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Выветривание и палеопочвы
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Почвы отличаются от коры выветривания присутствием на мине-
ральных частицах характерной для почв органо-минеральной плен-
ки, представленной гумусовыми веществами. Коры выветривания 
могут формироваться и при минимальном участии биоты и в этом 
их отличие от почвы, для которой воздействие биоты представляется 
доминирующим фактором. Почва служит характеристикой и устой-
чивым показателем ландшафта в период его образования. Постепен-
ное развитие почвенно-растительного покрова в раннем палеозое 
после мощных вендских оледенений могло  подготовить возмож-
ность взрывного освоения суши  растениями в девоне. Выявление 
масштаба и особенностей почвенного покрова в позднем протерозое 
и раннем палеозое является актуальной задачей для выяснения гео-
биологических взаимодействий. 

Ключевые слова: выветривание, почвы, биосфера, географическая оболоч-
ка, эволюция. 

Биосфера находится в пределах географической оболочки Земли. Ан-
глоязычный термин «geosphere», используемый в связи с глобальными из-
менениями окружающей среды имеет в виду именно эту область, а не глу-
бинные слои Земли. Географическая оболочка включает атмосферу, гидрос-
феру, поверхностные слои литосферы, находящиеся во взаимодействии. 
Географическая оболочка представляет открытую систему, по энергетиче-
скому балансу она открыта в космос, а по материальному – в литосферу. 
Обобщающим результатом эволюции географической оболочки является 
эволюция состава атмосферы вследствие субаэральных взаимодействий  
с силикатными породами и формирование геоморфологической поверхно-

сти вследствие процессов выветривания и осадконакопления. В еe эволю-
ции определяющее значение имеет биота, в первую очередь как источник 
кислорода атмосферы и как концентрированного органического вещества 
в поверхностном слое выветривания. Субаэральная географическая обо-
лочка может быть описана как совокупность ландшафтов – ландшафтная 
оболочка. Область выветривания поставляет исходный материал в седи-
ментационные бассейны. Перемещение происходит в ландшафтной обо-
лочке благодаря силе тяжести преимущественно водными растворами  
и взвесями. Непосредственная роль атмосферы в таком переносе значи-
тельно меньше. Из этого следует важность для процессов выветривания  
и инициируемой ими седиментации контрастности рельефа, обусловлен-
ной тектоническими процессами, определяющего температурный и водный 
режим климата, географического расположения континентов относитель-
но полюсов и степени их затопления эпиконтинентальными морями. Если 
история бассейнов седиментации хорошо прослеживается по накопле-
нию последовательных отложений, то область выветривания разрушается  
и о ней можно судить преимущественно по перемещенным минералам  
в отложениях, реконструируя исходные породы.

Остаточные породы в области питания слагают коры выветривания с ха-
рактерным профилем, отражающим условия выветривания, сохраняющиеся 
в погребенном состоянии под более поздними отложениями. Типичным меха-
низмом химического выветривания считается промывание водой и углекис-
лотное выветривание, ведущее в конечном итоге к образованию глин. Реакция 
воды с минералами исходных пород в самой общей форме заключается в их 
протонировании с переходом катионов в раствор, образованием гидроокис-
лов (Kinetics..., 2008), переходящих в случаях углекислотного выветривания  
в карбонаты, как это было описано Б.Б. Полыновым (Полынов, 1934). Раз-
витие его взглядов привело к представлению о геохимии ландшафтов, для 
которой определяющее значение имеет поведение типоморфных элементов 
(Перельман, Касимов, 1999). Конечными твердыми продуктами химического 
выветривания служат окислы, прежде всего SiO2 и алюмосиликаты – глини-
стые минералы. Реакция СО2 с силикатными породами послужила основным 
механизмом удаления СО2 из атмосферы по суммарной реакции волластони-
тового равновесия CaSiO3 + CO2 = CaCO3 + SiO2. Кинетика этого процесса  
в сильнейшей степени зависела от гидротермических условий, особенно  
для ранних этапов истории Земли (Schwartzman, 1999). 

Выветривание представляет зависимый от климата постоянно иду-
щий монотонный процесс, скорость которого может резко изменяться ка-
тастрофическими тектоническими явлениями. Постоянство выветривания 
и накопления продуктов выветривания в слоях осадочных пород позволяет 
выявить последовательность геологических событий и до появления изо-
топных методов определения возраста минералов в породах служило основ-
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ным показателем в исторической геологии. Последовательность слоев в от-
ложениях до сих пор остается основным методом в полевых исследованиях  
для реконструкции палеоландшафта (Nichols, 2009). Стратиграфические  
исследования в фанерозое во многом основываются на данных палеонтоло-
гии и индикаторных ископаемых. Для протерозоя и сформировавшей био-
сферу эпохи доминирования микробного сообщества палеонтологических 
данных мало и приходится ориентироваться на факт присутствия микрофос-
силий проблематичных микроорганизмов, а обстановку реконструировать 
по сингенетичным минералам и химическому составу погребенного органи-
ческого вещества с биомаркерами.

Современные методы, преимущественно сканирующей электронной 
микроскопии, позволяют утверждать, что практически все влажные по-
верхности, по меньшей мере в верхних частях зоны гипергенеза, в той или 
иной степени покрыты бактериальными биопленками (Fossil and recent 
biofilms, 2003). Исследование древних отложений показывает, что в глубо-
ком докембрии положение было таким же, хотя четких данных о микроб-
ном заселении именно субаэральных поверхностей пока нет.

Почвы отличаются от коры выветривания присутствием на минераль-
ных частицах характерной для почв органо-минеральной пленки, представ-
ленной гумусовыми веществами. Коры выветривания могут формироваться  
и при минимальном участии биоты и в этом их отличие от почвы, для кото-
рой воздействие биоты представляется доминирующим фактором. Посту-
пление органических веществ предполагает развитие жизни с продуктами 
неполного разложения исходного органического вещества и биотически 
опосредованным синтезом в процессе деструкции устойчивых медленно ме-
таболизируемых высокомолекулярных соединений. Конечным результатом 
служит консервация органического вещества в форме керогена осадочных 
пород, вероятно в аноксических условиях (Богородская и др., 2005; Кон-
торович, 2004). Для почвы, в отличие от донных отложений водоемов, как 
морских, так и внутриконтинентальных, образование органо-минеральных 
комплексов происходит при взаимодействии трех фаз  – газообразной, во-
дной, твердой. Почвенное органическое вещество создается в субаэраль-
ных условиях и в этом его отличие от сапропелей внутриконтинентальных 
водоемов. Образуясь в результате деструкции мортмассы, почвенное орга-
ническое вещество обязательно должно иметь исходный материал для де-
струкции – мортмассу первичных продуцентов в экосистеме. Поэтому почва 
служит характеристикой и устойчивым показателем ландшафта в период 
его образования. 

Почвы и погребенные почвенные слои с записью в отложениях имев-
ших место событий своего образования и трансформации в рамках па-
леопочвоведения всесторонне рассмотрены в сборнике, подготовленном  
Институтом географии РАН, получившем образное название «Память 

почв» (Память почв, 2008). При этом авторы ограничились периодом вре-
мени в 104-6 лет, причем десяток тысяч лет есть максимальное время сохра-
нения почвенного гумуса. Представленные данные по разным направлени-
ям дают уникальный актуалистический материал для интерпретации со-
бытий прошлого. Весь период голоцена охватывает существование почвы 
как корнеобитаемого слоя с высшей сосудистой растительностью. 

При переходе к геологическому времени возникает вопрос, а что проис-
ходило на субаэральной поверхности до девона, когда появился раститель-
ный покров примерно 400 млн. лет назад? 

Профили кор выветривания имеют сходный характер для протерозоя, 
и Реталлак уже давно интерпретирует их как «paleosoils» (Retallack, 2001). 
Должны ли мы считать их результатом воздействия субаэральной биоты, 
продуцировавшей органические вещества, или же можно ограничиться 
абиотическими процессами промывки профиля дождевыми водами? Когда 
появились почвы в русском смысле слова, а не «soil», под которой понима-
ют и рыхлые поверхности выветривания?

На какие актуалистические модели ведущих процессов можно опирать-
ся, рассматривая древние коры выветривания? Могло ли альго-грибное со-
общество, предположительно существовавшее до появления наземной рас-
тительности (Chen et al., 2000), привести к образованию гумуса? 

Можно ли продолжить приложение актуалистических моделей су-
баэрального выветривания за пределы возникновения оксигенированной 
атмосферы 2400  млн. лет назад и появления красноцветов? Как влияла  
на состояние железа, индикатора окислительных условий, диссимилятор-
ная железоредукция в аноксических условиях? Все эти вопросы относятся 
к области палеобиологии докембрия, о которой мы имеем самое смутное 
представление, но которая создала ту биосферу, в которой возник субаэ-
ральный почвенно-растительный покров.

Для представления о крупномасштабной эволюции географической 
оболочки необходимо составить представление о том, что происходило  
в субаэральной области в протерозое, и когда произошла колонизация 
суши биотой. Для этого необходимо оценить скорость возрастания ки-
слорода с учетом появившейся с позднего протерозоя регулярности оле-
денений и увеличения их масштабов (Чумаков, 2008). Появление в составе  
атмосферы свободного кислорода свидетельствует о преобладании про-
цесса высвобождения кислорода при фотосинтезе над процессами окис-
ления. в балансе этого газа. Основной областью фотосинтеза в то вре-
мя могли быть поверхность океана с постоянным притоком биогенов  
и водорослево-бактериальные маты на дне мелководных морей. Поло-
жительный баланс выделения кислорода в цикле СО2 – О2 –Сорг обеспе-
чивался захоронением органики в аноксической зоне океана. Появление 
кислорода в атмосфере приводило к усилению выветривания окисляемых 
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минералов на поверхности суши, компенсировавшему поступление кис-
лорода. При значительных оледенениях такой компенсации не происходи-
ло и содержание кислорода могло быстро увеличиваться. Во время своих 
максимумов оледенения охватывали поверхность 4–5 современных конти-
нентов и спускались до широты 40°–30° и иногда более низких широт. Тем  
не менее, гипотеза глобальных оледенений в позднем рифее и раннем венде, 
широко известная под именем «snowball Earth» (Kirschvink, 1992; Hoffman 
et al., 1998) подвергается серьезной критике (Чумаков, 2008). Не менее важ-
ными для оценки процессов выветривания в позднем протерозое являются 
представления о географическом расположении континентов в то время. 
Гипотеза оледенелой Земли основана на представлении о предшествующем 
близэкваториальном расположении большинства континентов. Это должно 
было обеспечивать на суше высокую температуру, влажность и интенсив-
ное выветривание, при котором сильно увеличивается континентальный 
сток СО2 и образования органического углерода и их захоронение в осадках 
(Чумаков, 2008). Эти процессы приводили к предельному уменьшению СО2 
в атмосфере и быстрому похолоданию. Достаточна ли была продуктивность 
образования органического углерода на суше в то время для существен-
ного влияния на содержание СО2 в атмосфере? Такой сценарий вызывает 
большие сомнения, так как высокая продуктивность на суше должна была 
обеспечиваться возникновением полноценного почвенно-растительного 
покрова, который в то время, видимо, был развит слабо. Тем не менее, его 
постепенное развитие после мощных вендских оледенений в раннем палео-
зое могло подготовить возможность взрывного освоения суши растениями  
в девоне. Найти следы и выявить масштаб и особенности почвенного покро-
ва в позднем протерозое и раннем кембрии является актуальной, но труд-
новыполнимой задачей. Поиск и изучение кор выветривания в отложениях 
того времени вместе с анализом возможностей длительного захоронения 
органического вещества вокруг минеральных зерен при разном типе ра-
стительности могут помочь решить эту проблему. 
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Древнейшие коры выветривания (на примере 
Карелии) и микрофоссилии

М.М. Астафьева, А.Ю. Розанов 

Палеонтологический институт им. А.А. Борисяка РАН 
astafieva@paleo.ru 

Установлено, что уже в раннедокембрийских (архейско-ранне-
протерозойских) корах выветривания существовали морфологиче-
ски разнообразные микроорганизмы, бактерии, возможно, циано-
бактерии, нельзя исключить также присутствие эвкариот. 

Ключевые слова: коры выветривания, архей, протерозой, ранний докем-
брий, бактерии, цианобактерии, прокариоты, эвкариоты.

