горных разработок, и откладывающегося на дне в непосредственной 
близости от береговой черты, уничтожает или уже уничтожило так на-
зываемые окаймляющие рифы во многих местах нашей планеты. Смыв 
с полей удобрений и многочисленных химикатов имеет, прежде всего, 
токсический – кратковременный и долговременный, эффект. Кроме того, 
оправданным является предположение, что многократное повышение в 
воде уровня азота является причиной активного роста водорослей, вытес-
няющих кораллы из многих биотопов после отмирания последних. Изъ-
ятие многоклеточными бентосными водорослями кислорода из придон-
ного слоя воды в ночное время не дает возможности развиваться молодым 
коралловым колониям. С другой стороны, увеличение числа планктонных 
одноклеточных водорослей в толще воды может обеспечивать повышен-
ную выживаемость личинок морской звезды Acanthaster planci, являю-
щейся самым серьезным хищником, питающимся кораллами. Знаменитые 
вспышки численности этой звезды, зарегистрированные трижды за по-
следние 40 лет, являются апофеозом этого феномена, начавшегося со вре-
мени широкого сельскохозяйственного освоения прибрежных территорий 
Австралии. В дополнение к Acanthaster многочисленные повреждения ко-
ралловым колониям наносят брюхоногие моллюски из рода Drupella, чья 
численность также значительно выросла.

В дополнение к перечисленным выше негативным факторам следует 
добавить болезни, вызываемые бактериями, вирусами и некоторыми гриб-
ками, а также инвазивные организмы – от рыб до водорослей, влияющие 
как непосредственно на кораллы, так и на коралловые экосистемы. И тот,  
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и другой факторы являются непосредственным или опосредованным ре-
зультатами хозяйственной деятельности нашего социума.

Быстрое и крайне  агрессивное воздействие человека практически на 
все экосистемы планеты неоспоримо. Это происходит несмотря на нашу 
полную зависимость от ее ресурсов. Задача сохранения функционирую-
щих экосистем – одна из сложнейших. Она требует пересмотра, в некото-
рых случаях коренного, существующих подходов к исследованиям, охране 
и менеджменту биоразнообразия и экосистем, и является одной из трудней-
ших в тропиках, где сосредоточены миллиарды людей и основные центры 
разнообразия животных и растений. Настоятельнейшей необходимостью 
является выявление социо-экономических причин, влияющих на разруше-
ние экосистем, в частности, потребностей рынков, которые определяются 
численностью, социально-экономическим статусом и культурными норма-
ми населения. Другими словами, функционирование рифов в настоящее 
время зависит, в первую очередь, не от изменения взаимодействий между 
их членами, а от комплекса глобальных и локальных социо-экологических 
проблем. Именно социально-экономический подход должен лежать в ос-
нове планов устойчивого поддержания экосистем, включая коралловые 
рифы. Кроме того, современная оценка текущего состояния экосистем ба-
зируется на выводах о совокупном влиянии негативных факторов, их силы 
и продолжительности. На самом деле такой подход слишком прямолинеен. 
Ситуация  сложнее, и создаваемые модели поведения экосистем должны 
включать в себя не только факторы, главным образом, антропогенные, не-
посредственно воздействующие на систему, но и общий фон – то есть всю 
совокупность условий, характеризующих состояние системы и его окру-
жения, включая компенсаторные механизмы, зачастую частично ниве-
лирующие негативный эффект. Например, штормы не только разрушают 
коралловые рифы, но и очищают их от водорослей, таким образом, осво-
бождая свободные участки для оседания личинок и роста молодых коло-
ний. Разрабатывая такие модели для коралловых рифов, существующих в 
условиях одновременного воздействия нескольких основных стрессорных 
факторов (потепления, перелова рыбы и загрязнения), необходимо опреде-
лять «безопасное пространство», зная которое можно определить порого-
вое значение совокупного действия стрессорных факторов. В эти модели 
также необходимо включать и социально-экономические составляющие. 

Еще одним важным моментом является понимание того факта, что 
несмотря на чрезвычайно высокое биоразнообразие, коралловые рифы 
являются крайне уязвимыми, поскольку их устойчивость базируется на 
немногих функционально важных видах. Эту устойчивость легко подо-
рвать, уничтожив, например, ветвящиеся кораллы, образующие трехмер-
ный убежищный комплекс для остальных его обитателей, равно как рыб и 
беспозвоночных, контролирующих сообщество водорослей-обрастателей. 
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Таким образом, важным является не биоразнообразие рифа как таковое, 
а его функциональный состав. В этой связи, вычленение важнейших со-
ставляющих, определяющих функционирование экосистем, является ос-
новным условием для их успешного поддержания и восстановления. Кроме 
того, для предотвращения необратимой деградации экосистем необходимо 
определение пороговых значений негативных факторов, включая социаль-
но-экономические, влияющих на эти экосистемы.

Современный менеджмент рифов фокусируется на охране биоразно-
образия, исчезающих видов и биомассы, тогда как необходимостью стал 
прямое «вторжение» в коралловые экосистемы, в том числе, удаление 
из них видов, питающихcя кораллами, размножение кораллов за счет 
фрагментации, переселение фрагментов и личинок кораллов, создание 
искусcтвенных каркасов для их оседания и роста и другие. Эта область 
работы имеет огромное значение, однако до сих пор не получила долж-
ного развития.

Что касается к социо-экономической сферы, то в дополнение к прямым 
запретам, чрезвычайно важным аспектом является внедрение технологиче-
ских инноваций в рыболовство, а также изменение культурных норм мест-
ного населения по отношению к деструктивным методам рыбной ловли, а 
также влияние на локальные и глобальные рынки, определяющие спрос, 
начиная с акульих плавников и заканчивая аквариумными животными, в 
том числе кораллами. Чрезвычайно важным является образование, позво-
ляющее местному населению осознать свою зависимость от коралловых 
рифов и направить усилия на их сохранение, превращение в морские пар-
ки и охраняемые зоны, переход от рыболовства к экологическому туризму. 
Естественно, что деятельность по перепрофилированию активности насе-
ления должна сопровождаться необходимыми субсидиями и грамотным 
налогообложением, привлекающим инвесторов.

Наконец, совершенно необходимым является создание межправитель-
ственных и неправительственных программ и комиссий, координирую-
щих деятельность по охране рифов. Одной из крупнейших в этом смысле 
является Coral Triangle initiative on Coral Reefs, Fisheries and Food Security, 
созданной тремя крупнейшими неправительственными природоохранны-
ми организациями (Conservation International, World Wide Fund for Nature, 
The Nature Conservancy) и правительствами шести стран, включая Индоне- Nature Conservancy) и правительствами шести стран, включая Индоне-Nature Conservancy) и правительствами шести стран, включая Индоне- Conservancy) и правительствами шести стран, включая Индоне-Conservancy) и правительствами шести стран, включая Индоне-) и правительствами шести стран, включая Индоне-
зию, Малайзию, Филиппины и Папуа-Новую Гвинею.

Вернуть коралловые рифы в исходное состояние невозможно. Но мы не 
должны сдаваться. Сохранить их для будущих поколений – крайне слож-
ная задача, гораздо более сложная, чем сохранение тропических лесов. Ис-
следования коралловых экосистем должны быть переориентированы на 
разработку новых методов и проверку эффективности их охраны и менед-
жмента. В социо-экономической сфере требуется введение эффективных 
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многоуровневых социальных институтов, определяющих отношение насе-
ления – от правительств до обычных жителей – к ресурсам рифов. Пример 
Коста-Рики, возведшей сохранение тропических лесов в ранг националь-
ной идеи, может стать одним из успешных ориентиров.
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The future of shallow water coral reefs
A.N. Ostrovsky

Shallow water coral reefs are the second large ecosystem of our planet in terms of spe-
cies richness and taxonomic diversity, ensuring the well-being of hundreds of millions 
of people in the tropical zone. Currently, it is rapidly degrading under pressure of numer-
ous anthropogenic influences. In the coming decades climate change and the increasing 
anthropogenic impact will greatly transform coral reefs. Return to the original state 
is no longer possible. The task of mankind is to radically reconsider the approaches to 
research, protection and exploitation of the coral ecosystem in order to preserve its bio-
logical functions.
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Представлены результаты работ по получению и исследованию бел-
ков микроорганизмов, обитающих в вечной мерзлоте. С помощью 
геномного и метагеномного подходов идентифицирован ряд белков, 
представляющих интерес для биотехнологического использования. 
Исследованы свойства липолитических ферментов Psychrobacter 
cryohalolentis K5T, обладающих различным температурным опти-
мумом и субстратной специфичностью, а также протеородопсина 
Exiguobacterium sibiricum. Сконструированы библиотеки метаге-
номной ДНК, выделенной из вечномерзлого грунта, и проведен их 
скрининг на наличие липолитической активности. Выявлены гены 
двух новых эстераз и проведено исследование их каталитических 
свойств. Полученные результаты подтвердили важность изучения 
данной экологической ниши как естественного хранилища генети-
ческого материала микроорганизмов, адаптированных к экстремаль-
ным условиям существования. 

Ключевые слова: вечная мерзлота, экстремофилы, липолитические 
ферменты, протеородопсин, метагеном

Существование жизни неразрывно связано со способностью организ-
мов адаптироваться к разнообразным условиям окружающей среды, под-
держивая необходимый для выживания и размножения уровень основных 
метаболических процессов. С человеческой точки зрения, характеристики 
многих экологических ниш на нашей планете являются экстремальны-

Эволюция биосферы с древнейших времен до наших дней
Серия «Гео-биологические системы в прошлом». М.: ПИН РАН, 2019. С. 252–262
http://www.paleo.ru/institute/publications/
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ми, включая высокие и низкие температуры, повышенную концентрацию 
соли, тяжелых металлов и уровень радиации (Rothschild, Mancinelli, 2001). 
Одну из наиболее крупных экстремальных экологических ниш представ-
ляют холодные местообитания ‒ океаны, полярные и горные регионы, в 
которых среднегодовая температура составляет около 5 °С. В общей слож-
ности они занимают около 70% земной поверхности (Feller, Gerday, 2003).

Вечной мерзлотой называют грунты и осадочные породы, находящиеся 
по меньшей мере в течение двух лет при температуре 0 оС и ниже (Rivkina 
et al., 2004; Gilichinsky, Rivkina, 2011). Территории, содержащие вечномерз-
лые отложения, встречаются на 26% поверхности Земли и 50% террито-
рии России. Для этой среды характерно наличие уникального комплекса 
экстремальных условий, в частности, пониженная в течение геологически 
длительных периодов температура, низкая активность воды, слабая до-
ступность органических веществ, минимальная скорость диффузии и дли-
тельное воздействие гамма-радиации от минералов окружающих пород.