Изучение появления, становления и ранних стадий эволюции орга-
нического мира на Земле – одна из фундаментальных проблем. В послед-
нее время, в результате бактериально-палеонтологических исследований, 
значительно расширились представления о древнейших этапах эволюции 
жизни на Земле. Обнаружение широкого распространения фоссилизиро-
ванных остатков микроорганизмов в древних осадочных и вулканогенных 
разрезах говорит о том, что их сообщества были важнейшим фактором 
эволюции биосферы и, прежде всего, осадкообразования на поверхности 
Земли уже с архея.

Участие микроорганизмов в преобразованиях горных пород – это один 
из самых актуальных вопросов современной геологии. Роль бактерий при 
образовании минералов и пород неоднократно обсуждалась в современной 
литературе (Kirshvink et al., 1985; Lowenstam, Weiner, 1989; Tazaki, 1997; 
Розанов, Заварзин, 1997) и к настоящему времени показано, что различ-
ные бактерии катализируют кристаллизацию и осаждение аутиген-
ных минералов (Бактериальная палеонтология, 2002; Rozanov, 2006). 
Минерализованные и фоссилизированные бактериальные тела встречают-
ся среди карбонатных и глинистых осадков, бокситов, осадочных железо-
марганцевых руд и других осадочных пород. Описано уже более 100 мине-

ралов, образование которых может быть связано с деятельностью бактерий 
(Tazaki, 1997; Banfield, Nealson, 1997; Fortin et al., 1998; Gerasimenko et al., 
1999; Rozanov, 2006; Rozanov, Astafieva, 2009). 

Микробы участвуют не только в образовании минералов и пород, но и 
в их преобразовании. Продукты выветривания – осадочные породы – фик-
сируются уже для самых ранних стадий геологического развития Земли 
(Головенок, 1975; Алфимова, Матреничев, 2006; Розанов и др., 2008б). Как 
в фанерозое, так и в докембрии, коры выветривания являются единствен-
ными достоверными свидетельствами существования континентальных 
обстановок и зачастую становятся единственными источниками информа-
ции об условиях экзогенных процессов, и следовательно, условиях, в кото-
рых происходило развитие биосферы. 

Обширный эмпирический материал по палеопочвам и корам выве-
тривания свидетельствует с одной стороны, о принципиальном сходстве 
и едином стиле формирования гипергенных объектов от раннего докем-
брия до настоящего времени, но с другой стороны отражает специфич-
ность докембрийских гипергенных образований. Наиболее существенны-
ми отличиями является незначительная мощность древнейших профилей 
выветривания (первые метры) и накопление К2О в наиболее выветренных 
участках профиля (Михайлов, 1986), тогда как фанерозойские аналоги 
характеризуются значительной мощностью (сотни метров) и выносом 
всех щелочных и щелочноземельных элементов с резким обогащением 
глиноземом. В настоящий момент не существует единого мнения о при-
чинах специфического химического состава раннедокембрийских кор 
выветривания. Ряд исследователей, вслед за Б.М. Михайловым считают, 
что формирование маломощных кор выветривания, наиболее выветрен-
ные горизонты которых обогащаются К2О, есть специфическая первич-
ная особенность раннедокембрийского гипергенеза, обусловленная уни-
кальными характеристиками среды выветривания. Вторая точка зрения, 
наиболее четко выраженная В.К. Головенком (Головенок, 1975), состоит 
в том, что по ряду причин при длительной геологической истории ранне-
докембрийских кор выветривания наиболее выветренная, каолинитовая, 
зона не сохранилась. 

Наиболее древние организмы были обнаружены в породах с возрастом 
3.8 млрд. лет (Schidlowski, 1988, 2001). Это означает, что уже в архее воз-
можно было формирование биоминералов, однако роль биотической со-
ставляющей для древнейшего аутигенного минералообразования сейчас 
не достаточно ясна. Образование глинистых минералов могло происходить 
не только в ходе абиотической кристаллизации, но и при участии бакте-
рий. Современные исследования свидетельствуют, о том, что конечный 
продукт выветривания – глинистые минералы, будь они биотического или 
абиотического происхождения, практически не различаются по структуре 

Палеопочвы и индикаторы континентального выветривания в истории биосферы. 
Серия «Гео-биологические системы в прошлом». М.: ПИН РАН, 2010. С. 10–22.
http://www.paleo.ru/paleosoils_and_weathering/
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и химическому составу (Tazaki, 1997; Kawano, Tomita, 1999). Таким обра-
зом, отсутствуют геохимические критерии разделения глинистых пород 
биотического и абиотического генезиса. 

Примером этому могут служить каменноугольные белые глины Мо-
сковского бассейна, которые долгое время считались терригенными (сбо-
ры П.  Кабанова). Бактериально-палеонтологическое исследование этих 
глин (рис. 1) показало, что они являются не терригенными, а аутигенны-
ми, т. е. их происхождение, скорее всего, связано с воздействием биологи-
ческого фактора. Основанием для подобного вывода служит то, что окру-
глость ядер, ясно видных на изображении, вследствие их малых размеров 
(<< 200 мкм) не может быть вызвана их окатанностью. Напоминаем, что 
зерна размером меньше 200 мкм (0.2 мм) не могут окатываться под воз-
действием воды, оставаясь угловатыми. Размер наших «шариков» – около 
5 мкм. Это значит, что происхождение их биогенное, т.е. «шарики» явля-
ются фоссилизированными коккоидными бактериями.

Еще одно свидетельство участия бактерий в образовании пород, счи-
тавшихся прежде терригенными, это алевролиты с глинистыми прослоями 
(иллит) Кольского п-ва (Имандра-Варзуга, томингская свита, ~  2.0  млрд. 
лет; сборы Н.А.  Алфимовой и В.А.  Матреничева). Алевролиты известны 
как классические терригенные породы. Однако в исследуемых алевролитах 
были обнаружены довольно многочисленные и разнообразные микрофосси-
лии – нитевидные, коккоидные и др. формы (рис. 2, 3). Это говорит о том, что 
в образовании этих алевролитов биогенный фактор играл некоторую роль. 

Значит без бактериально-палеонтологических исследований невоз-
можно судить о происхождении пород, в том числе и глинистых.

Целью данного исследования является оценка роли живых организмов 
в формировании древних кор выветривания. 

Рис. 1. Нитчатые нанобактерии (?гликокаликс), окружающие коккоидные 
бактерии в нижнекаменноугольных глинах Московского бассейна (а – Приокский  
карьер; б – карьер Пески).

а б

Предположение о существовании жизни на суше раннедокембрийских 
кратонов прежде выдвигались только на основании изучения элементных 
и изотопных отношений C, H, N и P в веществе. Так, утверждается на-
личие микробного мата на поверхности породы уже 2.7–2.6 млрд. лет на-
зад (Watanabe et al., 2000; Сергеев и др., 2007). Однако фоссилизированные 
остатки докембрийских наземных микроорганизмов до сих пор обнаруже-
ны не были.

В качестве объектов для изучения были выбраны палеопротерозойские 
и архейские коры выветривания Карелии (таблица 1): архейские (предверх-
нелопийские) коры выветривания с возрастом 2.8  млрд. лет по вулкани-
там (гранитам и плагиогранитам) охтинской серии Лехтинской структу-
ры Карелии (оз. Воронье, устье р. Нижняя Охта) и Хизоваарской зелено-
каменной структуры; предсариолийские коры выветривания по кислым 
метавулканитам, с возрастом 2.4  млрд. лет, расположенные на северном 

Рис. 2. Нитевидные фоссилизированные формы (на левом изображении по-
груженные в гликокаликс) из нижнепротерозойских алевролитов с глинистыми 
прослоями (иллит) Кольского п-ова (~2.0 млрд. лет).

Рис. 3. Расплющенные чехлы ?цианобактерий из нижнепротерозойских алев-
ролитов с глинистыми прослоями (иллит) Кольского п-ова (~2.0 млрд. лет).

3 мкм 3 мкм 10 мкм 10 мкм

30 мкм 30 мкм
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берегу оз. Паанаярви (Сев. Карелия), предъятулийские коры выветривания 
по архейским гранито-гнейсам Карельской гранит-зеленокаменной области, 
расположенные в районе оз. Малый Янисъярви (Сев. Приладожье), ятулийские 
коры выветривания с возрастом 2.1 млрд. лет Центральной Карелии (о-в Ча-
паншари, оз. Сегозеро). Весь материал был любезно предоставлен сотрудниками 
ИГГД РАН А.Б. Вревским, Н.А. Алфимовой и В.А. Матреничевым.

Бактериально-палеонтологические исследования проводились на элек-
тронном сканирующем микроскопе CamScan-4 с микроанализатором Link-
860. Изучению подвергались только свежие сколы пород, обработанные 
спиртом и просушенные в муфеле. 

В результате электронно-микроскопических исследований связи между 
обилием и разнообразием микрофоссилий и возрастом связанных с ними 
кор выветривания, не обнаружено. Во всех (кроме Хизоваарской) корах вы-
ветривания нами был обнаружен комплекс разнообразных остатков фос-
силизированных микроорганизмов. Среди этого комплекса выделяются 
нитчатые (филаментные), коккоидные (диаметр до 5 мкм), более крупные 
шаровидные формы (диаметр превышает 10 мкм), фоссилизированые био-
пленки и т. д. Довольно часто породы состоят практически полностью из 
разрушенных кокков, гантелевидных форм и обрывков нитей (рис. 4).

Таблица 1. Уровни изученных кор выветривания (по Н.А. А лфимовой  
и В.А. Матреничеву)

1. Нитчатые (филаментные) формы наиболее обильны. Часто они со-
ставляют единое целое с породой (рис. 5). 

Нити большей частью длинные диаметром, как правило, от 1 до 3 мкм, 
иногда до 5–6 мкм, некоторые экземпляры напоминают смятые чехлы циа-
нобактерий Microcoleus (Жегалло и др., 2000) (рис. 6).

В одном случае удалось наблюдать трихом (?) цианобактерии, покры-
тый толстым чехлом. Причем создается впечатление, этот трихом «выпол-
зает» из своего чехла (рис. 7). 

2. Коккоидные формы не столь многочисленны. Диаметр обнаружен-
ных кокков порядка 2 мкм (рис. 8). Встречены как скопления кокков, так 
и одиночные кокки. Поверхность кокков часто неровная, шероховатая. 
Иногда наблюдаются многочисленные следы кокков, по-видимому, порода 
была буквально сложена коккоидными структурами.

Рис. 4. Микрофоссилии, слагающие докембрийские коры выветривания: 
а – предсариолийские (оз. Паанаярви); б – предъятулийские коры выветривания 
(оз. М. Янис-ярви).

Рис. 5. Нитевидные формы, слагающие практически полностью коры вы-
ветривания (а  – оз.  Паанаярви, предсариолийская кора выветривания; б  –  
оз. М. Янис-ярви, предъятулийская кора выветривания).

а б

а б
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10 мкм 10 мкм
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3. Довольно крупные шаровидные формы диаметром 15–30 мкм с не-
ровной бугристой шероховатой поверхностью (рис. 9). Эти структуры по-
луразрушены и видно, что они были неоднородными. Характер строения 
и размеры позволяют предположить возможную принадлежность таких 
форм к эвкариотам. Однако есть вероятность того, что это колонии мелких 
коккоидных бактерий, объединенных единым чехлом. 

Рис. 6. Нитевидные ископаемые бактерии, форма напоминает смятый чехол 
цианобактерий Microcoleus (оз. Паанаярви). 

Рис. 7. Чехол (?) цианобактерии (стрелка) и заключенный в нем трихом (жир-
ная стрелка) (оз. Воронье).

4. Биопленки (рис. 10). 
5. Встречены формы, по всей видимости, систематическую принадлеж-

ность которых определить пока не представляется возможным.
а) Каплевидная (длина 10–12 мкм, ширина порядка 6–7 мкм) форма, 

зауженный конец которой переходит в узкую (диаметр 1–2 мкм) нить 
(рис.  11а). Поверхность формы гладкая. Нить погружается в породу, 
сливаясь с ней. Вероятно, эта структура in situ. 

б) Своеобразные округлые структуры, напоминающие оболочки от 
кокков (рис. 11б). Они расположены близко друг от друга или соприка-
саются между собой. Скорее всего, это прижизненное захоронение. 