Несмотря на это, как показали многолетние исследования российских и 
зарубежных ученых, в вечномерзлых грунтах обнаруживаются многочис-
ленные и разнообразные сообщества микроорганизмов, которые сохраняют 
жизнеспособность после криоконсервации на протяжении геологического 
времени (до трех миллионов лет) (Rivkina et al., 2004; Steven et al., 2006; 
Gilichinsky, Rivkina, 2011; Hinsa-Leasure, Bakermans, 2013; Jansson, Taş, 2014). 
Необходимо отметить, что большинство представителей этих сообществ 
обладают способностью к росту в широком диапазоне температур (от ‒5 до 
+40 °С) и с физиологической точки зрения относятся к психротрофам. 

Микробные сообщества вечной мерзлоты можно охарактеризовать как 
«сообщества выживших» (Friedmann, 1994). Как и в любой другой среде, 
составляющие их виды за миллионы лет эволюции приобрели необходи-
мые адаптации, обеспечивающие выживание в данных условиях. Однако 
уникальные условия этой экологической ниши способствуют также дли-
тельному сохранению ДНК микроорганизмов, которые в настоящее вре-
мя не обнаруживаются на поверхности почвы, а также не способны к вос-
становлению жизнеспособности после размораживания. Таким образом, 
вечная мерзлота является естественным хранилищем генетического мате-
риала, который может представлять большой интерес для исследований 
механизмов адаптации к экстремальным условиям существования, а также 
для разработок в области биотехнологии.

Традиционный подход к исследованиям микробных сообществ заклю-
чается в выращивании смешанных культур микроорганизмов, полученных 
из образца грунта, на селективных питательных средах и выделении в чи-
стую культуру их отдельных представителей. С целью отбора и выделения 
культур с определенной активностью производят посев на агаризованные 
среды, обеспечивающие возникновение легко различимого сигнала вокруг 
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колонии, обладающей такой активностью. Например, для обнаружения ли-
политической активности бактерии высевают на среду, содержащую три-
бутирин, что обеспечивает образование прозрачного гало вокруг колоний 
(Thomson et al., 1999; Петровская и др., 2012). Затем проводится определе-
ние видовой принадлежности и изучение полученной культуры.

Белок, обладающий необходимыми свойствами, может быть выделен 
непосредственно из биомассы штамма-продуцента. Однако в ряде случаев, 
например, при низком уровне синтеза или при необходимости последую-
щей оптимизации свойств фермента, целесообразно проводить констру-
ирование систем гетерологической экспрессии в клетках Escherichia coli, 
требующее наличия информации о структуре соответствующего гена. Для 
его идентификации ранее необходимо было получить геномную библиоте-
ку на основе ДНК, выделенной из чистой культуры, (Sambrook et al., 1989) 
и идентифицировать нуклеотидную последовательность, кодирующую це-
левой белок, в результате выращивания библиотеки на селективной среде 
или проведения ПЦР с олигонуклеотидными праймерами, соответствую-
щими консервативным участкам в составе этой последовательности. 

В последнее время благодаря быстрому технологическому прогрессу 
все более распространенной становится практика полногеномного секве-
нирования штамма, позволяющая идентифицировать целевой ген на осно-
вании гомологии с известными белками при помощи биоинформатических 
подходов. Получение информации о нуклеотидной последовательности 
гена обеспечивает возможность его амплификации с использованием спец-
ифических праймеров и клонирование в вектор для экспрессии. Большое 
разнообразие доступных плазмидных векторов и специализированных 
штаммов E. coli в большинстве случаев делает задачу получения значи-
тельных количеств белка в этой системе для последующих исследований 
вполне достижимой (Terpe, 2006). 

На первом этапе изучения белков, характерных для представителей 
микробных сообществ вечной мерзлоты, мы применили подход, основан-
ный на доступности данных геномного секвенирования (pис. 1a). Ранее из 

Рис. 1. Схема подходов, использованных для изучения белков из микроорганизмов, 
обитающих в вечной мерзлоте: а – геномный, б – метагеномный.

а б
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вечномерзлых грунтов были выделены бактерии Exiguobacterium sibiricum, 
Psychrobacter arcticum и Psychrobacter cryohalolentis K5T, геномы которых 
отсеквенированы и аннотированы DOE Joint Genome Institute (США). В 
результате изучения полученных последовательностей, а также данных 
транскриптомного и протеомного анализа установлено наличие у них ряда 
молекулярных механизмов, обеспечивающих эффективную адаптацию к 
специфическим условиям существования в вечной мерзлоте (Rodrigues, 
Tiedje, 2008; Bakermans et al., 2009). Одним из способов адаптации явля-
ется синтез специфических холодоактивных ферментов, для которых ха-
рактерен оптимум активности, смещенный в область низких температур 
(20‒35 °С), а также быстрая инактивация при нагревании (D’Amico et al., 
2006; Siddiqui, Cavicchioli, 2006). Эти свойства, в свою очередь, объясняют-
ся наличием специфических структурных особенностей в молекулах холо-
доактивных белков. Так, аминокислотные последовательности ферментов 
психрофильных микроорганизмов содержат меньше остатков пролина и 
аргинина, и больше – глицина и лизина, по сравнению со своими мезо-
фильными гомологами (Georlette et al., 2004). Рентгеноструктурные иссле-
дования позволили обнаружить, что такие белки обладают более гибкой 
пространственной структурой, обусловленной повышением экспониро-
ванности гидрофобных участков, уменьшением гидрофобной сердцевины 
молекулы, ослаблением внутримолекулярных связей (D’Amico et al., 2002; 
Georlette et al., 2004). Указанные особенности приводят к повышению ка-
талитической эффективности и ускорению проводимых ими реакций, при 
этом снижение скорости диффузии при низких температурах компенсиру-
ется у многих холодоактивных ферментов более высокой аффинностью к 
субстратам (D’Amico et al., 2002). 

Биотехнологическое применение холодоактивных ферментов, напри-
мер, целлюлаз, протеаз, липаз, вызывает значительный интерес, поскольку 
позволяет сокращать производственные энергозатраты, связанные с не-
обходимостью нагрева реакционной смеси, а также эффективно катали-
зировать реакции, проходящие с участием термолабильных компонентов 
(Cavicchioli et al., 2002; Margesin et al., 2007; Karan et al., 2012; Elleuche et 
al., 2014). Быстрая денатурация холодоактивных белков при нагреве в не-
которых областях применения является преимуществом, позволяя селек-
тивно ингибировать их активность после завершения реакции (Barroca 
et al., 2017). Ферменты психрофильных микроорганизмов могут быть ис-
пользованы для биоремедиации загрязненных территорий в условиях по-
ниженных температур, когда гомологи с более высоким температурным 
оптимумом гораздо менее активны (Pulicherla et al., 2011). В частности, хо-
лодоактивные липолитические ферменты могут найти применение в таких 
отраслях промышленности, как пищевая (производство сыров, хлебобу-
лочных изделий и т.д.), химическая (включая синтез лекарственных соеди-
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нений), производство моющих средств и биотоплива (Elleuche et al., 2014; 
Littlechild, 2015; Barroca et al., 2017).

На основании биохимической характеристики наиболее перспектив-
ной для получения генов новых липолитических ферментов оказалась 
Грам-отрицательная бактерия P. cryohalolentis K5T, которая была выделе-
на из низкотемпературного рассола (криопэга) Колымской низменности 
(Bakermans et al., 2006). Можно было ожидать, что в ее геноме содержатся 
последовательности, кодирующие как липазы, так и эстеразы, в отличие, 
например, от родственного вида P. arcticus, который производит только 
эстеразу (Bakermans et al., 2006). Поиск гомологов липаз с известной струк-
турой и свойствами в геноме P. cryohalolentis K5T привел к идентифика-
ции ряда целевых генов, которые были клонированы и экспрессированы  
в клетках E. coli. В результате проделанной работы нами получен и охарак-
теризован ряд новых липолитических ферментов, обладающих различной 
субстратной специфичностью, температурным оптимумом активности  
и другими свойствами.

В частности, показано, что липаза Lip1Pc отличается типичной для 
холодоактивных ферментов нестабильностью при повышенных темпе-
ратурах (Новотоцкая-Власова и др., 2013). С целью исследования роли 
N-концевого домена белка Lip1Pc, относящегося к семейству гормон-чув-
ствительных липаз, проведено конструирование и исследование свойств 
его делеционных мутантов. Установлено, что укорочение этого домена 
приводит к изменению свойств рекомбинантного белка, в частности, к по-
вышению термостабильности и сужению профиля субстратной специфич-
ности (Новотоцкая-Власова и др., 2013). 

В отличие от предыдущего белка, холодоактивная эстераза EstPc де-
монстрирует относительно высокую термостабильность, так как после ин-
кубации при температурах вплоть до 90 °С сохраняет 60‒100% активности 
(Novototskaya-Vlasova et al., 2012). Оптимальной для его ферментативной 
активности является температура 35 °С, при этом активность при 5‒30 °С 
составляет около 90% от максимальной. 

На основании гомологии с последовательностями липолитических 
ферментов микроорганизмов рода Pseudomonas в геноме P. cryohalolentis 
обнаружено наличие оперона, кодирующего потенциальную липазу Lip2Pc 
и специфический вспомогательный белок (шаперон) LifPc, который обе-
спечивает приобретение ферментом активной конформации. Установлено, 
что рекомбинантная липаза Lip2Pc обладает широким спектром субстрат-
ной специфичности и активностью в широком температурном диапазоне. 
Исследование термостабильности Lip2Pc показало, что, как и EstPc, она 
характеризуется повышенной стабильностью при относительно высоких 
температурах по сравнению с ранее описанными холодоактивными липа-
зами/эстеразами (Novototskaya-Vlasova et al., 2013). 
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Наряду с этими ферментами, в геноме P. cryohalolentis идентифициро-
вана кодирующая последовательность потенциального аутотранспортера 
АТ877 – белка внешней мембраны, состоящего из N-концевого пассажир-
ского и С-концевого транслокаторного доменов. На основании гомологии 
аминокислотных последовательностей установлено, что пассажирский до-
мен АТ877 представлен липазой, относящейся к семейству GDSL (Wilhelm 
et al., 2011). Пассажирские домены аутотранспортеров, которые экспониро-
ваны на внешней поверхности клеток бактерий, могут быть заменены дру-
гими белками, что составляет основу для конструирования систем клеточ-
ного дисплея и их использования в ряде биотехнологических и промыш-
ленных областей, включая разработку живых вакцин, конструирование и 
скрининг комбинаторных библиотек, конструирование биоадсорбентов, 
получение цельноклеточных биокатализаторов (Lee et al., 2003). 

Нами проведены амплификация и клонирование гена АТ877 в вектор 
для экспрессии в клетках E. coli (Petrovskaya et al., 2015). Установлено, что 
продукт экспрессии локализован во внешней мембране бактериальных кле-
ток, при этом продемонстрировано наличие липолитической активности 
пассажирского домена АТ877 на поверхности бактерий. Обнаружено, что 
новый аутотранспортер обладает максимальной эстеразной активностью 
при 50 °C по отношению к субстратам со средней длиной углеродной цепи. 
Нами также получен рекомбинантный аутотранспортер, содержащий за-
мену природного пассажирского домена на эстеразу EstPc P. cryohalolentis. 
Установлено, что гибридный белок экспонирован на поверхности клеток и 
демонстрирует каталитические свойства, характерные для фермента EstPc 
(Petrovskaya et al., 2015). Сконструированная в данной работе оригинальная 
система клеточного дисплея на основе АТ877 позволила провести отбор 
комбинаторной библиотеки вариантов каркасного белка 10Fn3 с целью по-
лучения новых искусственных связывающих молекул (Petrovskaya et al., 
2018; Шингарова и др., 2018).

Другим примером работы по получению белка, имеющего потенциаль-
ное биотехнологическое применение, является клонирование и экспрессия 
протеородопсина E. sibiricum – психротрофной бактерии, которая была вы-
делена из вечномерзлых отложений, имеющих возраст около 3 миллионов 
лет (Rodrigues et al., 2006; Петровская и др., 2015). Новые ретиналь-содер-
жащие белки и их мутантные варианты могут найти применение в биооп-
тоэлектронике в качестве основы элементов молекулярной памяти, а так-
же в оптогенетике с целью направленной регуляции активности нейронов 
(Moglich, Moffat, 2010; Li et al., 2018). Нами впервые клонирован ген проте-
ородопсина E. sibiricum (ESR), сконструирован штамм E. coli ‒ продуцент 
этого белка, и проведена его структурно-функциональная характеристика 
(Petrovskaya et al., 2010). В результате измерения фотоиндуцированного из-
менения рН в суспензии ESR-содержащих липосом установлено, что при 
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поглощении света ESR осуществляет выброс протонов в среду, обеспечи-
вая ее закисление. В отличие от бактериородопсина галобактерий, выброс 
протона происходит на поздних стадиях фотоцикла, после его захвата из 
внутриклеточной части белка. Таким образом, мы впервые продемонстри-
ровали, что полученный белок является новым представителем семейства 
транспортных родопсинов, выполняющих функцию протонных насосов 
(Петровская и др., 2015). 

Существенным ограничением геномного подхода в оценке и использо-
вании биотехнологического потенциала вечной мерзлоты является необ-
ходимость получения биомассы исследуемого штамма, т.е. восстановление 
способности микроорганизмов к воспроизводству в лабораторных усло-
виях. Известно, что основная часть почвенных микробных сообществ (по 
различным оценкам 90‒99%) не поддается культивированию, таким обра-
зом, их генетический материал не удается исследовать описанными мето-
дами (Simon, Daniel, 2011). Эта проблема особенно актуальна для микро-
организмов, в течение длительного времени находящихся в замороженном 
состоянии в вечной мерзлоте. Установлено, что в результате долговремен-
ного воздействия радиации окружающих минералов и других неблагопри-
ятных факторов в геноме таких микроорганизмов происходит накопление 
кросс-сшивок и разрывов, затрудняющих переход в активное состояние и 
деление (Hansen et al., 2006). 

В настоящее время наиболее перспективным подходом к оценке и ис-
пользованию генетических ресурсов микробных сообществ вечной мерз-
лоты и других экстремальных местообитаний является метагеномный под-
ход, представляющий собой комплексное исследование всей содержащейся 
в конкретном образце геномной ДНК – метагенома (Lee, Lee, 2013; Lewin et 
al., 2013). Использование методов секвенирования следующего поколения 
(NGS) открывает возможность реконструкции состава и функциональных 
особенностей микробных сообществ на основе анализа полученных по-
следовательностей ДНК (Rivkina et al., 2016), однако данная методология 
не позволяет получать последовательности полноразмерных генов, что 
ограничивает сферу ее биотехнологического применения. С целью обна-
ружения и клонирования генов потенциальных ферментов метагеномная 
ДНК обычно используется для конструирования метагеномных библиотек 
в векторах большой емкости (например, в фосмидах) и их последующего 
отбора на селективных средах, что позволяет идентифицировать продукты 
микробного синтеза и оценивать перспективы их биотехнологического ис-
пользования без выделения чистой культуры (pис. 1б). 

В качестве примера использования данного подхода можно привести 
проведенную нами работу по конструированию и скринингу метагеном-
ной библиотеки ДНК, полученной из образца вечномерзлого грунта воз-
растом около 30 000 лет (Petrovskaya et al., 2016). ДНК, имеющая длину 
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около 30‒40 т.п.н., была клонирована в фосмидном векторе, после чего 
был проведен скрининг полученных клонов путем рассева библиотеки на 
чашках, содержащих 1% трибутирин. Клоны, обладающие липолитиче-
ской активностью, идентифицировали по наличию гало вокруг колоний. 
Последовательность вставки в таких клонах определяли секвенированием, 
после чего осуществляли поиск кодирующих последовательностей в полу-
ченных сиквенсах с использованием биоинформатических подходов. 

Было обнаружено несколько генов, кодирующих потенциальные липо-
литические ферменты, в частности, PMGL2 и PMGL3. Соответствующие 
гены были амплифицированы и клонированы в векторы для экспрессии в E. 
coli, проведена наработка рекомбинантных белков и изучена их липолити-
ческая активность (Petrovskaya et al., 2016; Petrovskaya et al., 2017). Установ-
лено, что эти ферменты преимущественно расщепляют короткоцепочече-
ные субстраты, т.е. представляют собой эстеразы. Температурный оптимум 
PMGL2 составляет 45 °C, однако этот фермент также демонстрирует отно-
сительно высокую активность при более низких температурах (10°C–40°C). 
Повышение температуры выше 50 °C приводит к резкому снижению актив-
ности. Анализ термостабильности (измерение активности при 45 °C после 
предварительной инкубации в течение часа при различных температурах) 
показал, что PMGL2 сохраняет стабильность после инкубации при 5‒45 °C, 
однако теряет более чем 40% активности в результате прогрева при 55 °C. 
Максимальная активность PMGL3 наблюдается при 30 °С, что характерно 
для многих эстераз, полученных путем скрининга метагеномных библи-
отек морского происхождения. Повышение температуры реакции выше 
40 °С приводит к быстрой инактивации фермента. Предварительная ин-
кубация при этой температуре в течение часа приводит к потере им 50% 
активности, а инкубация при 50 °С полностью инактивирует белок. Таким 
образом, PMGL2 представляет собой мезофильную эстеразу, а PMGL3 от-
носится к холодоактивным липолитическим ферментам.

Подводя промежуточный итог проведенных исследований, можно ут-
верждать, что современные методы микробиологических экспериментов 
являются перспективным дополнениям к традиционным подходам в изу-
чении белков микроорганизмов, обитающих в вечномерзлых грунтах. По-
лученные нами результаты впервые продемонстрировали существование у 
бактерий, адаптированных к условиям вечной мерзлоты, ферментов с раз-
личным температурным оптимумом и термостабильностью и подтвердили 
важность изучения данной экологической ниши как естественного храни-
лища генетического материала, представляющего значительный интерес 
для биотехнологии. 

Работа выполняется при поддержке грантов РФФИ № 17-00-00165ком-
фи, 18-04-00491, AAAA-A18-118013190181-6, ПП-55 АРКТИКА.
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Biotechnological potential of permafrost

L.E. Petrovskaya, K.A. Novototskaya-Vlasova, M.V. Kryukova, 
E.V. Spirina, E.M. Rivkina

The results of the work on obtaining and characterization of the proteins from permafrost 
microorganisms are presented. Several target proteins with biotechnological potential 
have been identified using genomic and metagenomic approaches. The properties of 
lipolytic enzymes from Psychrobacter cryohalolentis K5T with different temperature 
optimum and substrate specificity, as well as proteorodopsin from Exiguobacterium 
sibiricum, were examined. We have constructed the metagenomic DNA libraries from 
permafrost soil samples and performed their screening for the presence of lipolytic 
activity. Genes of two new esterases were identified and the catalytic properties of the 
recombinant enzymes were studied. The obtained results confirmed the importance 
of exploration of this ecological niche as a natural repository of genetic material of 
microorganisms adapted to extreme living conditions. 

Key words: permafrost, extremophiles, lipolytic enzymes, proteorhodopsin, metagenome
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В образце льда NEEM периода оледенения (глубина 1706 м; возраст 34 тыс. лет) 
по данным секвенирования второго поколения Illumina MiSeq были выявлены 
три филотипа цианобактерий. Они оказались представителями двух отрядов 
Oscillatoriales и Syne-chococcales. Один филотип (3086) удалось строго идентифи-
цировать – Geitlerinema sp., другой (21394) отнести к роду Halomicronema, а тре-
тий (21805) остался неидентифицированным и неклассифицированным, но одного 
кластера с Geitlerinema sp. Филотип 3086 оказался доминантным, представляю-
щим хорошо структурированную популяцию с многочисленными аллельными 
вариантами и более раннюю (древнюю) ветвь эволюции кластера Geitlerinema sp. 
(не существующую в настоящее время). Два других филотипа были представлены 
единичными находками. Проведенный комплексный анализ, включая палеокли-
матические данные, позволил предположить, что данные бактерии (в основном 
филотип 3086 Geitlerinema sp) совместно с минеральной пылью были занесены 
глобальными событиями атмосферного переноса (пыли) на поверхность Грен-
ландского ледового щита в период последнего ледникового максимума 34 тыс. лет 
назад из района Карибского бассейна, что представляет новое знание и подтверж-
дает ценность использования молекулярно-микробиологических данных как 
прокси (косвенные) индикаторы глобальных климатических событий в прошлом.

Ключевые слова: Гренландия, керн атмосферного льда NEEM, послед-
ний ледниковый период, пыль, события переноса пыли, Карибский бас-
сейн, бактерии, цианобактерии, гены 16S рРНК, секвенирование ДНК,  
Illumina MiSeq, палеомикробиология, биоинформатика, филогенетика
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ВВЕДЕНИЕ

Гренландский ледовый щит (ГЛЩ) по площади занимает 1.7 млн. км2 
(около 80% площади Гренландии) и является вторым по величине (после 
Антарктики) полярным ледовым щитом. Толщина льда составляет до 3 км. 
Покрытие Гренландии льдом началось 2–3 млн лет назад, но в настоящее 
время возраст льда не превышает 130 тыс лет, что покрывает Последний 
Ледниковый Период (ПЛП) и предпоследнее межледниковье (Eemian ice), 
которое закончилось 115 тыс лет назад. В настоящее время в связи с кли-
матическими изменениями (потеплением) лед в своей массе уменьшается 
(плавится), что контролируется ежедневно с использованием спутников 
(https://nsidc.org/greenland-today/). 

Гренландский лед активно изучается в палеоклиматическом аспек-
те. В Гренландии пробурено много глубоких скважин с целью извлече-
ние керна льда – 3-х км скважины GRIP и GISP2, затем NGRIP и NEEM 
(North EEMian) (http://www.iceandclimate.nbi.ku.dk/research/drill_analysing/
history_drilling/). Последний проект нацелен на получение ненарушенного 
льда предпоследнего межледниковья (Eemian ice). 