в) Своеобразная вытянутая изогнутая бутылковидная форма 
(рис. 12). О систематической принадлежности ее судить трудно. Можно 
отметить лишь некоторое сходство с хитинозоями. 

Рис. 8. Кокки: а – многочисленные кокки в гликокаликсе: архейская кора вы-
ветривания (оз.  Воронье); б  – коккоидная форма с неровной поверхностью, по-
видимому, вся порода была покрыта биопленкой, сложенной подобными кокками: 
предсариолийская кора выветривания (оз. Паанаярви).

Рис. 9. Крупные шаровидные формы: а – предъятулийские коры выветрива-
ния (оз. М. Янис-ярви); б – предсариолийская кора выветривания (оз. Паанаярви).
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Рис. 10. (?) Биопленка (Паанаярви).

Рис. 11. а – каплевидная форма, предсариолийская кора выветривания (оз. Па-
анаярви); б – фрагмент породы, сложенный структурами, напоминающими обо-
лочки от кокков (предъятулийская кора выветривания (оз. М. Янис-ярви).

Рис. 12. Бутылковидная форма. Предсариолийская кора выветривания (оз. Па-
анаярви).

а б

г) Интересна и удлиненно-овальная форма, длина которой превыша-
ет 50 мкм, а ширина больше 15 мкм (рис. 13). Это форма имеет довольно 
сложное строение, вероятно, покрыта оболочкой толщиной 2–3 мкм. По 
всей видимости, ее можно было бы отнести к эвкариотам. Однако эта 
форма очень напоминает классическую «железобактерию» чудовищ-
ных размеров (личное сообщение академика Г.А.  Заварзина), поэтому 
вопрос о систематической принадлежности остается открытым.
Изучение микрофоссилий самой молодой (2.1 млрд. лет) из изученных 

кор выветривания – коры выветривания о-ва Чапаншари (оз. Сегозеро) дало 
возможность проследить распределение микрофоссилий по различным зо-
нам: кварц-серицитовым породам, алевритам и амфиболитам из зоны кон-
такта коры выветривания и перекрывающих пород (доломитов). В первых 
трех зонах микрофоссилии достаточно обильны и разнообразны, во всех 
трех случаях преобладают нитевидные формы, но в алевритах ископаемые 
бактерии встречаются намного реже, чем в кварц-серицитах и амфиболи-
тах. В перекрывающих доломитах ископаемые микробы не обнаружены. 

Рис. 13. Удлиненно-овальная, по-видимому, эвкариотная форма и химические 
анализы (наружной стенки и заполнения внутренней полости формы, а также вме-
щающих пород – кристалла, в который вмурована форма). Архейская кора выве-
тривания (оз. Воронье).

10 мкм

10 мкм

10 мкм

3 мкм

10 мкм
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Выявление закономерностей распределения микрофоссилий по различным 
зонам кор выветривания представляет предмет дальнейшего изучения. 

Изучение древних кор выветривания имеет приоритетное значение для 
определения условий континентального осадконакопления ранних этапов 
развития Земли. Климатические условия, господствовавшие на террито-
рии Балтийского щита во время формирования изученных объектов резко 
различны. Для интервала 2.4–2.3  млрд. лет на основании широкого раз-
вития моренных ассоциаций пород, реконструируются нивальные обста-
новки осадконакопления (Ахмедов и др., 1996). Для ятулийского времени 
(2.3–2.1  млрд. лет) по наличию эвапоритов и красноцветных осадочных 
отложений в разрезах предполагается господство аридных климатических 
условий (Хейсканен, 1990). Кроме того, для этого периода описано несколь-
ко каличе, формирование которых также указывает на аридные условия 
(Сочава и др., 1975). Согласно проведенному исследованию, коры выве-
тривания, сформированные как в нивальных, так и в аридных условиях, 
характеризуются одинаковыми особенностями геологического строения и 
химического состава. 

Химический состав биоморфных микроструктур, входящих в описан-
ный комплекс, во всех случаях идентичен составу вмещающих пород. Это 
служит косвенным подтверждением того, что микробиологический ком-
плекс одновозрастен с вмещающими породами. Вероятнее всего, зафикси-
рованные в породах микроорганизмы, играли роль катализатора – при их 
участии происходило разложение минералов, слагающих породы и пре-
образование их в глинистые минералы. И, возможно, благодаря взаимо-
действию специфического видового состава микроорганизмов и условий 
гипергенных преобразований и были сформированы уникальные коры вы-
ветривания раннего докембрия.

В результате проведенных исследований установлено, что уже в раннем 
докембрии существовало морфологическое разнообразие бактериальных 
форм жизни, находки которых в объектах гипергенного происхождения 
свидетельствуют в пользу экзогенетической природы самих объектов. 

Таким образом, в раннем докембрии микроорганизмы, бактерии, воз-
можно цианобактерии и даже, возможно, эвкариоты сопровождали и спо-
собствовали образованию кор выветривания. Следовательно, можно го-
ворить о существовании одного ряда от кор выветривания (примитивных 
почв) к настоящим почвам. Все сказанное выше с определенностью свиде-
тельствует о колонизованности суши микроорганизмами вероятно во всей 
геологически документированной истории Земли.

Для определения условий континентального осадконакопления ранних 
этапов развития Земли, приоритетное значение имеет изучение древних 
кор выветривания. Климатические условия, господствовавшие на террито-
рии Балтийского щита во время формирования изученных объектов резко 

различны. Для интервала 2.4–2.3  млрд. лет на основании широкого раз-
вития моренных ассоциаций пород, реконструируются нивальные обста-
новки осадконакопления (Ахмедов и др., 1996). Для ятулийского времени 
(2.3–2.1  млрд. лет) по наличию эвапоритов и красноцветных осадочных 
отложений в разрезах предполагается господство аридных климатических 
условий (Хейсканен, 1990). Кроме того, для этого периода описано несколь-
ко каличе, формирование которых также указывает на аридные условия 
(Сочава и др., 1975). Согласно проведенному исследованию, коры выве-
тривания, сформированные как в нивальных, так и в аридных условиях, 
характеризуются одинаковыми особенностями геологического строения и 
химического состава, что ставит под сомнение ведущую роль климата для 
образования гипергенных объектов в раннем докембрии.

Авторы искренне благодарны всем предоставившим каменный матери-
ал, всем проявившим интерес и помогавшим в работе ценными советами 
и замечаниями, а также А.В. Кравцеву и Л.Т. Протасевичу за помощь при 
работе на электронном сканирующем микроскопе. 
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РАСПРЕДЕЛЕНИЕ РЕДКОЗЕМЕЛЬНЫХ ЭЛЕМЕНТОВ  
В ПАЛЕОПРОТЕРОЗОЙСКИХ КОРАХ ВЫВЕТРИВАНИЯ 

БАЛТИЙСКОГО ЩИТА 

С.Б. Фелицын, Н.А. Алфимова, В.А. Матреничев, Е.В. Климова

Институт геологии и геохронологии докембрия РАН
felitsyn@peterlink.ru

Распределение редкоземельных элементов в палеопротерозойских 
корах выветривания Балтийского щита согласуется с предположе-
нием о присутствии в гипергенных растворах сильных кислот вул-
канического происхождения и фракционировании РЗЭ в процессе 
континентального химического выветривания. Цериевая аномалия 
в продуктах континентального выветривания не может рассматри-
ваться в качестве индикатора окислительно-восстановительного 
состояния атмосферы, поскольку степень обогащения/обеднения 
церием относительно лантана и празеодима (неодима) определяется 
не только парциальным давлением кислорода, но в большей степени 
окислительно-восстановительным потенциалом в профиле выветри-
вания и режимом дренажа.

Ключевые слова: кора выветривания, Палеопротерозой, фракционирование 
РЗЭ, Балтийский щит.

Среди редкоземельных элементов (РЗЭ) только церий в гипергенных 
условиях может находиться в состоянии окисления Ce4+ и Ce3+, в совре-
менной морской воде величина [Ce3+] /[Ce4+] составляет 1017 (De Baar et al., 
1985). pH-Eh условия являются главными факторами, определяющими 
распределение церия между твердой и жидкой фазами, при этом влияние 
кислотно-щелочного баланса системы на подвижность церия существенно 
превосходит роль окислительно-восстановительного потенциала (De Baar 
et al., 1985; Liu et al., 1988). В качестве количественной характеристики фор-
мы спектра в области легких РЗЭ (La-Ce-Pr-Nd) используется рассчитан-
ная величина обеднения/обогащения относительно соседних La и Pr(Nd). 
Возможность существования церия в форме Ce4+ и Ce3+ в природных водах 

Палеопочвы и индикаторы континентального выветривания в истории биосферы. 
Серия «Гео-биологические системы в прошлом». М.: ПИН РАН, 2010. С. 23–35.

http://www.paleo.ru/paleosoils_and_weathering/
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На территории Балтийского щита коры выветривания широко разви-
ты и встречаются на всех стратиграфических уровнях архея и протерозоя 
на породах кислого и основного состава (Негруца, 1979; Хейсканен, 1990). 
Задачей настоящей работы является изучение распределения РЗЭ в корах 
выветривания возрастом от 2.8 до 2.1 млрд. лет на породах гранитоидного 
состава Балтийского щита с целью реконструкции pH условий зоны гипер-
генеза на ранних этапах развития Земли.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

В рамках настоящей работы проведено комплексное изучение кор вы-
ветривания на порфировидных плагиогранитах (оз.  Воронье, Лехтинская 
структура), метариодацитах (оз.  Паанаярви, Паанаярвинская структура) 
предсариолийского возраста, гранит-порфирах (оз.  Ватулма, Лехтинская 
структура) предсариолийского возраста, гранитах (оз. Кискинлампи, Куола-
ярвинская структура) предъятулийского возраста и гранито-гнейсах (оз. М.
Янисъярви, Северное Приладожье) предъятулийского возраста (рис. 1).

На оз. Воронье (Лехтинская структура, Северная Карелия) кора выве-
тривания развивается по среднезернистым плагиогранитам фундамента 
и представляет собой горизонт кварц-мусковитовых сланцев мощностью 
1.5–2.5 м. Содержание биотита в породах субстрата не превышает 10 об.%. 
Среди акцессорных минералов немагнитной фракции преобладают цир-
кон и апатит. Породы коры выветривания перекрываются метавулканита-
ми охтинской серии.

Предсариолийский профиль выветривания на оз. Паанаярви (Паана-
ярвинская структура, Северная Карелия) развивается по метариодацитам 
сумия, имеет суммарную мощность до 3 м, и в настоящий момент пред-
ставляет собой слюдистый сланец. В породах субстрата основную массу 
составляет кислый плагиоклаз (32 об.%) и кварц (30 об.%), содержания му-
сковита около 20 об.% и биотита не превышают 12 об.%. В наиболее выве-
тренной зоне профиля количество слюд (биотита и мусковита) увеличива-
ется до 32 и 30 об.% соответственно.

На южном берегу оз. Ватулма (Лехтинская структура, Северная Ка-
релия) профиль выветривания развит на наиболее древних породах су-
пракрустального комплекса – субвулканических гранит-порфирах с воз-
растом 2443±5 млн. лет (Левченков и др., 1994). Гранит-порфиры пред-
ставляют собой средне-крупнозернистую кристаллическую породу се-
ровато-розового цвета, сложенную полевым шпатом (5–10 об.%), слюдой  
(до 15–20 % от объема породы) и округлыми вкрапленниками опаловид-
ного кварца, слагающими до 35 % породы. Общая мощность выветрен-
ного горизонта – до 6 м и основная часть профиля сложена элювиальной 
брекчией гранит-порфиров, сцементированной материалом, по соста-

современных аквафаций очевидна и подтверждается отрицательной церие-
вой аномалией в оксигенизированных водах, тогда как в бескилородных 
водах цериевая аномалия положительна, то есть имеет место обогащение 
церием относительно лантана и неодима (празеодима). Поскольку вели-
чина pH в колонне океанической воды изменяется незначительно и может 
быть измерена или рассчитана для каждого конкретного случая, величина 
парциального давления кислорода может быть определена на основе со-
держания церия. Очевидно, что в дренажных растворах зоны гипергенеза 
величина водородного показателя более изменчива и меняется на различ-
ных стадиях континентального выветривания.