NEEM ледовый керн (2537–2540 м) бурили с 2008 по 2012 гг. Располо-
жение 77.45оN, 51.06оW (рис. 1), высота на уровне моря 2450 м, средняя го-
довая температура –29 ºС, осадки 0.22 м снежного эквивалента в год (Dahl-
Jensen et al., 2013). 

Одновременно с палеоклиматическими исследованиями начали из-
учать микробные сообщества глубоких ледовых кернов Гренландии 
(Sheridan et al., 2003; Miteva et al., 2004; Miteva, Brenchley, 2005; Loveland-
Curtze et al., 2008, 2010). Керн льда NEEM оказался первым, на котором 
была предпринята попытка отделить контаминанты (в буровой жидкости 
и ледовом шламе) от возможной истинной микробиоты льда (Miteva et 
al., 2014). В работе исследовали 4 образца льда керна NEEM – два хруп-
ких из Голоцена (634 и 644 м) и два «клатратных» из ПЛП (1730 и 2052 м),  
а также один поверхностный образец льда другой скважины (102 м).  
Образцы были деконтаминированы как описано в Miteva et al. (2014), и кле-
точные концентрации были оценены проточной флуорометрией – 104–106 
клеток на мл, что представляет достаточно высокие значения. Всего изо 
льда было выделено 45 бактериальных изолятов. Из них в образцах ПЛП 
(только в образце 1730 м, образец 2052 м ничего специфичного не дал) было 
выявлено всего две специфичных бактерии – Massilia из Beta-proteobacteria 
(6 изолятов, два вида – Massilia violaceinigra и Massilia brevitalea – наши 
данные) и Oerskovia из Actinobacteria (два изолята, один вид, возможно, 
человеческий комменсал-патоген типа Oerskovia turbata – наши данные). 
Таким образом, в данной работе, если что-то специфичное для льда ПЛП 
керна NEEM и было выявлено, так это два вида Massilia.
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Более детальное исследование микробных популяций на различных 
глубинах (разного возраста, текстуры льда, климата и содержания солей) 
керна NEEM было выполнено также Митевой (Miteva et al., 2015). Было 
использовано как культивирование, так и молекулярные методы типа сек-
венирования амплифицированных генов 16S рРНК по Сэнджеру, а также 
современного секвенирования (Illumina MiSeq NGS) ампликонов v4-v5 об-
ласти тех же генов. Было исследовано пять образцов льда – три поверх-
ностных и два из ПЛП – 1730 м и 2052 м возрастом 36.2 и 80.4 тыс лет, со-
ответственно. Образец 1730 м по сравнению с 2052 м содержал на порядок 
больше кальцием-обогащенной пыли и на порядок больше клеточных кон-
центраций (106 по сравнению с 105 клеток на мл). Основные находки вклю-
чали: доминирование актинобактерий при культивировании, тогда как 
Proteobacteria и Firmicutes – при ДНК анализе, доминирование нитчатых 
цианобактерий (Calothrix из Nostocales и Phormidium из Oscillatoriaceae) 
в клоновой библиотеке генов 16S рРНК в образце 1730 м (секвенирование 
по Сэнджеру), обнаружение архей методом NGS секвенирования, обна-
ружение 1–2 доминантных (но разных) родов бактерий для каждого об-
разца льда, превалирование Planococcaceae над Bacillaceae (Firmicutes) в 
поверхностных и 2052 м образцах льда методом NGS секвенирования. В 
целом было показано, что микробные популяции поверхностных образцов 

Рис. 1. Расположение известных скважин глубокого бурения в Гренландии, включая 
NEEM.
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значительно отличаются от двух глубоких образцов. Интересно, что циа-
нобактерии (другие таксоны/виды, чем в нашей работе) были выявлены в 
основном в образце 1730 м с большим количеством пыли и могли быть за-
несены на купол Гренландии полевыми бурями, хотя это не обсуждается в 
работе Митевой (Miteva et al., 2015). 

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

В работе использовали три сегмента льда керна NEEM последнего пе-
риода оледенения (табл. 1).

В холодных (–15 ºС) помещениях Французской лаборатории IGE CNRS-
UGA в Гренобле образцы льда были распилены стерилизованной этанолом 
пилой пополам (по 10 см) и дополнительно поверхностно деконтаминиро-
ваны (аккуратно срезан верхний слой льда). Затем сегменты льда были об-
мыты пентаном (при –15 ºС) для удаления использованной жидкости для 
бурения (Estisol 240+Coasol) и там же озонированы для окисления (дегра-
дации) органики (ДНК). При этом во льду всех образцов были документи-
рованы слои пыли, осажденной со снегом (рис. 2). 

В дальнейшем в работу взяли по одному сегменту с каждой глубины 
(остальные оставлены в архиве). В чистых помещениях (класс 10000 с ла-
минарными кабинетами класса 100) той же французской лаборатории об-
разцы льда были последовательно обмыты дезраствором Proline Biocontrol 
(Biohit) и ультрачистой водой Milli-Q (три раза с полым погружением и 
со сменой воды), расплавлены, и материал из воды был сконцентриро-
ван в среднем в 100 раз с использованием колонок Amicon Ultra-15 [3kD] 
(Millipore). Более подробное описание процедур работы со льдом и водой 
приведено в работе Булат (Bulat et al., 2018).

Концентрации микробных клеток анализировали методом проточной 
цитофлуорометрии с использование ДНК-связывающего красителя SYBR-
Green и BD FACSAria flow cytometer (Marie et al., 1999). Концентрирован-
ный материал из воды был использован для выделения геномной ДНК и 
проведения первичных ПЦР амплификаций различных областей бакте-
риальных генов 16S рибДНК (v3-v5, v4-v8, v4-v6, v4), а также архейных 
(v1-v5 и v3-v5). Полученные ампликоны клонировали, используя систему 
TOPO-TA Cloning Kit for Sequencing (Invitrogen, USA) с химически ком-

Таблица 1. Характеристика сегментов льда керна NEEM.

Описание Пакет 
№ Образец Глубина 

от (м)
Глубина 

до (м)
Возраст 

(лет)
20 cm A piece of CC 3102 1706 1705.55 1705.75 33981
20 cm A piece of CC 3502 1926 1925.55 1925.75 56172
20 cm A piece of CC 3624 1993 1992.65 1992.85 68621
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петентными клетками E. coli (Евроген, Москва), и клоны предварительно 
секвенировали по методу Сэнджера (Бигль, Санкт-Петербург). Один из ам-
пликонов (v4-v6, размер около 540 п.о.) как наиболее интересный в плане 
выявленного биоразноообразия и как наиболее проблемный в плане наи-
более низкого покрытия генной библиотеки (Good, 1953) секвенировали 
методом Illumina MiSeq на платформе GeT-PlaGe в организации INRA, US 
1426 в Тулузе (Франция). Результаты данного исследования в части выяв-
ленных цианобактерий приведены в настоящей статье.

Из методов обработки ДНК последовательностей использовали Clustal 
Omega (группировка последовательностей в филотипы), NCBI BLAST 
(идентификация филотипов) и пакет MEGA7 (Kumar et al., 2016) (филогене-
тика филотипов). Для биоинформационной обработки данных MiSeq сек-
венирования использовали SILVA rRNA gene database project (SILVAngs 1.3) 
(Quast et al., 2013) с визуализацией результатов в программе Krona (https://
github.com/marbl/Krona/wiki) (Ondov et al., 2011).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Клеточные концентрации микроорганизмов были выявлены лишь в од-
ном образце 1706 м – 317 клеток на мл воды, что неудивительно, ибо события 
атмосферного переноса пыли, и, следовательно, микроорганизмов, различа-
ются по источнику-происхождению пыли (Chuvochina et al., 2011a, 2011b). 
Отметим, что температура в скважине (in situ) на данной глубине (1706 м) 
была оценена как около –23 ºС (MacGregor et al., 2015). Это ниже известной 
достоверной минусовой температуры (–18 ºС), при которой бактерии могут 

Рис. 2. Образец льда керна NEEM 1706 м; oтчетливо видна слоистая (пыль) структура 
льда в видимом свете.



268

делиться, т. е. образовывать популяции, а значит, и эволюционировать, но 
выше –33 ºС, при которой достоверно показана метаболическая активность 
микроорганизмов (без клеточного деления) (Rummel et al., 2014).

В плане амплификации для всех трех образцов были получены следующие 
результаты (табл. 2). Как видно, образец 1706 практически по всем областям 
бактериальных генов 16S рибРНК, включая археи, дал сигнал, что определенно 
связано с присутствием в нем (и только в нем) клеток микроорганизмов.

Везде, где были получены сигналы, ампликоны были клонированы, и 
клоны секвенированы по Сэнджеру. Образец 1993 не был проанализиро-
ван по причине отсутствия или очень слабых сигналов. Образец 1926 дал 
только филотипы-контаминанты, присутствующие в нашей Библиотеке 
контаминантов (Bulat et al., 2004; 322 16S рРНК филотипа на июль 2018 г.).  
Результаты секвенирования по Сэнджеру не приведены как сугубо пред-
варительные. Однако, отметим, что для всех 4-х областей было получе-
но 50 бактериальных филотипов, прошедших все контроли на загрязне-
ние. При этом три филотипа оказались идентичными по последователь-
ности с обнаруженными нами ранее в снеге Монблана (Франция) с зано-
сом пыли из пустыни Сахара. Из них – одна актинобактерия HQ396528 из 
рода Blastococcus или Geodermatophilus (событие переноса пыли на Мон-
блан MS5, 2009) и две бациллы – Bacillus licheniformis JF832309 и Bacillus 
circulans JF832324 (другое, с разницей в один год, событие переноса пыли 
f2SD, 2008) (Chuvochina et al., 2011a, b). При условии, что эти бактерии не 
космополиты, их обнаружение может указывать на занос пыли из пустыни 
Сахара на Гренландский ледовый щит 34 тыс лет назад (возраст образца 
1706), хотя основным источником пыли для керна NEEM (и в целом для 
Гренландии) в интервале 0–110 тыс лет считают пустыни Центральной 
Азии, в основном, в Китае (Taklamakan и др. во Внутренней Монголии) 
(Bory et al., 2003a, b). Но процесс этот, по-видимому, нерегулярный, ибо от-
сутствие как клеток, так и ДНК микроорганизмов в двух других образцах 

Таблица 2. Результаты амплификации микробных генов 16S рибРНК 
(разные области) для трех образцов льда NEEM. 

Образец V3-v5 V4-8 V4-v6 V4
Археи
V1-v5 

Археи
V3-v5

1706 + + + + - +
1926 + +/- +/- +/-- - -
1993 +/-- +/- +/- +/-- - -

Примечание: ампликоны, пригодные для клонирования (секвенирования), обозначены [+] 
и выделены серым цветом; условные обозначения: [+] – есть сигнал; [+/-] – слабый сигнал; 
[+/--] – очень слабый сигнал; [-] – отсутствие сигнала.
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того керна льда возрастом 56.1 и 68.6 тыс лет можно объяснить с позиции, 
что в те годы (формирование снежного покрова) не было значимых собы-
тий переноса пыли на Гренландский ледовый щит. 