Данные по распределению РЗЭ в современных профилях выветривания 
на субстрате различного состава показывают отсутствие единой закономер-
ности в формировании Ce аномалии в продуктах субаэрального химическо-
го выветривания. Иногда происходит накопление церия на новообразован-
ных глинистых минералах (коры выветривания по сиенитам в Централь-
ной Африке) и появление значительной положительной цериевой аномалии 
(Braun et al., 1990). В других случаях происходит вынос церия, например,  
из профиля выветривания на гранитоидах Южной Европы (Middelburg  
et al., 1988) и на базальтах юго-востока Австралии (Price et al., 1991). 

Результаты исследований геохимии РЗЭ в архейских и палеопротеро-
зойских профилях выветривания в различных регионах также показывают 
отсутствие выраженных закономерностей распределения цериевой анома-
лии в продуктах континентального выветривания. 

Обогащение всеми РЗЭ зоны окисления в гематитовом профиле вы-
ветривания на базальтах Онгелук (Южная Африка) возрастом 2.2  млрд. 
лет сопровождается появлением выраженной отрицательной цериевой 
аномалии, интерпретируемой в качестве свидетельства удаления Ce3+  
из остаточных продуктов выветривания (Wiggering, Beukes, 1990). Данные 
по распределению РЗЭ в хлоритовой и серицитовой зонах профиля выве-
тривания по базальтам Маунт Ро (Западная Австралия) возрастом ~2.8 млрд. 
лет также считаются свидетельством в пользу восстановительных условий 
при континентальном выветривании в позднем архее (Yang et al., 2002).

С другой стороны, в коре выветривания древнее 2.0 млрд. лет на архей-
ских гранитах Вий Мари (Квебек, Канада) имеет место положительная це-
риевая аномалия в верхней части 13-тиметрового профиля, позволяющая 
авторам предполагать окисление Ce3+ в наиболее измененной части про-
филя (Panahi et al., 2000). В породах палеопочвы Пронто на архейских ще-
лочных гранитах (р-н Элиот Лейк, Онтарио, Канада) также не наблюдается 
цериевой аномалии (Nedachi et al., 2005). В профиле Купер Лейк возрастом 
2.45 млрд. лет на основных вулканитах в том же районе распределение Ce 
рассматривается в качестве свидетельства субаэрального выветривания  
в аноксидных условиях (Utsunomiya et al., 2003). 
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ву аналогичным субстрату, но более мелкозернистым. Главными среди  
акцессорных минералов данного профиля являются циркон и апатит. Ко-
личество циркона в породах коры выветривания в шесть раз превышает 
его содержания в субстрате. 

Субстрат, по которому происходит образование коры выветрива-
ния на оз. Кискинлампи (Куолаярвинская структура, Северная Карелия) 
представлен розовыми микроклин-плагиоклазовыми гранитами. Порода 
средне-крупнозернистая, массивная. Соотношение минералов в субстрате 
следующее – кварц – 30 %, плагиоклаз – 5–35 %, микроклин – 15–20 %, 
биотит – 15–20 % от объема породы. Общая видимая мощность гиперген-
ного профиля не превышает 10 м. Большая часть гипергенного профиля  
в настоящий момент представляет собой элювиальную брекчию, в которой 
основную массу породы (до 80 % объема) слагают остроугольные обломки 
гранитоидов субстрата, сцементированные мелкозернистым обломочным 
материалом, по составу сходным с субстратом. Основная часть цемента 
сложена обломками зерен микроклина, кристаллами плагиоклаза и зерна-
ми кварца с незначительным количеством слюд.

Профиль выветривания на северо-западном берегу оз. М. Янисъярви 
(Северное Приладожье, Карелия) расположен в зоне контакта архейских 
гранито-гнейсов Карельской гранит-зеленокаменной области и ниж-
неятулийских терригенных пород. Субстрат, по которому развивается 
кора выветривания, представлен среднезернистыми гранито-гнейсами, 
кварц-мусковит-полевошпатового состава с четко выраженной мигма-
титовой полосчатостью. В составе гранито-гнейсов присутствуют кварц  
(до 40  об.%), микроклин (7–15  об.%), плагиоклаз (20–30  об.%) и биотит 
(до 12 об.%), а также отдельные зерна апатита и сульфидов, общее коли-
чество которых не превышает 1.5–2 %. Наиболее выветренная зона коры 
выветривания в настоящий момент сложена мелкозернистым серицитом 
с незначительным количеством обломков материнских пород и резорби-
рованных зерен кварца. 

Возраст коры выветривания Лехтинской структуры в районе оз. Воро-
нье составляет 2.8 млрд. лет (Матреничев и др., 2009), оз. Ватулма 2.4 млрд. 
лет (Негруца, 1979). На основании данных по геологии и стратиграфии, 
возраст коры выветривания оз. Паанаярви принят равным 2.4 млрд. лет, 
оз.  Куолаярви  – 2.2  млрд. лет (Полеховский 1985; Kulikov et al., 1980),  
в районе оз. М. Янисъярви – 2.2 млрд. лет (Ранний докембрий..., 2005).

Содержания породообразующих элементов определялись во ВСЕГЕИ 
им. Карпинского методом рентгено-спектрального анализа (РСА), малых  
и редкоземельных элементов  – методом индукционно-связанной плазмы  
с масс-спектрометрическим окончанием (ICP-MS). Средняя относительная 
ошибка определения составляет менее 5 % отн. для РЗЭ.

Рис. 1. Схема геологического строения Карельской гранит-зеленокаменной 
области; условные обозначения: 1  – палеозойский платформенный чехол, 
2  – свекофеннский пояс, 3  – отложения ятулийского яруса, 4  – отложения 
сумийско-сариолийского яруса, 5 – лопийские комплексы, 6 – карельская гранит-
зеленокаменная область, 7  – беломорский пояс (цифры в кружках – районы,  
в которых проводились детальные исследования:  – Куолаярвинская структура, 
 – Паанаярвинская структура,  – Кукасозерская структура,  – Хизоваарская 
структура, ,   – Лехтинская структура,   – Большезерская структура,   – 
Онежская структура,  – Северное Приладожье). 
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Для коры выветривания оз. Ватулма (2.4 млрд. лет) содержание циркония  
в породе субстрата составляет 96 г/т, в элювиальной зоне – 112 г/т. Гранито-
гнейсы субстрата оз. М. Янисъярви содержат в среднем 109 г/т Zr, тогда как 
в элювиальной зоне среднее содержание циркония существенно меньше 
и составляет 76  г/т. Таким образом, форма спектров РЗЭ в элювиальной 
зоне изученных кор выветривания не является следствием накопления  
в остаточном материале относительно устойчивого к химическому выве-
триванию циркона – концентратора тяжелых РЗЭ.

Спектры распределения РЗЭ гладкие во всех изученных профилях вы-
ветривания. Ни одна из зон профиля не демонстрирует выраженной по-
ложительной или отрицательной цериевой аномалии  – обогащение/обе-
днение церием относительно лантана и празеодима (неодима) в корах вы-
ветривания неоархейского и палеопротерозойского возраста Балтийского 
щита практически отсутствует. 

РЕЗУЛЬТАТЫ ЭКСПЕРИМЕНТА  
ПО ВЫЩЕЛАЧИВАНИЮ РЗЭ ИЗ ГРАНИТА

Для исследования особенностей выноса РЗЭ из гранитоидов при вы-
ветривании проведено экспериментальное исследование с образцами суб-
страта гранитоидного состава, на которых установлены и изучены древние 
профили выветривания – оз. Ватулма (2.4 млрд. лет) и оз. М. Янисъярви 
(2.2. млрд. лет). 

В эксперименте использовались образцы пород, раздробленные в меха-
нической дробилке, без разделения по фракциям разного размера (размер 
материала таким образом варьировал от 0.1 до 10 мм в одной навеске). На-
веска помещалась в раствор 0.05  N раствор серной кислоты (рН=4.5) при 
соотношении порода/раствор равном 1/100. Выбор кислотообразующего 
агента раствора и гранулометрического состава выщелачиваемого гранита 
определены задачей эксперимента – оценка подвижности РЗЭ в условиях, 
имитирующих химическое выветривание. Задачей ранее проведенных экс-
периментов по выщелачиванию РЗЭ (см. обзор в работе Дубинина, 2006)  
являлось изучение геохимии РЗЭ, переходящих в раствор при взаимодействии 
океанических осадков с морской водой, что ограничивает применимость по-
лученных в подобных работах результатов для целей настоящей работы. 

В ходе эксперимента была получена серия растворов, отличающихся 
друг от друга временем взаимодействия раствора и породы: для грани-
тоидов оз.  Ватулма время взаимодействия составило от 6  с до 600  мин;  
для субстрата оз.  М.  Янисъярви было получено 8 растворов  – 6 с, 60  с, 
600 с, 60 мин, 600 мин, 6 000 мин, 60 000 мин и 150 000 мин. Все экспери- 
менты проводились при стандартных условиях (T=25 °C, P=1 атм) и сво-
бодном доступе атмосферного воздуха. 

РАСПРЕДЕЛЕНИЕ РЗЭ В ПОРОДАХ  
АРХЕЙ-ПАЛЕОПРТЕРОЗОЙСКИХ КОР ВЫВЕТРИВАНИЯ

В качестве примера на рис  2. представлены спектры распределения 
РЗЭ в различных зонах профиля выветривания в районе оз.  Ватулма  
и оз.  М.  Янисъярви. Распределение РЗЭ в других изученных корах вы-
ветривания аналогично таковому, обнаруженному в корах выветривания  
с возрастом 2.4 и 2.2 млрд. лет и выбранных в качестве иллюстрации. 

Содержащие преимущественно аутигенные глинистые минералы зоны 
профилей выветривания характеризуются пониженным содержанием РЗЭ 
по сравнению с субстратом. Зоны элювиальной брекчии характеризуют-
ся незначительным обогащением средними и тяжелыми лантаноидами 
относительно субстрата, тогда как зоны аккумуляции глинистых мине-
ралов преимущественно обедняются этими элементами. Максимальное 
обогащение тяжелыми РЗЭ по сравнению с породами субстрата наблю-
дается в элювиальной зоне коры выветривания оз. Ватулма с возрастом  
2.4 млрд. лет, где содержание тяжелых РЗЭ в 2.0–2.5 раз выше, чем в гранит-
порфирах субстрата. Во всех других профилях выветривания обогащение 
элювиальной зоны тяжелыми РЗЭ относительно пород субстрата не превы-
шает 50–100 % и свидетельствует о низкой степени зрелости остаточных 
продуктов выветривания (Taylor, McLennan, 1985).

Обогащение тяжелыми РЗЭ остаточных продуктов элювиальной зоны 
(рис. 2) не связано с накоплением в данной зоне обогащенных тяжелыми 
РЗЭ устойчивых к выветриванию акцессорных минералов (главным обра-
зом, циркона), как предполагалось для современных профилей выветрива-
ния (Nesbitt, 1979; Taylor, McLennan, 1985). Основанием для подобного за-
ключения является распределение содержания Zr по профилю выветрива-
ния во всех изученных корах выветривания архей-палеопротерозойского 
возраста Балтийского щита. В профиле выветривания оз. Воронье с воз-
растом 2.8 млрд. лет среднее содержание циркония в породе субстрата со-
ставляет 90  г/т, в элювиальной зоне – 96  г/т, в глинистой зоне – 106  г/т. 

Рис. 2. Распределение редкоземельных элементов в профилях выветривания 
гранитоидов Балтийского щита: а – оз. Ватулма (Лехтинская структура), б – оз. М. 
Янисъярви (Северное Приладожье).

а б
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ИНФОРМАТИВНОСТЬ СПЕКТРОВ РЗЭ В ПРОДУКТАХ 
КОНТИНЕНТАЛЬНОГО ХИМИЧЕСКОГО ВЫВЕТРИВАНИЯ 

ДЛЯ РЕКОНСТРУКЦИИ КИСЛОТНО-ЩЕЛОЧНЫХ УСЛОВИЙ 
ГИПЕРГЕННЫХ ПРОЦЕССОВ В РАННЕМ ДОКЕМБРИИ

Сопоставление данных по распределению РЗЭ в остаточных продуктах 
континентального химического выветривания на породах гранитоидного 
состава раннего докембрия Балтийского щита и результатов эксперимен-
тов по кислотному выщелачиванию РЗЭ из гранитов приводит к заключе-
нию о принципиальном сходстве натурных и лабораторных наблюдений. 