Для области v4-v6, как было отмечено выше, было выявлено очень 
большое разнообразие (21 филотип из 27 клонов) и, соответственно, самое 
низкое покрытие библиотеки (индекс Good 33.3%). В связи с этим данный 
ампликон был выбран для секвенирования высокопроизводительным ме-
тодом «секвенирования следующего поколения» Illumina MiSeq. 

MISEQ СЕКВЕНИРОВАНИЕ

В результате секвенирования было получено следующее количество 
прочтений – R1 (прямое) – 6380 и R2 (обратное) – также 6380. После объ-
единения было получено 6096 нуклеотидных последовательностей (Ext). 
Все последовательности были обработаны с использованием SILVA rRNA 
gene database project (SILVAngs 1.3) (Quast et al., 2013). Этапы обработки 
включали в себя выравнивание, контроль качества, дерепликацию, кла-
стеризацию и классификацию. В ходе обработки несмотря на высокое ка-
чество секвенирования, большая часть последовательностей была изъята 
из анализа как несоответствующая SSU rRNA gene последовательностям 
(контрольная ДНК бактериофага). 

В результате таксономической обработки R1 из 206 прошедших все 
этапы фильтрации последовательностей было выявлено 80 OTUs (рис. 3а). 

Рис. 3а. Классифицированное биоразнообразие, вскрытое на наборе данных R1 с ис-
пользованием программы для визуализации Krona.
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Рис. 3в. Классифицированное биоразнообразие, вскрытое на наборе данных Ext с ис-
пользованием программы для визуализации Krona. 

Рис. 3б. Классифицированное биоразнообразие, вскрытое на наборе данных R2 с ис-
пользованием программы для визуализации Krona 
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В R2 из 206 последовательностей выявлено 96 OTUs (рис. 3б). Анализ объ-
единенных последовательностей Ext из 191 последовательности выявил 74 
OTUs (рис. 3в). Как видно, в общем наблюдается хорошее совпадение в ча-
сти представленности разных филумов и таксонов.

Большое количество контрольной фаговой ДНК, а так же особенности 
полученных оригинальных MiSeq данных, которые вследствие большой 
длины исходного ампликона (540 по) и малой длины фактического про-
чтения каждой нити ДНК (не более 250 нт) были выполнены на случайным 
образом «расщепленном» ампликоне с инициацией прочтений в разных 
местах, показали необходимость дальнейшего анализа с использованием 
программы NCBI BLAST.

ЦИАНОБАКТРИИ В MISEQ СЕКВЕНИРОВАНИИ

Такая работа была проведена только для набора MiSeq данных для нити 
R1 (6380 как классифицированных, так и неклассифицированных ДНК по-
следовательностей) в связи с лучшим качеством прочтения на всей длине 
250 нт по сравнению с R2. При этом фокус был сделан на цианобактерии 
(оксифотобактерии) (рис. 4). Цианобактерии были выбраны как наиболее 

Рис. 4. Классифицированное разнообразие бактерий, вскрытое на наборе данных 
R1 с использованием программы для визуализации Krona; как видно, цианобактерии 
(Oxyphotobacteria) составляют 25%.
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Рис. 5. Классифицированное разнообразие цианобактерий, вскрытое на наборе дан-
ных R1 с использованием программы для визуализации Krona.

многочисленный таксон – 25% от общего количества бактерий, «разби-
тых» на 186 последовательностей, а также как древняя интересная груп-
па бактерий, способных переноситься пылью и осуществлять различные 
типы метаболизма, включая хемолитоавтотрофный способ существования 
(без света) (Puente-Sanchez et al., 2018). 

Крона показала (рис. 5), что в данном наборе R1 присутствуют 3 фило-
типа цианобактерий, которые по базе GreenGenes были даже идентифици-
рованы на уровне рода (один из них был представлен 24% от общего ко-
личества последовательностей для бактерий). Два других набора данных 
(R2 и Ext) только в части классифицированных последовательностей были 
также проанализированы на присутствие последовательностей цианобакте-
рий. Однако, ничего нового выявлено не было. Вместе с тем для филогене-
тических построений часть коротких последовательной из набора R1 были 
заменены на более длинные конспецифичные последовательной из набора 
Ext или перекрывающиеся последовательности из обоих наборов R1 и R2.

 В результате анализа 6380 последовательностей из набора данных R1 c 
помощью программы NCBI Blast были выявлены 47 последовательностей 
генов 16S рибРНК цианобактерий, которые по проценту сходства сгруп-
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Таблица 3. Таксономия выявленных трех филотипов цианобактерий  
и их ближайшие родственники.

Таксономия
Представитель 

филотипа 
(количество клонов)

Ближайший 
клон или таксон 
(GenBank номер)

Сходство, 
%

Источник

Oscillatoriales
Oscillatoriophycideae

Coleofasciculaceae
3086 с аллельными 
вариантами (45,  
из них 29 клонов 
идентичны)

Geitlerinema sp.
(EF372580)

(DQ680351)

99.7 Черные полосы 
болезней на кораллах 
– Porites lutea, (Negros 
Island, Philippines)
Siderastrea siderea 
(Bahamas)

Sodalinema 
komarekii
MG772676

96.1 Солоно-щелочное 
кратерное озеро Дзиани 
Дзаха (Майотта, 
Индийский океан)

?Synechococcales
Скорее Oscillatoriales

?Prochlorotrichaceae
21805 (1)
Неидентифицирован  
и неклассифицирован

Uncultured 
cyanobacterium 
(KJ659417)

99.2 Горячий источник Sidi 
Yahia
(Bejaia, Grande, Алжир)

Synechococcales

Pseudanabaenaceae
21394 (1)
Неидентифицирован

Pseudanabaenaceae 
cyanobacterium
(KT731141)

98.4 «Соленые» листья 
мангрового дерева – 
Avicennia schaueriana 
(Bertioga, Бразилия) 
(Сан-Паулу, Бразилия)

Halomicronema 
excentricum 
(NR_114591)

93.2 Искусственные 
соленые водоемы в 
Эйлате (Израиль)

Halomicronema 
hongdechloris
(JX089399

93.9 Строматолит (Shark 
Bay, Австралия

Acaryochloris 
marina
(NR_074407)

90.5 Побережье республики 
Палау (Тихий океан)



274

1. Abed et al., 2002 - Halomicronema excentricum
2. Cellamare et al., 2018 – Sodalinema komarekii 
3. Fourcans et al., 2004 - Halomicronema excentricum
4. Fourcans et al., 2006 - Halomicronema excentricum
5. Jamie et al., 2007 - Geitlerinema sp
6. Min Chen et al., 2012 - Halomicronema hongdechloris

Таблица 4. Характеристика цианобактериальных филотипов 3086 
(Geitlerinema sp), 21805 и 21394 по родственным типовым культурам и не-
культивированным клонам. 

№№
% сходства 

с циано-
склонами

Кокки vs. 
нитчатые 

Размер
клеток

Цвет
Пигмент Trichomes Темпер 

диапазон Отношение к соли рН Источник выделения Места 
обитания Сссылка

3806
29 
клонов

EF372580
Geitlerinema sp

99.7 Нитчатые 2-8 мкм Сине-
зеленые

+(изолиро-
ванные) 20-30 умеренно 

галофильные 6-8

Черные полосы болезней 
кораллов Porites lutea 
(Negros Island, Philippines) 
(глубина обитания до 30 м)

Benthic 5, 

DQ680351 99.7
Bahamas
Siderastrea siderea 
(глубина обитания до 70 м)

EF110974 99.4 Bahamas
Siderastrea siderea

EF154084 99.4 Florida
Siderastrea siderea

MG772676
Sodalinema
Komarekii

96.1
Genus level Нитчатые 2,4-3,5 

мкм
Изумрудно-
зеленый 

+(цилиндри-
чские) 35 умеренно 

галофильные 9-9.5

Солоно-щелочное 
кратерное озеро Дзиани 
Дзаха (Майотта, Индийский 
океан)

Benthic

21394
1 клон 

KT731141
Pseudanabae-
naceae
cyano

97.6 Нитчатые 25-30 умеренно 
галофильные 7

«Соленые» листья 
мангрового дерева- 
Avicennia schaueriana 
(Bertioga, Бразилия)
http://www.iucnredlist.org/
details/178823/0

8

JX089399
Halomicronema 
hongdechloris

93.9
Genus level Нитчатые 0,8-1,7 

мкм Керати-
ноиды 

? 20-39 33% соли 6-10 Строматолит
(Shark Bay, Австралия) Benthic 6, 12

NR_114591
Halomicronema
excentricum

93.2
Genus level Нитчатые 2-8 мкм Сине-

зеленый + (thin) 28-50

умеренно 
галофильные, 
умеренно 
галотолерантные

7.4 Искусственные соленые 
водоемы в Эйлате (Израиль) Benthic 1, 3, 4

NR_074407
Acaryochloria 
marina

90.5
Family level Кокки 1-3 мкм Желто-

зеленые 28-35 Max рост 3% (до 5) 6.5-10 Побережье республики 
Палау (Тихий кеан) 7, 10

21805
1 клон 

KJ659417 uncult 
cyanobacterium 99.2 Нитчатые 40-45

Горячий источник Sidi Yahia
(Bejaia, Grande, Алжир) Benthic 9

№№
% сходства 

с циано-
склонами

Кокки vs. 
нитчатые 

Размер
клеток

Цвет
Пигмент Trichomes Темпер 

диапазон 

3806
29 
клонов

EF372580
Geitlerinema sp

99.7 Нитчатые 2-8 мкм Сине-
зеленые

+(изолиро-
ванные) 20-30

DQ680351 99.7

EF110974 99.4

EF154084 99.4

MG772676
Sodalinema
Komarekii

96.1
Genus level Нитчатые 2,4-3,5 

мкм
Изумрудно-
зеленый 

+(цилиндри-
чские) 35

21394
1 клон 

KT731141
Pseudanabae-
naceae
cyano

97.6 Нитчатые 25-30

JX089399
Halomicronema 
hongdechloris

93.9
Genus level Нитчатые 0,8-1,7 

мкм Керати-
ноиды 

? 20-39

NR_114591
Halomicronema
excentricum

93.2
Genus level Нитчатые 2-8 мкм Сине-

зеленый + (thin) 28-50

NR_074407
Acaryochloria 
marina

90.5
Family level Кокки 1-3 мкм Желто-

зеленые 28-35

21805
1 клон 

KJ659417 uncult 
cyanobacterium 99.2 Нитчатые 40-45
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Таблица 4 (окончание)

7. Miyashita et al., 2003 - Acaryochloria marina
8. Oliveira et al., 2016 - Pseudanabaenaceae cyano
9. Amarouche-Yala et al., 2014 - uncult cyanobacterium
10. Swingley et al., 2008 - Acaryochloria marina 
11. Strunecky et al., 2017 - Geitlerinema sp
12. Yaqing et al., 2014 - Halomicronema hongdechloris

№№
% сходства 

с циано-
склонами

Кокки vs. 
нитчатые 

Размер
клеток

Цвет
Пигмент Trichomes Темпер 

диапазон Отношение к соли рН Источник выделения Места 
обитания Сссылка

3806
29 
клонов

EF372580
Geitlerinema sp

99.7 Нитчатые 2-8 мкм Сине-
зеленые

+(изолиро-
ванные) 20-30 умеренно 

галофильные 6-8

Черные полосы болезней 
кораллов Porites lutea 
(Negros Island, Philippines) 
(глубина обитания до 30 м)

Benthic 5, 11

DQ680351 99.7
Bahamas
Siderastrea siderea 
(глубина обитания до 70 м)

EF110974 99.4 Bahamas
Siderastrea siderea

EF154084 99. Florida
Siderastrea siderea

MG772676
Sodalinema
Komarekii

96.1
Genus level Нитчатые 2,4-3,5 

мкм
Изумрудно-
зеленый 

+(цилиндри-
чские) 35 умеренно 

галофильные 9-9.5

Солоно-щелочное 
кратерное озеро Дзиани 
Дзаха (Майотта, Индийский 
океан)

Benthic 2

21394
1 клон 

KT731141
Pseudanabae-
naceae
cyano

97.6 Нитчатые 25-30 умеренно 
галофильные 7

«Соленые» листья 
мангрового дерева- 
Avicennia schaueriana 
(Bertioga, Бразилия)
http://www.iucnredlist.org/
details/178823/0

8

JX089399
Halomicronema 
hongdechloris

93.9
Genus level Нитчатые 0,8-1,7 

мкм Керати-
ноиды 

? 20-39 33% соли 6-10 Строматолит
(Shark Bay, Австралия) Benthic 6, 12

NR_114591
Halomicronema
excentricum

93.2
Genus level Нитчатые 2-8 мкм Сине-

зеленый + (thin) 28-50

умеренно 
галофильные, 
умеренно 
галотолерантные

7.4 Искусственные соленые 
водоемы в Эйлате (Израиль) Benthic 1, 3, 4

NR_074407
Acaryochloria 
marina

90.5
Family level Кокки 1-3 мкм Желто-

зеленые 28-35 Max рост 3% (до 5) 6.5-10 Побережье республики 
Палау (Тихий кеан) 7, 10

21805
1 клон 

KJ659417 uncult 
cyanobacterium 99.2 Нитчатые 40-45 6

Горячий источник Sidi Yahia
(Bejaia, Grande, Алжир) Benthic 9

№№
% сходства 

с циано-
склонами

Кокки vs. 
нитчатые 

Размер
клеток

Цвет
Пигмент Trichomes Темпер 

диапазон 

3806
29 
клонов

EF372580
Geitlerinema sp

99.7 Нитчатые 2-8 мкм Сине-
зеленые

+(изолиро-
ванные) 20-30

DQ680351 99.7

EF110974 99.4

EF154084 99.

MG772676
Sodalinema
Komarekii

96.1
Genus level Нитчатые 2,4-3,5 

мкм
Изумрудно-
зеленый 

+(цилиндри-
чские) 35

21394
1 клон 

KT731141
Pseudanabae-
naceae
cyano

97.6 Нитчатые 25-30

JX089399
Halomicronema 
hongdechloris

93.9
Genus level Нитчатые 0,8-1,7 

мкм Керати-
ноиды 

20-39

NR_114591
Halomicronema
excentricum

93.2
Genus level Нитчатые 2-8 мкм Сине-

зеленый + (thin) 28-50

NR_074407
Acaryochloria 
marina

90.5
Family level Кокки 1-3 мкм Желто-

зеленые 28-35

21805
1 клон 

KJ659417 uncult 
cyanobacterium 99.2 Нитчатые 40-45
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Рис. 6. Структура клеток культур цианобактерий, близкородственных филотипам изо 
льда керна NEEM (3608 и 21394); филотипу 21805 никакую родственную культуру обна-
ружить не удалось.

пировали в 3 филотипа. Филотип 3086 включал в себя 45 последователь-
ностей, а филотипы 21805 и 21394 были представлены единичными наход-
ками. Идентификацию проводили на основе сходства последовательностей 
R1 цианобактериальных филотипов с ближайшими родственниками в базе 
Genbank (как с культурами, так и опубликованными ДНК клонами). В та-
блице 3 представлена таксономия выявленных трех филотипов цианобак-
терий и приведены их ближайшие родственники.

Как видно, подавляющее большинство (45 из 47 клонов) генных после-
довательностей цианобактерий было идентифицировано как Geitlerinema 
sp. из порядка Oscillatoriales. Оставшиеся два неидентифицированных фи-
лотипа – к порядку Synechococcales. Ближайшие родственники всех трех 
филотипов обитают в прибрежных районах в нейтральной или щелочной 
(умеренно) соленой среде. Температурный диапазон роста варьируется от 
20 до 45 °С (мезофилы). Основной филотип Geitlerinema sp (3806) ассоции-
рован с кораллами определенных видов, вызывая их заболевания (черные 
полосы). Из двух минорных филотипов 21805, по-видимому, обитает в при-
донном мате в горячих источниках, тогда как филотип 21394 – в филосфере 
мангровых растений (табл. 4). 

Родственные (на уровне рода и семейства) культуры для двух филоти-
пов имеют нитчатую клеточную структуру с развитыми трихомами. Клет-
ки удлиненные, размером 2 мкм и более (табл. 4, рис. 6). 

 БИОГЕОГРАФИЯ

На рис. 7 приведена карта мира, показывающая современные аре-
алы распространения хозяев (или мест сбора) для филотипов 3086 
(Geitlerinema sp.), 21394 и 21805. Так, хозяин для филотипа 3086 – 
кораллы Siderastrea sidereal (рис. 7, № 1) (DQ680351, EF110974, 
EF154084), встречается в Карибском море, Мексиканском заливе, 
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Флориде, Багамских и Бермудских островах. Другой хозяин для это-
го же филотипа – кораллы Porites lutea (№ 3) (EF372580), имеет очень 
широкий ареал обитания – от Тихоокеанского побережья Мексики, 
включая Гавайские острова до юго-западного побережья Африки, 
включая Красное море и Персидский залив с центром в Индо-Тихо-
океанской области. 

Хозяин для филотипа 21394 – мангровое растение Avicennia schaueriana 
(№ 2 закрыто стрелкой, побережье Бразилии) (KT731141), имеет прерыви-
стое распределение от Антильских островов по Атлантическому побере-
жью северной части Южной Америки от юга Гайаны до Суринама, однако 
большая часть его популяции находится в Бразилии. 

Для филотипа 21805 хозяин не существует или не известен (табл. 4). 
Вместе с тем вышеприведенная карта распространения хозяев (мест 

сбора) для трех филотипов цианобактерий из керна льда NEEM – совре-
менная, для периода настоящего потепления – Голоцена. В период оледене-
ния ареалы распространения хозяев были или могли быть другими (рис. 8). 
Карибский бассейн был более пустынным и, видимо, холодным, хотя как 
это влияло на распространение кораллов-хозяев основного филотипа 3086, 
нам не известно. Однако, события пылевых переносов вряд ли происходи-

Рис. 7. Места выделения и современные ареалы обитания хозяев (кораллы и растения) 
для филотипов 3086, 21394 (по ближайшим родственникам) и 2180 (место сбора); толщина 
стрелок, указывающих направление возможного переноса микроорганизмов с пылью и 
место назначение – см. ниже), условно кореллирует с количеством клонов для каждого 
филотипа. 
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Рис. 8. Распределение зон растительности в настоящее время и последний ледниковый 
период 18 тыс лет назад

ли по другим траекториям (см. ниже). Эти и другие вопросы требуют до-
полнительных исследований.

ФИЛОГЕНЕТИКА

Для всех трех выявленных филотипов цианобактерий были проанали-
зированы эволюционные отношения с их ближайшими родственниками ме-
тодом филогенетических построений. Использовали как типовые культуры, 
так и опубликованные ДНК клоны из базы GenBank с максимальным про-
центом сходства. Одно из деревьев представлено на рис. 9.

Заметим, что данное дерево построено с использованием MiSeq после-
довательностей, «подрезанными» с концов, исходя из суммарного каче-
ства прочтения, но индивидуально нескорректированными на возможные 
ошибки чтения (mismatches) на концах. Метод обработки это не позволяет, 
ибо нет флуорограмм как в случае секвенирования по Сэнджеру. При этом, 
видно, что два вида одного рода Halomicronema попали в «достоверно» 
разные кластеры. Однако в части филотипа 3086 (Geitlerinema sp.) данное 
дерево правильно отображает взаимоотношения всех его 13 аллельных ва-
риантов в гене 16S рибРНК с доминированием одного варианта (29 кло-
нов) – все они тесно кластеризуются с поддержкой 60%. Это указывает на 
то, что данный филотип цианобактерий (3086) представляет собой струк-
турированную большую популяцию (хорошо вскрытую данным методом 
секвенирования). 

Для уточнения вышеприведенных взаимоотношений выявленные фи-
лотипы были скорректированы в плане ошибок прочтения, используя сход-
ство (а, именно, тип распределения mismatches, кластеризация которых на 
концах свидетельствует об ошибке прочтения) с близкими родственника-
ми в Genbank, а также перекрывание в разных наборах данных (R1, R2 и 
Ext). Так, последовательность основного филотипа 3086 была удлинена с 
использованием данных набора Ext, а в последовательностях филотипов 
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Рис. 9. Филогенетическое дерево, показывающие эволюционные взаимоотношения 
цианобактериальных филотипов по генам 16S рибРНК – 3086 (все 13 аллельных вариан-
тов), 21805 и 21394 и их ближайших родственников. Дерево построено с использованием 
метода максимального правдоподобия (ML), основанного на двухпараметрической моде-
ли Кимуры (Kimura, 1980) (данная модель была выбрана как наилучшая для данного на-Kimura, 1980) (данная модель была выбрана как наилучшая для данного на-, 1980) (данная модель была выбрана как наилучшая для данного на-
бора последовательностей, используя MEGA7). Для моделирования различий в скорости 
эволюционных изменений использовали дискретное Гамма распределение (5 категорий 
(+G, параметр=0,3458)). Использованная модель также позволяла для некоторых сайтов 
оставаться эволюционно неизменчивыми ([+ I], 39.24% сайтов). Достоверность ветвления 
(поддержки кластеров) отображена цифрами (процент) под узлами ветвления. Длина вет-
вей отображает число нуклеотидных замен на сайт. Анализ включал 22 нуклеотидные 
последовательности и в целом 381 признак (нуклеотид). 

21805 и 21394 с помощью программы Blast были обрезаны концы, которые 
содержали ошибки прочтения нуклеотидной последовательности. В ре-
зультате получили новое уточное филогенетическое ML дерево с показом 
детальных взаимоотношений в кластере Geitlerinema (рис. 10). 