Константы устойчивости хлоридных и сульфатных комплексов РЗЭ 
уменьшаются по мере увеличения атомного номера редкоземельных эле-
ментов, тогда как для других комплексных соединений РЗЭ в природных 
водах (карбонатные, фторидные, фосфатные) имеет место обратная законо-
мерность – более устойчивы комплексы тяжелых РЗЭ (Дубинин, 2006). По-
скольку хлор и сера являются ведущими кислотообразующими агентами 
газовой компоненты вулканических извержений, формирующих аэрозоли 
сильных кислот в атмосфере, правомерно связать обогащение тяжелыми 
РЗЭ элювиальной зоны профиля выветривания с выносом легких РЗЭ  
в составе хлоридных и сульфатных комплексов. 

Как показано ранее (Алфимова, Матреничев, 2006) формирование 
профилей выветривания раннего докембрия Балтийского щита проис-
ходило при участии растворов со значением рН от 4 до 6 единиц. В ра-
боте (Watanabe et al., 2004) на основании констант равновесия реакции 
взаимодействия углекислоты с водой, кислотность дождевых вод в архее 
оценивается как 4.66  единиц рН при принятой концентрации CO2 в ат-
мосфере, в 100  раз превышающей современный уровень. Преобладание 
вулканогенных пород в супракрустальных разрезах раннего докембрия,  
в том числе и в разрезах архея–палеопротерозоя Балтийского щита, пред-
полагают поступление в атмосферу раннего докембрия таких кислотоо-
бразующих веществ, как оксиды углерода, серы и азота, а также хлор  
и фтор в количестве, существенно превышающем объем современной 
вулканогенной эмиссии летучих компонентов. Кислотность атмосферных 
осадков, выпадающих в районах современных извержений, может состав-
лять менее 2 единиц рН. Например, при Большом трещинном Толбачин-
ском извержении в 1975-1976 гг. с объемом изверженного материала ~1 км3 
минимальное значение рН=1.99 дождевых осадков было зафиксировано  
в августе 1975 г. вблизи действующих конусов Северного прорыва; анало-
гичные значения кислотности атмосферных осадков отмечались и других 
районах современной вулканической активности (Меняйлов и др., 1980). 
В свете этого кислая среда атмосферных осадков (существенно меньше 
4.7  единиц водородного показателя) в раннем докембрии представляет-

После взаимодействия с породой растворы сразу фильтровались через 
несколько слоев бумаги Filtrak #389 (Germany) и анализировались на со-
держание РЗЭ. 

Результаты эксперимента представлены на рис.  3. Как видно из при-
веденных данных, по мере увеличения времени взаимодействия породы  
и раствора увеличивается суммарное содержание РЗЭ и изменяется форма 
спектра РЗЭ, а именно – происходит прогрессивное обогащение легкими 
РЗЭ относительно тяжелых РЗЭ (рис. 3а). Отрицательная цериевая анома-
лия в растворе уменьшается начиная со времени взаимодействия порода-
раствор более 1 мин и практически исчезает после 1 000 мин (рис. 3б). 

Рис. 3. а – распределение РЗЭ в экспериментальных  растворах оз. М. Янисъ-
ярви в зависимости от времени взаимодействия раствор-порода; б – зависимость 
величины цериевой аномалии от времени в эксперименте по выщелачиванию гра-
нитоидов с возрастом 2.4 млрд. лет (оз. Ватулма) и 2.2 млрд. лет (М. Янисъярви); 
Cean=log[3*Cen/(2*Lan+Ndn)], где n – содержание в образце/содержание в породах 
субстрата. 

а

б
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Данные по распределению РЗЭ в профилях выветривания архей-
палеопротерозойского возраста на гранитоидных породах Балтийского 
щита и результаты лабораторных экспериментов по кислотному выще-
лачиванию гранитов позволяют реконструировать некоторые особенно-
сти континентального химического выветриванию в раннем докембрии  
на Балтийском щите. Формирование кор выветривания происходило  
на фоне слабодифференцированного рельефа в условиях ограниченного 
дренажа продуктов физического выветривания. Использование цериевой 
аномалии для оценки окислительно-восстановительных условий гиперген-
ных преобразований пород гранитоидного состава в субаэральных обста-
новках невозможно, поскольку подвижность церия в профиле выветрива-
ния зависит не только от pH-Eh, но и от скорости восстановления и рас-
творения церия, то есть от условий дренажа. Спектры распределения РЗЭ  
в элювиальной зоне изученных AR-PR кор выветривания свидетельствуют 
о кислотном характере дренажных вод, при этом pH растворов определя-
лась присутствием сильных кислот вулканогенного происхождения.

Очевидные находки микробиоты в породах различных зон профилей 
выветривания позволяют предположить ацидофильную природу микро-
биальных сообществ континентальных экосистем в раннем докембрии. 
Комплекс изотопно-геохимических данных по составу органического ве-
щества палеопочв с возрастом 2.7–2.3  млрд. лет на дунитах в Восточном 
Трансваале свидетельствует о наличии цианобактериальных сообществ  
в профиле выветривания (Watanabe et al., 2000, 2004). Минерализованные 
бактериальные тела различной формы обнаружены в корах выветривания 
на Балтийском щите (Розанов и др., 2008) в районе оз. Паанаярви и в Се-
верном Приладожье, а также в коре выветривания Лехтинской структуры 
(Rozanov, 2006; Astafieva et al., 2006); часть организмов интерпретируется  
в качестве остатков цианобактерий. 

Работа выполнена по программе Президиума РАН «Происхождение 
биосферы и эволюция гео-биологических систем».
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ся весьма вероятной, при этом кислотность вод зоны гипергенеза могла 
определяться не только атмосферным диоксидом углерода, но и более 
сильными кислотообразующими агентами вулканогенного происхожде-
ния. Основанием для подобного предположения является геохимия РЗЭ 
в кислых растворах, а именно – существенно большая устойчивость хло-
ридных и сульфатных комплексов легких РЗЭ по сравнению с фосфатны-
ми и карбонатными. Поскольку формирование серной кислоты в резуль-
тате газофазных реакций в атмосфере предполагает окисление диоксида 
серы, гипотеза о значительной роли растворов вулканогенной серной кис-
лоты в процессах континентального химического выветривания зависит 
от принятой модели эволюции газового состава атмосферы; допущение  
о миграции легких РЗЭ в составе хлоридных комплексов не зависит от мо-
дели содержания кислорода в древней атмосфере. Удаление устойчивых 
комплексов легких РЗЭ с дренажными водами из профиля выветривания 
имеет следствием обогащение тяжелыми РЗЭ остаточного материала элю-
виальной зоны, что и демонстрируют соответствующие части AR-PR кор 
выветривания Балтийского щита (рис. 3а).

Установление равновесного состояния между твердой и жидкой фа-
зами в кислом растворе при отношении раствор/порода более 100 для Ce 
наступает примерно через 12 часов (рис.  3б). Сопоставимые результаты  
по времени установления квазиравновесного состояния для церия получе-
ны при селективном выщелачивании и сорбции/соосаждении РЗЭ в подкис-
ленной среде (Дубинин, 2006). Поэтому наличие или отсутствие цериевой 
аномалии (положительной или отрицательной) в породах профиля выве-
тривания не может рассматриваться в качестве индикатора окислительно-
восстановительного состояния субаэральных обстановок. Помимо pH-
Eh условий выветривания, на геохимию церия в профиле выветривания 
определяющую роль оказывают режим дренажа, скорость удаления тон-
кодисперсных продуктов выветривания и т.  п. При идентичных pH-Eh  
в зоне субаэрального химического выветривания возможно образование 
положительной цериевой аномалии в элювиальной зоне и отрицательной –  
в глинистой в случае ограниченного времени воздействия дренажных вод 
на породы субстрата. При времени взаимодействия порода-раствор боль-
шем, чем требуется для установления квазиравновесного состояния церия 
между жидкой и твердой фазами, цериевая аномалия во всех зонах профи-
ля выветривания не образуется. Последние условия характерны для ланд-
шафтов с малыми градиентами высот типа пенепленизированных равнин, 
поскольку в таких обстановках имеет место не только устойчивый режим 
циркуляции грунтовых вод, но и существует возможность подтопления 
продуктов физического выветривания.
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Реконструкция возникновения палеопочв 
на основе современных процессов 
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В обзоре обсуждаются существующие представления о процессах гу-
мификации и их приложение к образованию палеопочв. Синтез гуми-
новых веществ (ГВ) – это гетерогенный каталитический окислительный 
процесс в субаэральной зоне. Стабилизация ГВ в виде адсорбционных 
органо-минеральных комплексов (кутан) может происходить одновре-
менно с синтезом ГВ. Обязательным условием образования гуминовых 
веществ, подобных современным, является наличие достаточного ко-
личества фенольных соединений – основных предшественников гуми-
новых веществ. Поэтому время образования почв как поверхностного 
гумусированного слоя должно приблизительно совпадать с появлением 
наземной растительности, служащей источником фенольных соедине-
ний. Поскольку образование значительных количеств гуминовых ве-
ществ прокариотами и водорослями неизвестно, первыми значимыми 
организмами-гумусообразователями можно считать лишайники, ко-
торые традиционно считаются сукцессионными предшественниками 
мохообразных и высших растений при заселении почв и горных пород. 
Уникальность лишайников заключается в том, что они представляют 
собой самодостаточную систему, способную осуществить весь цикл по-
чвообразования от выветривания материнской породы до образования 
гумуса и его органо-минеральных соединений. Роль лишайников в гуму-
сообразовании не ограничивается продукцией мортмассы, а заключает-
ся также в синтезе растворимых фенольных соединений – предшествен-
ников и лакказ – ферментов, катализирующих гумификацию. Важным 
отличием лишайникового гумуса от гумуса высших растений является 
отсутствие лигнина как источника предшественников. Время появления 
лишайников в геологической истории Земли неизвестно, высказывались 
предположения, что почва была заселена лишайниками и водорослями 
в докембрии и раннем палеозое. С большей достоверностью можно по-
лагать, что лишайники колонизировали сушу в ордовике-силуре (480–
400 Ма), и это время можно ориентировочно считать временем появле-
ния гумусированной почвы. 

Ключевые слова: гумификация, фенолоксидазы, фенольные соединения,  
лишайники.

Введение

Образование почвы представляет рубеж в эволюции и функциониро-
вании наземных экосистем. Формирование почвы как плодородного слоя 
на поверхности измененной выветриванием материнской породы начина-
ется с поселения биоты, продукты жизнедеятельности и постмортальной 
трансформации которой, с одной стороны воздействуют на минеральный 
субстрат, разрушая его, а с другой стороны, могут служить исходным 
материалом, из которого образуется гумус. Наличие гумуса (почвенного 
органического вещества) отличает почвы от кор выветривания и грунтов 
и обусловливает их плодородие. Таким образом, процессы гумусообразо-
вания и почвообразования тесно взаимосвязаны. Почвенный гумус или 
перегной представляет собой «совокупность всех органических соедине-
ний, находящихся в почве, но не входящих в состав живых организмов 
или образований, сохраняющих анатомическое строение» (Орлов, 1992).  
В гумус входят как неспецифические соединения – лигнин, целлюлоза, по-
лифенолы, белки, углеводы и др., так и собственно гуминовые вещества 
(ГВ)  – гетерогенные полидисперсные азотсодержащие соединения фе-
нольной природы, являющиеся специфическим продуктом почвообразо-
вания. Благодаря высокомолекулярной структуре и нерегулярному строе-
нию ГВ устойчивы к биодеградации, что приводит к их относительному 
накоплению в составе гумуса, где их содержание составляет около 90 % 
Сорг. Поэтому, говоря о гумусе, в первую очередь имеют в виду собственно 
ГВ. Гуминовые вещества и их предшественники могут находиться в по-
чве как в свободном состоянии (активный пул), так и в стабилизированном 
(пассивный пул). Переход ГВ в пассивный пул обусловлен образованием 
гидрофобных структур (особенно при углефикации), окклюзией в микроа-
грегатах или образованием нерастворимых комплексов с ионами металлов 
и минералами, что делает ГВ недоступными организмам-деструкторам 
(Lützow et al., 2008). Стабилизирующая роль органо-минеральных взаимо-
действий увеличивается вниз по профилю почв. Наиболее устойчивыми 
органо-минеральными соединениями со средним временем пребывания 
n×102-103  лет, считаются продукты адсорбционного взаимодействия ГВ  
с кристаллическими и аморфными минералами (Mikutta et al., 2006). В гу-
мусовых горизонтах почв адсорбционные органо-минеральные комплексы 
составляют 50–90 % Сорг, формируя матрицу гумусовых горизонтов почв 
(Stevenson, 1994; Christensen 2001). Образование нерастворимых гуминовых 
веществ и их адсорбционных комплексов или захоронение органического 
углерода в виде торфа или углей означает выведение Сорг из биотического 
цикла в резервуары с длительным временем пребывания, превышающем 
время существования его в биомассе. Таким образом, ГВ представляют со-
бой первый этап превращения органических веществ биоты в устойчивые 

Палеопочвы и индикаторы континентального выветривания в истории биосферы. 
Серия «Гео-биологические системы в прошлом». М.: ПИН РАН, 2010. С. 36–75.
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геополимеры, составляющие основной резервуар Сорг в биосфере. Кроме 
того, ГВ, и в особенности их низкомолекулярные фракции, являются мощ-
ными комплексообразователями и играют существенную роль в выветри-
вании материнской породы (Stevenson, 1994). Вопрос о раннем возникно-
вении гуминовых веществ или их аналогов приобретает в связи с этими 
фактами принципиальное значение для понимания гео-биологических 
процессов на суше. 