Анализируя данное дерево можно сделать вывод, что филотип 3086 и 
все его аллельные варианты (рис. 10, серый кружок в кластере Geitlerinema), 
имеющие 99.7 % сходства с референтными (из Genbank) Geitlerinema sp., 
являются более ранней эволюционной ветвью монофилетического кла-
стера Geitlerinema sp., т. е. эволюционно отошли ранее от современных 
Geitlerinema sp. (рис. 10, черные кружки). Отметим, что современные 
Geitlerinema sp. (EF372580, EF110974, EF154084, DQ680351), выделенные 
из двух видов кораллов и принадлежащие тому же филотипу, что и 3086, 
являются аллельными вариантами этого же филотипа и достоверно груп-
пируются в один более эволюционно молодой неразрешенный внутри кла-
стер (53% поддержки). Этот результат дает основание предполагать, что 
занос филотипа 3086 цианобактерий на ледник Гренландского Ледового 
Щита (ГЛЩ) действительно мог произойти в далеком прошлом (34 тыс 
лет), когда клоны данного филотипа доминировали на Земле. 
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Что касается двух других филотипов, то на данном дереве эволюци-
онные отношения двух видов рода Halomicronema выглядят более логич-
ными с Halomicronema hongdechlotis как более молодым таксоном, более 
родственным филотипу 21394. Филотип 21805 остался без «прикрытия» 
известными таксонами и тем самым, остался неидентифицированным  
и неклассифицированным, хотя показал монофилетическое происхожде-
ние с кластером Geitlerinema и родство с Sodalinema komarekii (рис. 10, 
поддержка 83%). Последнее означает, что филотип 21805, скорее всего, 
относится к Oscillatoriales, а не Synechococcales, как показано в таблице 3  
на основании данных по сходству ДНК.

В заключение заметим, что достоверная (более 50%) кластеризация, 
выявленная в филогенетических построениях, может быть (и частично 
была) использована для выверения таксономии и характеристики выявлен-
ных во льду филотипов (табл. 3, 4). 

ПАЛЕОКЛИМАТ И МИКРОБИОЛОГИЯ

Известно, что период плейстоцена (2.6 млн – 12 тыс лет, включая по-
следний ледниковый период (ПЛП) – 100 тыс лет; возраст 34 тыс лет для 
образца NEEM1706 попадает в ПЛП) характеризовался циклическим не-
стабильным климатом, когда периоды медленного и резкого похолодания 

Рис. 11. Траектории различных типов штормовых циклонов. Тип I (помечено овалом) –  
штормовые циклоны с континента Северной Америки на акваторию Северной Атлантики. 
Местом зарождения этих циклонов в основном являются южные районы Северной Амери-
ки, в частности, северная часть акватории Мексиканского залива и к востоку от полуострова 
Флорида. Циклоны перемещаются вдоль Северо-Атлантического течения со средней ско-
ростью 47 км/ч на северо-восток и север (район острова Ньюфаундленд), нередко достигая 
побережья Гренландии. Сайт бурения NEEM показан звездочкой серого заполнения. 
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Рис. 12. Карта траектории более 200 ураганов, имевших место в районе Северного 
Атлантического океана в период с 1970 по 2012 гг. Источник данных – National Oceanic and 
Atmospheric Administration (NOAA, 2012).

сменялись резким, но кратким потеплением. Ледники в ледниковый период 
формировались в горах, на полюсах и в высоких широтах в континенталь-
ных долинах в течении всего плейстоцена. Вода, выпадающая в виде снега 
и образующая ледники, приводила к понижению уровня мирового океана 
и, соответственно, оголению прибрежных участков суши и формированию 
дополнительных «пустынь» – источников пыли. А так как ледники обра-
зовывались в основном в высоких широтах с низким давлением, то туда из 
поясов с высоким давлением (область экватора) происходил интенсивный 
перенос пылевых частиц ветром (пылевыми бурями) (рис. 11, интересую-
щий нас тип переноса I). 

В настоящее время Голоцена (периода потепления) картина принци-
пиально не изменилась. Штормовые циклоны-ураганы тщательно отсле-
живаются, и есть детальная информация по их траекториям (рис. 12). Как 
видно, большая их часть зарождается в районе Мексиканского залива и 
выше вдоль побережья и может достигать Гренландии (треки серого цве-
та), перенося тонны пыли (вместе с микроорганизмами). 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Таким образом, минеральная пыль может выступать эффективным 
средством транспортировки микроорганизмов (например, Kellogg, Griffin, 
2006; Reche et al., 2018). Впервые полученные нами молекулярно-микро-
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биологические данные свидетельствуют в пользу события (или событий) 
глобального переноса пылевого материала (с микроорганизмами), очень 
вероятно (см. рис. 7), из района Карибского бассейна на поверхность ГЛЩ, 
имевших место в ледниковый период 34 тыс. лет назад. Отметим, что нам 
неизвестны палео(микробиологические) работы, в которых был бы показан 
перенос материала из данного района в направлении ГЛЩ (сайт NEEM).
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Aeolian cyanobacteria in the ultimate glaciation Greenland ice core 
NEEM as a proxy of paleoclimatic events of global dust transfer
S. Bulat, E. Rudaya, M. Karpunina, D. Symbatyan, D. Marie,  

E. François, A. Bonin, J.M.F. Martins
Of three studied ice segments of the ultimate glaciation of the Greenland glacier ice core 
NEEM, all containing plenty of dust particles, one segment (bag 3102, depth 1706m, 
age 34 Ky) has shown some bacterial concentrations (317 cells per ml) and, thereafter, 
was studied by Illumina Miseq sequencing (16S rRNA gene amplicons v4-v6 region). 
As a result, a few different bacterial lineages were revealed, but in the given study the 
focus was done on cyanobacteria. In total 3 cyanobacterial phylotypes belonging to 
Oscillatoriales and Synechococcales were discovered. Of them, one phylotype (3086) 
proved to be strictly identified as Geitlerinema sp., another one (21394) was assigned 
to the genus Halomicronema, while the third one (21805) remained unidentified and 
unclassified but phylogenetically linked to the Geitlerinema cluster. The Geitlerinema 
phylotype 3086 was dominant and has comprised many allelic variants, thus, representing 
a well-structured population. Also, phylogenetically all the variants represented 
evolutionary earlier (now extinct) branches as compared with contemporary clones of the 
Geitlerinema cluster. Two others cyanobacterial phylotypes were represented by single 
findings. The consequent complex analysis including paleoclimatic and contemporary 
aeolian events data allowed to suggest that ice-trapped Geitlerinema sp. bacteria along 
with mineral dust were transported on the Greenland ice sheet in the past (34 Ky ago) 
from the Caribbean Bassein region. This may present new knowledge and provide the 
proof and benefits as well in interpreting paleomicrobial DNA fingerprints as a proxy of 
paleoclimatic events of global dust transfer. 
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Процесс образования новых видов происходит нелинейно. Долгие перио-
ды сравнительно медленных эволюционных процессов сменяются отно-
сительно быстрыми. Характерным примером являются процессы во время 
Кембрийского взрыва. Общим вектором эволюционных процессов вопреки 
сложившемуся мнению, не является естественный отбор наиболее приспо-
собленных к природным условиям видов. Вершина эволюционного процес-
са, человек, представляется одним из самых, если не самым хрупким видом 
живого мира. Очевидное и преобладающее направление биологической эво-
люции – создание все более сложных видов живого, в особенности – не-
линейное, ускоряющееся развитие неокортекса и рост интеллекта новых 
жизненных форм. Ни дарвинизм, ни альтернативные концепции, включая 
панспермию, креационизм и Разумный Замысел, не в состоянии объяснить 
эти процессы. Предлагаемая гипотеза дает логичное и правдоподобное объ-
яснение эволюционных процессов на протяжении всей истории жизни на 
Земле. Она основана на двух постулатах: 1) биосфера представляет собой 
единый живой организм, все части которого взаимосвязаны; 2) биосфера 
действует как гигантский суперкомпьютер, хранящий и перерабатываю-
щий информацию в цифровом и аналоговом виде. Живые организмы явля-
ются продуктом интеллектуальной, направленной деятельности этого су-
перкомпьютера. Биологическая эволюция имеет ярко выраженный вектор 
увеличения суммарного количества интеллекта Биосферы, приводящего к 
появлению все более разумных существ. Движущей силой эволюции вы-
ступает рекурсивное, ускоряющееся накопление информации, хранящейся в 
Биосфере и усложняющееся управление этим Единым организмом. Гипоте-
за основана на общепринятых научных данных и последних достижений в 
области биологии, информационной техники, физики и других дисциплин.

Ключевые слова: биосфера, вектор эволюции, суперкомпьютер.

Эволюция биосферы с древнейших времен до наших дней
Серия «Гео-биологические системы в прошлом». М.: ПИН РАН, 2019. С. 287–293

http://www.paleo.ru/institute/publications/
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Господствующей концепцией развития живого мира на Земле является 
дарвинизм и основанные на дарвиновских постулатах более поздние тео-
рии. В последние десятилетия противоречия этой концепции становятся 
всe более очевидными.

Наиболее существенными пробелами в дарвиновских (и нео-дарви-
нистских) теориях являются, по нашему мнению, следующие:

1) Чрезвычайная сложность и продуманность живых организмов, разо-
браться в которой до сих пор не удалось.  

2) Неочевидность (и недоказуемость) возможности макроэволюции, 
или самопроизвольного образования надвидовых таксонов. 

3) Внутренняя противоречивость постулата о направляющей силе есте-
ственного отбора. Эволюция идет не в направлении наибольшей выживае-
мости, но по пути усложнения живых видов. Многие авторы, в частности, 
Виталий Кордюм (1982), Евгений Кунин (Koonin, 2012) и другие задаются 
очевидным вопросом: «Так почему же организмы столь сложно устроены? 
Один из ответов, казалось бы, самоочевидный и принимавшийся биологами 
и всеми интересующимися эволюцией, состоит в том, что более сложные 
организмы являются также более приспособленными. Эта точка зрения, не-
сомненно, ошибочна. «...чем сложнее организм, тем меньший эффективный 
размер популяции он имеет и, по единственно разумному определению эво-
люционного успеха, тем менее успешным он является» (Koonin, 2012). 

4) Необъяснимость неравномерного хода эволюции. Вопреки логике и 
математическим соображениям, скорость образования новых организмов 
увеличивалась с ростом их сложности. Чем комплекснее становились ор-
ганизмы, тем быстрее шла эволюция их. В то же время, «при равной из-
менчивости, аналогичной в своей основе наследственности, и, по крайней 
мере, при не менее жестком отборе, низшие организмы на основании такой 
разницы в показателе репродукции должны были бы эволюционировать 
во много миллиардов раз быстрее, чем высшие» (Кордюм, 1982).  

Все это, по мнению многих исследователей, делает «дарвинизм» не 
только менее научной дисциплиной, но выводит его за рамки логических 
построений. 

Вадим Назаров (2007) писал: «Если бы не сознательное намерение кон-
сервативной части научно-педагогического сообщества сохранить дарви-
низм любыми способами, мы сейчас говорили бы о нем в прошедшем време-
ни». Ю. Филипченко (1978) высказывался вполне определенно: «эволюцион-
ная теория всегда была и будет только гипотезой, ибо превращение видов не 
относится к числу явлений, которые можно наблюдать воочию».  Возникла 
необходимость нахождения новой концепции биологической эволюции.

Мы выдвигаем концепцию наличия Разумного Дизайнера (РД) живых 
организмов в качестве основного постулата. Мы полагаем, что этот РД 
существует в рамках материалистической парадигмы. Логическим след-
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ствием существования РД как материалистической (не сверхъестествен-
ной) силы, является то, что РД не может быть абсолютно всемогущим и 
непогрешимым. Рассмотрим временну̀ю диаграмму эволюции Биосферы. 
Известно, что эволюция Биосферы идет нелинейно,  происходит с явно вы-
раженным ускорением. С усложнением живых существ эволюция их шла 
возрастающими темпами.  

Эволюция идет не просто по пути увеличения сложности. Ее сопро-
вождает  постоянное, необратимое увеличение интеллекта высших орга-
низмов. Примем за показатель интеллекта коэффициент энцефализации, 
вычисляемый по формуле:

EQ=m/0.055M0,74 
где m – масса мозга, г; M – масса тела, г.

Richard Bird (2016) пишет вполне определенно: «Развитие Биосферы 
идет с доминирующим направлением увеличения вычислительной слож-
ности (computational complexity). Это положение настолько очевидно, что 
здесь просто не о чем спорить».

Если принять наше предположение о наличии Разумного Дизайнера, 
нетрудно увидеть, что интеллект РД  растет с повышением суммарного 
интеллекта Биосферы. Следовательно,  РД и есть – Биосфера? 

Эта радикальная идея имеет предшественников. Виталий Кордюм 
(1982) полагает: «Объект эволюции (т.е. биосфера) является одновременно 
собственным создателем своего же развития». Израильский физик и ми-
кробиолог Eshel Ben-Jacob (1997) предложил аналогичный взгляд на раз-
витие жизни и эволюционные процессы в ней. Наблюдая поведение коло-
ний бактерий, он пришел к заключению, что «эволюционный прогресс не 
является результатом успешного накопления ошибок, но скорее следстви-
ем творческого процесса в геноме». Подобную идею высказал российский 
биолог Илья Рухленко (2016): «А может быть, ... сами организмы направля-
ют свою эволюцию в ту сторону, в какую им заблагорассудится, обуревае-
мые внутренними (виталистическими?) силами, природу которых мы пока 
еще просто не понимаем?». 

Способна ли Биосфера обладать свободой воли и разумом? Может ли 
она действовать как суперкомпьютер гигантской мощности? Для этого она 
должна удовлетворять всего пяти критериям. В ней должны содержаться:  

1) память;
2) переключающие элементы;
3) средства коммуникации между этими элементами;
4) критическая масса интеллекта;
5) у нее должна быть программа или, по крайней мере, направление 

функционирования, т. е. вектор развития эволюции.
Критерий 1. Британские исследователи (Landenmark et al., 2015)  подсчи-

тали объем информации ДНК Биосферы. Подсчеты показали, что Биосфера 
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хранит в 1021 раз больше бит, чем четыре самых мощных суперкомпьютера, 
созданных человеком к моменту публикации результатов (2015 год). 

Критерии 2 и 4. Эти же авторы оценили предполагаемую вычислитель-
ную мощность Биосферы, приняв реальную скорость транскрипции ДНК 
в 30 замещений в секунду, и получили потенциальную вычислительную 
мощность Биосферы в 1015 yottaNOPS (yotta=1024). Это превышает мощ-
ность мощнейшего китайского суперкомпьютера Tianhe-2 в 1022 раз. Таким 
образом, второй и четвертый критерии также выполняются.

Критерий 3. Для доказательства наличия связи между различными ор-
ганизмами и клетками Биосферы достаточно известных науке физических 
и химических связей.

Параллельный перенос генетической информации в любом количестве и 
в любом объеме всесторонне изучен и проанализирован. Одним из «транс-
портных средств переноса такой информации являются вирусы». Только 
вода океанов содержит около 1030 вирусов. Ежедневно на каждый квадрат-
ный метр поверхности Земли опускается порядка 800 млн вирусных частиц. 
«Кроме транспортировочных функций, вирусы выполняют еще одну важ-
ную задачу по обеспечению информационных потоков. Они (в большинстве 
случаев) разрушают клетку и, таким путем, обеспечивают поступление 
генетического материала в ее общий информационный генетический пул 
(Кордюм, 1982)». Кордюм  оценивает общую динамику такой ДНК не в мил-
лионах нуклеотидов, но в 156 гигатонн в год. Но этим средства передачи 
информации в Биосфере далеко не исчерпываются. Согласно проведенному 
автором настоящей статьи анализу (И. Криштафович, 2017, Krichtafovitch, 
2019), существуют следующие способы коммуникации в Биосфере:

1) прямой физический контакт, передача генетического материала от 
клетки к клетке;

2) химический обмен (феромонами);
3) переносом ионами;
4) электростатическим полем;
5) электромагнитным излучением;
6) релейно, посредством промежуточных объектов;
7) универсальными кодами, распознаваемыми живыми организмами;
8) импульсными сигналами;
9) иерархическими путями;
10) переносом информации посредством вирусов и бактерий;
11) с применением принципов фазированной антенной решетки;
12) биологическим усилением сигналов, включая многокаскадное усилени;.
13) с использованием резонанса;
14) квантовой коммуникацией. 
Передача генетического материала прямым контактом (физически или 

химически) является самым медленным средством. Мы предполагаем, что 
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это было основным способом коммуникации в Биосфере в течение перво-
го, медленного этапа эволюции. Обмен информацией позволял совершать 
квадриллионы логических операций и записывать лучшие решения в 
общей памяти Биосферы. При возникновении необходимости и наличии 
возможности создания новых видов результат, хранящийся в памяти, мог 
быть реализован одномоментно. Скорее всего, новый вид появлялся в виде 
группы организмов. Рой, стая, табун, племя имеют в своем арсенале гораз-
до больше, чем индивидуальный организм, средств для того, чтобы закре-
питься и размножиться.

По мере усложнения Биосферы возникла задача более динамичного 
управления живым миром. Одним из них служит каскадная передача сиг-
налов. Живые организмы   находятся в непосредственной близости друг от 
друга, кроме того, они окружены облаками бактерий и вирусов. Послед-
ние, как выяснено недавно, могут переносить комплексную информацию, 
способную влиять даже на поведение человека, включая проявления аль-
труизма (Lewin-Epstein et al., 2017).

Такие системы приемо-передачи, как фазированные антенные решет-
ки (ФАР), наличествуют в человеческом организме и организме приматов 
(Feldman et al., 2012).  

Критерий 4. Под «критической массой интеллекта» мы будем подраз-
умевать необходимую для решения специфической интеллектуальной за-
дачи вычислительную мощность Биосферы. Развитие живого мира проис-
ходило, как указывалось выше, во-первых, нелинейно (с ускорением), во-
вторых – прерывисто. Сложный организм мог быть создан только по до-
стижении Биосферой критической разумной массы, способной к решению 
этой задачи. Точно так же цифровой компьютер способен решать сложные 
задачи (например, играть в шахматы) только при достижении определен-
ной критической массы входящих в него переключающих элементов. В 
этом – объяснение нелинейности эволюции  и сальтационизма! 

Критерий 5. Растущая сложность живых организмов требует усложне-
ния способов управления ею. Поэтому эволюция имеет тенденцию к уско-
рению и созданию все более интеллектуальных организмов. Ее движителем 
является не «давление естественного отбора», но рекурсивный рост общего 
интеллекта Биосферы. Этот процесс необратим и идет с ускорением.

Н.В. Тимофеев-Ресовский (цитируется по: Кордюм, 2016) писал:  
«Пока нет не то, чтобы строгого или точного, но даже мало-мальски при-
емлемого разумного, логичного понятия прогрессивной эволюции».

Настоящая статья подводит теоретическую базу под это понятие, объ-
ясняет основной вектор развития Биосферы и предсказывает его поведение 
в будущем. Согласно мнению известного философа науки Карла Поппе-
ра, «лучшей теорией является та, которая обладает большей объясни-
тельной силой: больше объясняет, с большей точностью позволяет нам 
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делать лучшие предсказания (К. Поппер, http://booksonline.com.ua/view.
php?book=115698).

Предлагаемая в настоящей статье концепция претендует на статус «хо-
рошей» теории. Она свободна от внутренних противоречий, ее выводы ло-
гичны и основаны на общепринятых фактах и данных. Она способна объ-
яснить такие сложные явления, как:

1) вектор эволюции;
2) видообразование;
3) сальтационизм;
4) массовые вымирания;
5) повышенную интенсивность видообразования, совпадающую с мас-

совыми вымираниями;
6) кембрийский взрыв и др.
Читателям, желающим получить более глубокое представление о за-

тронутых вопросах, автор рекомендует книгу, изданную в бумажном ва-
рианте на русском языке (Karter, Sounders, 2007), а также в бумажном и 
электронном виде на английском (I.Krichtafovitch. https://www.amazon.com/
Biosphere-Supercomputer-Self-directed-Evolution). Аудиоверсия на русском 
языке также доступна (Криштафович, https://ru.files.fm/u/p3sff8cg) 
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The biosphere as a supercomputer, self-directed evolution
Igor A. Krichtafovitch

The evolutionary processes are not linear. Long periods of quiet and slow development 
turn to rather rapid emergence of new species and phyla. During Cambrian explosion, 
22 new phyla were added to the previously existed 3 phyla. Contrary to the common 
credence, the natural selection or a survival of the fittest cannot be accounted for the 
dominant evolution vector which is steady and accelerated advent of more complex 
and more intelligent living organisms. Neither Darwinism, nor alternative concepts 
including panspermia and Intelligent Design propose satisfactory explanations for these 
phenomena. The proposed Hypothesis offers a logical and plausible explanation of the 
evolutionary processes in general. It is based on two postulates: 1) the biosphere is a sin-1) the biosphere is a sin-
gle living organism, all parts of which are interconnected; 2) the biosphere acts as a giant 
biological supercomputer, storing and processing the information in digital and analog 
forms. Such supercomputer surpasses all human-made computers by many orders of 
magnitude. Living organisms are the product of intelligent creative action of the Biosphere 
as a supercomputer. The biological evolution is driven by recursively growing amount of 
information stored in the living organisms and increasing complexity of the Biosphere. 
Main evolutionary vector is not a survival of the fittest but an accelerated growth of 
the computational complexity of the living organisms. The proposed Hypothesis takes 
into account all existing scientific data made up to date in the biology, paleontology, 
computer science, physics and chemistry.

Keywords: biosphere, evolution vector, supercomputer.
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