Поскольку время жизни гуминовых веществ составляет несколько ты-
сяч лет, в масштабах геологического времени они представляют динами-
ческий резервуар. После погребения почв происходит постепенное разру-
шение гумуса: после 300 лет сохраняется 70 % гумуса, после 4 000 – 40 %, 
после 100–800 Ка – 6–7 % (Glazovskaya, 1996). Наибольшей сохранностью 
обладают углефицированные ГВ или фракции, прочно связанные с мине-
ральной матрицей. Наиболее древние фоссилии органо-минеральных об-
разований найдены в альфисолях Антарктики и датируются средним дево-
ном (380 Ма). Это были хорошо дренированные и, по-видимому, плодород-
ные текстурно-дифференцированные кислые почвы под лесной раститель-
ностью, развитые в субтропическом климате и имеющие поверхностный 
гумусовый горизонт (Retallack, 1997). Поселение олиготрофной лесной 
растительности и формирование гумусовых горизонтов в почвах на крас-
ноцветных глинах (оксисолях и ультисолях; влажный тропический кли-
мат) или почвах на кварцево-поливошпатовых песках (подзолах, холодный 
гумидный климат) относят к среднему карбону (330–340 Ма), что, видимо, 
связано с достаточно долгой адаптацией растительности к этим бедным 
в питательном отношении субстратам. Первые фоссилии торфяных почв 
(гистосолей) датируются ранним девоном (400 Ма) и представляют собой 
тонкие слои торфа, образованного остатками сосудистых растений. Фосси-
лии торфяных почв становятся мощными и распространенными, начиная 
с позднего девона (370 Ма) – карбона (360–300 Ма), органическое вещество 
в них представляет собой углефицированные остатки древесных торфов. 
К позднему девону-раннему карбону относятся наиболее ранние сохра-
нившиеся фоссилии тундровых кустарничков и таежной растительности 
(Retallack, 2003). Поскольку ранее девона почвенное органическое веще-
ство не найдено, не совсем ясно, к какому времени можно отнести гуми-
фикацию и возникновение почвы как поверхностной органо-минеральной 
оболочки Земли. Подходя к понятию гумусообразования с актуалистиче-
ских позиций, следует понять, с какого момента в истории биосферы могли 
появиться ГВ такого типа, какой мы встречаем в современной биосфере. 
Иными словами следует выяснить, когда и при каком составе биоты мог 
происходить синтез ГВ, которые являются химическим признаком почв, 
отличающим их от кор выветривания. Этот период можно считать началом 
возникновения примитивной почвы в собственном смысле слова. 

Происхождение гуминовых веществ  
и их идентификация 

Гуминовые вещества – это побочный продукт трансформации мортмас-
сы или прижизненных метаболитов биоты, представляющий собой смесь 
молекул, различных по составу, строению и функциональным свойствам. 
В составе молекул ГВ выделяют ароматические кольца с заместителями  
(в основном карбоксильными и фенольными группами), N- и S-содержащие 
гетероциклы и алифатические цепочки (Stevenson, 1994). Гетерогенность ГВ 
обусловлена разнородностью исходного материала, составляющего отмер-
шие органические остатки. Предшественниками ГВ могут быть продукты 
трансформации лигнина, меланинов, хитина, низкомолекулярные феноль-
ные соединения и фенолкарбоновые кислоты, алифатические соединения 
(липиды и смолы), углеводы, аминокислоты, белки и т.д. В лесных экосисте-
мах основным предшественником ГВ считается лигнин в силу его высокого 
содержания в продуктах деградации древесной растительности. В тундрах 
под мохово-лишайниковой растительностью, не содержащей лигнина, суще-
ственным источником материала для синтеза ГВ могут быть растворимые 
полифенолы, хитин и меланины. В травянистых экосистемах ГВ образуют-
ся в основном из продуктов деградации корней. В лесных почвах в гумус 
превращается только 6–7 % мортмассы, 93–94 % подвергается микробной 
деградации с образованием CO2 как конечного продукта (Глазовская, 1996). 
Содержание гумуса в почвах – величина относительно постоянная, т. к. про-
цессы новообразования ГВ и их деструкции находятся в равновесии. 

Общее содержание гумуса в почвах определяют методом бихроматной 
окисляемости по Тюрину или сухим сжиганием. Собственно гуминовые 
вещества извлекают из природных источников (почв, торфов, углей, и т. п.) 
щелочной экстракцией (0.1–0.5  М раствор NaOH). Затем ГВ фракциони-
руют на группу гуминовых кислот (ГК), нерастворимых при рН<2 (моле-
кулярная масса 5–100 кДа) и фульвокислот (ФК), растворимых при всех 
значениях рН (молекулярная масса 1–10 кДа). Неэкстрагируемый остаток, 
представляющий собой совокупность органических веществ, прочно свя-
занных с минеральной матрицей, называют гумином. Существенным недо-
статком выделения ГВ из почв с помощью щелочной экстракции является 
отсутствие селективности. Отделить собственно ГВ от примеси других 
растворимых в щелочах соединений (например, лигнина и меланинов) без 
фракционирования практически невозможно, особенно когда ГВ выделя-
ют из органогенных источников (лесных подстилок, торфов, бурых углей). 
Диагностическими признаками ГВ считаются: 1) содержание С в пределах 
46–61 % для ГК и 36–45 % для ФК при обязательном содержании 2–6 % N  
в ГК и 1–3  % N в ФК; 2)  обязательное присутствие не окисляемых ще-
лочным раствором перманганата калия бензолкарбоновых кислот (6–26 %  
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в ГК и 3–6 % в ФК), содержащих 3–6 % N, условно называемого гетеро-
циклическим; 3)  наличие негидролизуемого азота в количестве 25–55  % 
от общего, часть которого является гетероциклическим; 4) пологие спек-
тры в УФ и видимой области, лишенные максимумов; 5) ИК-спектры с ха-
рактерным набором полос поглощения (Орлов, 1990). Дополнительными 
признаками могут служить содержание ароматического С в количестве 
25–35 %, общая кислотность 6–14 ммоль(-)/г (ФК) или 5–8 ммоль(-)/г (ГК). 
На практике, для изучения почвенных органических веществ часто огра-
ничиваются анализом элементного состава, УФ-, ИК- и видимых спектров, 
молекулярно-массовых распределений и функциональных групп. 

Таким образом, для однозначного отнесения органических соединений 
к классу ГВ требуется их экстракция с последующим фракционировани-
ем и анализом. Остаточное органическое вещество древних погребенных 
почв с возрастом в миллионы лет существенно отличается от современно-
го гумуса. Его содержание составляет не более 0.n %, в элементном составе 
преобладает углерод (70  %), а количество ГВ не превышает нескольких 
процентов (Ivanov and Khokhlova, 2008). Все это затрудняет идентифика-
цию окаменелых фоссилий органического вещества или коричневых пле-
нок на минералах в ископаемых почвах, как собственно гумус. Поэтому 
перспективным способом реконструкции процессов образования ГВ в про-
шлом может быть приложение существующих гипотез гумусообразования 
к палеопочвам и поиск актуалистичеких аналогов, которые могут служить 
моделью древнего почвообразовательного процесса. 

Синтез гуминовых веществ – гетерофазный 
каталитический окислительный процесс  

в субаэральной зоне 

Гумификация – это в основном каталитический процесс, а не автоо-
кисление. Фундаментальную роль в катализе играют ионы металлов, вхо-
дящие в состав минералов и активных центров ферментов. Относительная 
роль ферментов (биогенных катализаторов) и минералов (абиогенных ката-
лизаторов) в синтезе ГВ до сих пор остается предметом дискуссий (Bollag 
et al., 1998), однако исследователи сходятся во мнении, что образование 
ГВ  – внеклеточный стохастический процесс, инициируемый свободны-
ми радикалами и хинонами, образующимися при окислении фенольных 
соединений. Спонтанная конденсация этих реакционноспособных частиц  
с азотсодержащими соединениями и другими предшественниками с об-
разованием C-C, C-O, N-N и C-N связей приводит к включению азота, са-
харов и алифатических соединений в структуру образующихся гумусовых 
кислот (Sjoblad, Bollag, 1981). Выделяют два основных пути образования 
гуминовых веществ, которые могут действовать в почвах одновременно: 

1) окислительная трансформация высокомолекулярных соединений раз-

личных классов, входящих в состав растительных и микробных остатков 
(теория окислительной биодеградации; см. Александрова, 1980). Процесс 
гумификации идет в сторону уменьшения молекулярных масс ГВ – снача-
ла образуются ГК, затем ФК; 

2) окислительная полимеризация низкомолекулярных фенольных, азот-
содержащих соединений и др. (конденсационная теория; см. Кононова, 
1963). Процесс идет в сторону увеличения молекулярных масс ГВ, и сна-
чала образуются ФК, а затем ГК. Следует отметить, что гуминоподобные 
вещества (меланоидины) могут образовываться и в отсутствие фенольных 
соединений в результате реакции Майарда – путем поликонденсации ами-
нокислот и сахаров, например, глюкозы и глицина (см. Jokic et al., 2001). 
Присутствие продуктов реакции Майарда было обнаружено в раститель-
ных остатках при археологических раскопках памятников древнего Египта 
(Evershed et al., 1997). Однако, для современных почв с наземной раститель-
ностью, содержащей лигнин или полифенолы, синтез ГВ из аминокислот  
и сахаров малозначим. Реакция Майарда может иметь большое значение 
при образовании морских ГВ, поскольку белки и углеводы служат основ-
ными (до 80 % сухой массы) компонентами водорослей (Ikan et al., 1996). 

Синтез ГВ в почвах – гетерогенный процесс, который идет при уча-
стии твердой фазы. В случае гумификации по пути окислительной био-
деградации растительных полимеров твердой фазой служат растительные 
остатки различной степени разложенности. В случае синтеза ГВ путем 
конденсации низкомолекулярных предшественников, твердой фазой слу-
жит каталитически активная поверхность почвенных минералов. Гомоген-
ный синтез ГВ в растворе в почвенных условиях неосуществим по следую-
щим причинам:

1) Катализаторы синтеза ГВ находятся в почвах в нерастворимом со-
стоянии. Это либо ионы металлов с переменной валентностью, входя-
щие в состав почвенных минералов, либо оксидазы, иммобилизованные  
(т.е. необратимо адсорбированные) на минералах или связанные с клеточ-
ной стенкой продуцента. Активность и концентрация свободных оксидаз 
 в почвенном растворе ничтожно мала из-за их быстрой денатурации  
и инактивации (Nannipieri and Gianfreda, 1998). 

2) Синтез полимеров в растворе в очень большой степени зависит  
от концентрации субстрата. Экспериментально показано, что при кон-
центрациях органических веществ в растворах порядка 0,5-10 мМ обра-
зуются либо олигомеры (Bollag et al., 1983; Liu et al., 1985; Leontievsky et 
al., 1999), либо продукты с массой до 5  кДа (Naidja et al., 1998; Rittstieg 
et al., 2002; Zavarzina, 2006). При более высоких концентрациях субстра-
та (>1  г/л) молекулярная масса растворимого продукта может достигать 
10 кДа (Zavarzina, 2006), однако дальнейшей его конденсации препятствует  
образование осадка. В наших экспериментах нерастворимые продукты кон-
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денсации состояли из небольшого количества высокомолекулярной фрак-
ции (>75 кДа) и соосажденной с ней низкомолекулярной фракции с массой 
10 кДа (Zavarzina 2006). Таким образом, для образования гумусоподобных 
полимеров требуется концентрация Сорг раствора выше 1 г/л. Средние кон-
центрации растворенного органического углерода в природных водах на 
порядки ниже и составляют от 0.1 мг/л в почвенном растворе до 100 мг/л  
в торфяных болотах (Klavinš 1997; Perdue, Ritchie, 2004). Конденсация мо-
номеров в таких растворах термодинамически невыгодна (Lambert, 2008). 

Образование и стабилизация гуминовых веществ в ходе 
окислительной трансформации высокомолекулярных соединений 

растительных остатков 
 
Высокомолекулярными предшественниками ГВ являются устойчивые 

биополимеры различных классов, входящие в состав растительных и ми-
кробных остатков – лигнин, таннины, хитин, меланины и др. Ферментами, 
осуществляющими трансформацию этих соединений в гумус, являются 
неспецифические оксидоредуктазы, продуцируемые, в основном, гриба-
ми – лигнолитические пероксидазы (лигнин-пероксидаза и Mn-зависимая 
пероксидаза), нелигнолитические пероксидазы, лакказа и тирозиназа.  
Активным центром пероксидаз является Fe(III) протопорфирин IX; фермент 
катализирует одноэлектронное окисление субстратов перекисью водорода  
с образованием реакционноспособных частиц и воды. Лакказа и тирозиназа 
содержат, соответственно, 4 и 2 атома Cu в активном центре и катализируют 
окисление фенольных субстратов и ароматических аминов молекулярным 
кислородом с образованием фенокси-радикалов или хинонов и воды.

Каталитическое действие оксидоредуктаз можно разделить на две 
стадии: 1) энзиматическое окисление субстрата с образованием реакци-
онноспособных промежуточных продуктов – феноксильных радикалов  
и хинонов при окислении фенольных групп, арильных радикалов при окис-
лении нефенольных субстратов или Mn3+ при окислении Mn2+; 2) пост-
энзиматические спонтанные реакции, инициируемые свободными ради-
калами. Пост-энзиматическая свободно-радикальная стадия существенно 
расширяет набор субстратов, подвергающихся окислительной атаке. Воз-
можна как полимеризация субстрата за счет конденсации радикалов, так 
и деполимеризация субстрата за счет разрыва связей, деметилирования, 
деметоксилирования, разрыва ароматических колец, и т.  п. Направление, 
в котором идет окислительная трансформация (полимеризация или дегра-
дация) в большой степени зависит от редокс-потенциала оксидаз, а также 
условий среды. Полимеризации способствуют нейтральные значения рН  
и низкая молекулярная масса субстрата (Rabinovich, 2004). Деполиме-
ризации способствуют кислые значения рН (3–5), высокие концентрации 

кислорода и высокая исходная молекулярная масса субстрата (Yaropolov 
et al., 1994). 

Реакции полимеризации катализируют нелигнолитические пероксида-
зы (EC 1.11.1.7), лакказы (EC 1.11.1.14) и тирозиназы (EC 1.14.18.1). Эти фер-
менты продуцируются базидиомицетами белой гнили, базидиомицетами 
лесных подстилок, аскомицетами, лишайниками и бактериями. Лакказа 
является наиболее распространенным ферментом у перечисленных групп 
микроорганизмов (Baldrian, 2006). Нелигнолитические пероксидазы и лак-
каза имеют сходную субстратную специфичность, окисляя, в основном, 
различные замещенные фенолы и ароматические амины (но не тирозин). 
Промежуточным продуктом окисления фенольных субстратов пероксида-
зами являются фенокси-радикалы (pис.  1а). Промежуточным продуктом 
окисления фенольных субстратов лакказами являются семихиноны, кото-
рые могут быть далее окислены до хинонов и/или, подвергаться спонтан-
ной полимеризации (pис. 1б). Следует отметить, что достаточно высокий 
редокс-потенциал (0.7–1 В) пероксидаз и лакказ позволяет им участвовать 
и в деполимеризации субстратов. Реакции способствуют кислые значения 
рН (см. ниже). Тирозиназа обладает низким редокс-потенциалом (0.26–
0.35) и предположительно участвует только в полимеризации фенольных 
соединений (Ghosh, Mukherjee, 1998). Фермент окисляет некоторые моно-  
и дифенолы (специфический субстрат – тирозин), но замещение в аромати-
ческом кольце снижает эффективность реакции. Тирозиназа катализиру-
ет две последовательные реакции: орто-гидроксилирование монофенолов  
с образованием орто-дифенолов (монофенолазная или крезолазная актив-
ность); 2e--окисление орто-дифенолов с образованием орто-хинонов (дифе-
нолазная или катехолазная активность). Промежуточным продуктом окис-
ления фенольных субстратов тирозиназами являются хиноны (pис. 1в), ко-
торые подвергаются спонтанной конденсации с образованием меланинов  
и гетерогенных полимеров (Selinheimo et al., 2007). 

Рис 1. Окисление фенольных субстратов: а – пероксидазой; б – лакказой;  
в – тирозиназой.

а б

в
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Ферментами, катализирующими деградацию растительных полимеров 
до CO2 и растворимых низкомолекулярных фрагментов, являются лигно-
литические пероксидазы базидиомицетов – Mn-зависимая пероксидаза (EC 
1.11.1.13), лигнин-пероксидаза (EC 1.11.1.14) и, в определенных условиях, 
лакказа (Wong, 2008). Наиболее известные продуценты лигнолитических 
пероксидаз – базидиомицеты белой гнили древесины, которые либо селек-
тивно разрушают лигнин, оставляя светлые волокна целлюлозы (отсюда 
название гнили), либо утилизируют все компоненты древесины. Лигнин-
пероксидаза  – крайне редкий фермент и продукция его известна лишь  
у нескольких базидиомицетов белой гнили – Phanerochaete crysosporium, 
Trametes versicolor, Phlebia radiata, Bjerkandera adusta, Nematoloma frowardii. 
Благодаря высокому редокс-потенциалу (1.2–1.5 В) лигнин-пероксидаза об-
ладает уникальной способностью осуществлять прямое окисление нефе-
нольных структур лигнина, которые составляют до 90 % от массы полиме-
ра. Основная реакция – разрыв β–O–4 или Cα–Cβ связей фенилпропановых 

цепей с образованием бензальдегидов (pис. 2а). Возможно также окисление 
фенольных соединений и ароматических аминов до фенокси-радикалов. 
Mn-пероксидаза широко распространена у базидиомицетов белой гни-
ли и у подстилочных базидиомицетов и в силу этого является основным 
агентом деструкции лигнина (Hofrichter, 2002). Фермент имеет редокс-
потенциал около 1.1 В и катализирует окисление Mn2+ до Mn3+, который 
образует бидентатные комплексы с оксалатом, малонатом, тартратом или 
лактатом и в таком стабилизированном виде служит неспецифическим сво-
бодно диффундирующим окислителем различных фенольных соединений 
и ароматических аминов с образованием фенокси-радикалов (рис. 2б). Воз-
можно также окисление нефенольных соединений в присутствии редокс-
медиаторов. Следует отметить, что лигнолитические пероксидазы проду-
цируются грибами только в процессе вторичного метаболизма, который 
стимулируется недостатком N, C или S. Деструкция лигнина осуществля-
ется в процессе ко-метаболизма, т.е. только в присутствии легкоусвояемых 
субстратов, например, глюкозы. Еще одним лигнолитическим ферментом 
базидиомицетов является лакказа. Функции ее при деструкции древеси-
ны до конца не выяснены, однако, известно, что в определенных условиях 
лакказа, как и лигнолитические пероксидазы, может катализировать де-
струкцию растительных полимеров. Например, при кислых значениях рН 
и избытке кислорода семихиноны, образующиеся как промежуточные про-
дукты окисления фенольных субстратов лакказой, могут реагировать с O2 
с образованием супероксид-радикала (O2

−), который инициирует процесс 
деполимеризации субстрата посредством разрыва алкил-фенил или Cα–Cβ 
связей аналогично действию марганец-пероксидазы (Guillen et al., 2000). 
Лакказы могут также окислять нефенольные структуры лигнина, как в от-
сутствие медиаторов (желтые лакказы, Leontievsky et al., 1997a), так и в их 
присутствии (голубые лакказы, Eggert et al., 1996). Продукция лакказы не 
связана с включением вторичного метаболизма и осуществляется в ответ 
на присутствие в среде индукторов. 

Таким образом, можно заключить, что роль лигнолитических перок-
сидаз в гумусообразовании сводится к образованию ФК или растворимых 
предшественников ГК при разложении исходного органического вещества 
мортмассы (Hofrichter, 2002). В силу неспецифической природы эти фер-
менты являются также основными агентами деструкции гумуса, приводя 
его к метастабильному состоянию в биологически активном слое почвы 
(Grinhut et al., 2007). Функция фенолоксидаз (лакказы, тирозиназы) заклю-
чается больше в полимеризации растворимых предшественников или ча-
стичном окислении мортмассы с образованием ГК. Поэтому очевидно, что 
накопление высокомолекулярных продуктов гумификации (ГК) при транс-
формации растительных остатков возможно лишь в отсутствие или 
при слабой активности лигнолитических базидиомицетов. Такие условия 
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Рис. 2. Окисление модельных соединений лигнина: а – лигнин-пероксидазой; 
б – Mn-зависимой пероксидазой (по Wong, 2008, с изменениями).  
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создаются при деструкции мортмассы грибами-целлюлолитиками: 1) ба-
зидиомицетами бурой гнили древесины; 2) микроскопическими аскомице-
тами и дейтеромицетами. Обе группы грибов являются деструкторами ге-
мицеллюлоз и целлюлозы, лишь частично окисляя лигнин и родственные 
полимеры. Механизмы окисления, однако, различны. 

Базидиомицеты бурой гнили колонизируют в основном хвойные поро-
ды деревьев, в отличие от белой гнили, которая преимущественно развива-
ется на лиственных породах. Возбудители бурой гнили составляют около 
6 % от изученных дереворазрушающих грибов, большинство принадлежит 
к семейству Polyporaceae и распространено в северных и южных регионах 
умеренного климата (Schwarze, 2007). Грибы бурой гнили не продуцируют 
лигнолитические пероксидазы; данные о продукции лакказы крайне мало-
численны (Liu et al., 2004; Wei et al., 2010) и функции ее требуют уточнения. 
Считается, что деструкция целлюлозы и частичное окисление лигнина осу-
ществляется активными формами кислорода или гидроксильными радика-
лами, образующимися при реакции Фентона (Fe2+ + H2O2 + H+ → Fe3+ + •OH +  
H2O) (Goodell, 2003). •OH-радикалы не могут катализировать разрыв β-1  
и β-O-4 связей в лигнине и его трансформация сводится к деметилированию 
и деметоксилированию ароматических колец с образованием гидроксифе-
нолов, а также окислению боковых алифатических цепочек с образованием 
СООН-групп. Частично окисленный темноокрашенный лигнин обогащен 
фенольными (OH) и карбоксильными (COOH) группами и обеднен меток-
сильными группами (OCH3), приближаясь, таким образом, к ГК по соста-
ву функциональных групп и физико-химическим свойствам (Kirk, 1975).  
За счет накопления в разрушающейся древесине частично окисленного 
лигнина, она приобретает характерный красно-бурый оттенок. Поступле-
ние ГК бурой гнили в почву возможно на последних стадиях деструкции 
древесины, когда она распадается на отдельные кубические фрагменты.  
Их можно часто наблюдать на поверхности почвы в хвойных лесах. 

Микроскопические грибы (аскомицеты и дейтеромицеты – грибы «мяг-
кой гнили») колонизируют древесину на начальных стадиях ее деструк-
ции, перед поселением базидиомицетов, вызывая размягчение внешних 
слоев влажной древесины на контакте с почвой (Рабинович и др., 2001). 
Микромицеты имеют также преимущество на начальных стадиях деструк-
ции лесных подстилок (Мирчинк, 1976; Lindahl et al., 2007) или же в сла-
бодренированных лесных почвах и торфах, погруженной древесине, где 
развитию базидиомицетов препятствует избыточное увлажнение и недо-
статок кислорода (Заварзин и Заварзина 2009). Микромицеты составляют 
60–90 % целлюлолитического микробного сообщества почв, наиболее рас-
пространены представители родов Aspergillus, Chaetomium, Ceratocystis, 
Phialophora, Trichoderma, Fusarium, Penicillium, Rhizoctonia, Mortierella 
(Рабинович и др., 2001). Было показано, что представители этих родов мо-

гут вызывать частичную минерализацию (5–10 %) и окисление (3–20 %) 
лигнина (Haider, Trojanowski, 1975; Rodriguez et al., 1997; Kluczek-Turpeinen 
et al., 2003) и гуминовых кислот (Laborda et al., 1999; Rezacova et al., 2006; 
Gramss, 1999) в процессе первичного метаболизма. Частичное окисление 
лигнина связывают с продукцией микромицетами нелигнолитических пе-
роксидаз и лакказ (Kluczek-Turpeinen et al., 2003, 2005; Haider, Trojanowski, 
1975; Koukol et al., 2004; Laborda et al., 1999; Rezakova et al., 2006; Gramss et 
al., 1999). За счет продукции лакказ и тирозиназ микромицеты участвуют 
также в синтезе ГВ из растворимых предшественников. Лакказы большин-
ства микромицетов имеют нейтральный рН-оптимум (рН 6.0–7.0), что спо-
собствует полимеризации субстрата в их присутствии, а не деполимериза-
ции (Rabinovich et al., 2004). Таким образом, микромицеты являются важ-
ными грибами-гумификаторами в почвах (Martin, Haider, 1971). Их роль 
в синтезе ГК сводится не только к частичному окислению лигнина или 
полимеризации растворимых предшественников, но и к продукции мела-
нинов (Kang, Felbeck, 1965; Kononova, 1966; Martin, Haider, 1969; Valmaseda 
et al., 1989). Меланины имеют большое сходство с ГК благодаря своей не-
регулярной полимерной структуре, поведению в растворителях и физико-
химическим свойствам (Запрометова и др., 1971). Существовало мнение, 
что значительную часть ГК почв могут составлять нативные меланины, 
поступающие в почву при лизисе клеточных стенок (Звягинцев, Мирчинк, 
1986). В недавней работе было показано, что меланины менее устойчивы  
к биодеградации, чем ГК почв и, прежде чем включится в почвенный гу-
мус, подвергаются окислительной трансформации, приводящей к некото-
рой деполимеризации, увеличению содержания кислорода и увеличению 
оптической плотности (Zavgorodnyaya et al., 2002). Это ставит под сомне-
ние меланиновую гипотезу гумусообразования. 

Таким образом, можно заключить, что гумификация высокомолеку-
лярных соединений растительных остатков микроорганизмами идет по 
двум основным направлениям: 1) образование ГК в результате частичной 
трансформации высокомолекулярных соединений мортмассы (лигнина, 
меланинов и т. п.). Осуществляется грибами-целлюлолитиками за счет про-
дукции пероксидаз, нейтральных лакказ, тирозиназ (микромицеты) или же 
за счет продукции гидроксильных радикалов и активных форм кислорода 
(базидиомицеты бурой гнили); 2) образование ФК в результате окисли-
тельной деградации растительных полимеров или ГК. Осуществляется 
лигнолитическими грибами за счет продукции лигнолитических фермен-
тов – марганец-пероксидазы, лигнин-пероксидазы и, возможно, лакказы. 

Долговременное сохранение новообразованных ГВ в почвах возможно 
либо в условиях, когда замедляется деятельность организмов-деструкторов 
гумуса, либо в результате органо-минерального адсорбционного взаимо-
действия. Теория адсорбционной стабилизации гумуса подразумевает, 
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что органическое вещество должно находиться в растворенном состоя-
нии, прежде чем произойдет его адсорбция на минералах (Guggenberger, 
Kaiser, 2003). Это не противоречит возможности образования фульватно-
минеральных комплексов, поскольку ФК являются относительно низкомо-
лекулярными (0.3–2 кДа) и подвижными компонентами гумуса, способны-
ми к нисходящей миграции в почвенном профиле (pис. 3а). Что касается 
гуминовых кислот, то лишь их низкомолекулярные фракции (с массой до 
10 кДа) могут перемещаться в почве в виде истинных растворов. Поэтому 
высокомолекулярные фракции ГК, образовавшиеся при частичной деструк-
ции мортмассы, не могут адсорбироваться на минералах и сохраняются и 
накапливаются в почвах лишь в условиях низкой биологической активно-
сти: при недостатке кислорода и/или пониженных температурах, наличии 
ингибиторов. В лесных экосистемах такие условия характерны для низин-
ных болот, где происходит накопление ГК в составе торфа, поскольку не-
достаток кислорода подавляет развитие базидиомицетов-деструкторов. 
Накопление гумифицированной органики с преобладанием в ее составе 
ГК характерно также для мохово-лишайниковых ассоциаций тундр. По-
мимо холодного климата, тормозящего биологическую активность, сохра-
нению ГК способствует продукция лишайниками вторичных метаболитов 
фенольной природы (депсидов, депсидонов и проч.), обладающих анти-
микробными свойствами (Huneck, Yoshimura, 1996). Согласно нашим дан-

Рис. 3. Механизмы образования органо-минеральных соединений.

а б ным, часть этих соединений может сохраняться в почве в нативном виде, 
и, возможно, сохранять свою антимикробную активность (А.А. Заварзин, 
А.Г. Заварзина, неопубл. данные). При повышенных давлениях гумифици-
рованное органическое вещество подвергается углефикации, что выводит 
Сорг из круговорота на сотни миллионов лет. Углефицированные остатки 
древесных торфов широко известны, начиная с позднего девона (400 Ма). 

Образование гуминовых веществ и их адсорбционных комплексов  
с минералами в ходе гетерофазной конденсации  

низкомолекулярных предшественников 

Недостатком теории синтеза ГВ путем трансформации растительных 
остатков является то, что она не объясняет путей образования высокомо-
лекулярных адсорбционных комплексов гуминовых кислот, а также гуми-
на, под которым понимается неэкстрагируемое щелочами устойчивое орга-
ническое вещество, прочно связанное с твердой фазой почвы. Соединения  
с молекулярной массой около 50 кДа составляют существенную часть орга-
нического вещества в составе пленок (кутан) на поверхности зерен минера-
лов в гумусовых горизонтах почв (рис. 4а). Такие ГК-подобные соединения 
не обладают подвижностью, т. е. не могут перемещаться в составе истинных 
растворов к месту адсорбционного взаимодействия. Поэтому высокомолеку-
лярный гумус почвенных кутан может быть либо сформированным in situ 
(pис. 3б), либо являться продуктом суспензионного иллювиирования и по-
стиллювиальных трансформаций (т. е. нисходящего перемещения коллоид-
ного материала в профиле выветривания с аккумуляцией и трансформацией 
его на поверхности почвенных частиц). При суспензионно-иллювиальном 
характере кутан можно предполагать, что связь гумусовой кутаны с основой 
будет непрочной, поскольку гумус находится в составе механически пере-
мещенных частиц, покрывающих поверхность раздела. Если высокомолеку-
лярные комплексы ГК-минерал образуются in situ, возможным механизмом 
может быть полимеризация низкомолекулярных соединений (микробных  
и растительных метаболитов, корневых выделений, продуктов деструкции 
наземного и корневого опада) на- или у поверхности минералов в присут-
ствии катализаторов – почвенных минералов или иммобилизованных окси-
даз. В этом случае должны образовываться более прочные связи ГК-минерал 
за счет химического взаимодействия. В пользу инситного образования гу-
муса свидетельствуют данные о высоком содержании в кутанах гумусовых 
веществ, очень прочно связанных с минеральной фазой (Зайдельман, Ни-
кифорова, 2001), массовое развитие корней и грибных гиф на поверхности 
кутан (pис. 4в) и высокая активность фенолоксидаз (Заварзина и др., 2007). 

Из химии полимеров известно два механизма полимеризации мономе-
ров в присутствии твердой фазы: 1) aдсорбционная или преципитационная 
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полимеризация (adsorption or precipitation polymerization); 2) пограничная 
или поверхностная полимеризация (boundary or surface polymerization). 

Адсорбционная полимеризация предполагает, что синтез полимеров 
происходит в растворе с последующей адсорбцией или осаждением про-
дукта на поверхности твердой фазы. Этот механизм хорошо изучен для 
синтеза полианилинов (Fedorova and Stejskal 2002; Yagudaeva et al., 2007). 
Необходимыми условиями являются высокая концентрация мономеров и 
химически инертная матрица с высокой площадью поверхности (напри-
мер, силикагель). Если применить этот механизм к синтезу гумуса в при-
сутствии иммобилизованных оксидаз, можно ожидать следующей после-
довательности реакций: (1) фенольные соединения окисляются у поверх-
ности твердой фазы иммобилизованным ферментом до фенокси-радикалов 
и хинонов, которые затем (2) диссоциируют в равновесный раствор и под-
вергаются спонтанной полимеризации с (3) последующим осаждением не-
растворимого (полимерного) продукта на поверхности твердой матрицы:

Рис. 4. Органо-минеральные кутаны на поверхности литогенных частиц: а –  
в гумусовом горизонте дерново-подзолистой суглинистой почвы под смешанным 
лесом (Московская обл.); б – виллювиально-гумусовом (Bhf) горизонте подзола  
на продуктах выветривания нефелиновых сиенитов под тундровой расти-
тельностью (Хибины); в  – в иллювиально-гумусовом (Bhf) горизонте подзола  
на флювиогляциальных отложениях (Ленинградская обл.). Показана гель-
хроматограмма органического вещества щелочного экстракта из подзола.

а б

в
Примером лабораторного эксперимента, который демонстрировал эту 

реакцию, может служить работа Найды (Naidja et al., 1997): авторы показа-
ли, что окисление растворенного катехола тирозиназой, иммобилизован-
ной на монтмориллоните, покрытом аморфной гидроокисью алюминия, 
привело к образованию гумусоподобных продуктов, которые образовали 
темноокрашенный покров на поверхности минерала. Адсорбционная по-
лимеризация является также общепринятым механизмом абиогенного ка-
тализа. Во многих работах показано, что оксиды металлов (Shindo, Huang, 
1984; Lehmann et al. ,1986; McBride, 1987), гидрокси-алюмосиликаты (Liu, 
Huang, 2002), глинистые минералы (Wang et al., 1978) и даже первичные 
минералы (Shindo, Huang, 1985) обладают окислительной активностью  
за счет присутствия в кристаллических решетках ионов металлов с пере-
менной валентностью. Наиболее мощным окислителем фенольных пред-
шественников является бернессит  – δ-MnO2 (Huang, 2000). Окисление 
фенольных соединений оксидами металлов включает следующие стадии 
(Stone, Morgan 1984a; McBride, 1987): (1) адсорбция органической молеку-
лы на поверхности оксида за счет фенольных или карбоксильных групп; 
(2) перенос электрона от фенольной группы адсорбированной молекулы на 
ион металла (окисление на поверхности); (3) переход окисленной молекулы 
и восстановленного иона металла в раствор за счет диссоциации комплекса;  
(4) в аэробных условиях восстановленный ион металла быстро возвраща-
ется в исходное окисленное состояние, а семихиноны и хиноны, образовав-
шиеся при окислении фенольного соединения, подвергаются спонтанной 
полимеризации с последующим осаждением полимерного продукта на ми-
нерале. Альтернативный механизм, предложенный недавно как возможный 
процесс полимеризации катехола в присутствие оксидов металлов, вклю-
чает следующие стадии: (1) гетерогенное окисление катехола на поверхно-
сти оксида и переход восстановленного иона металла в раствор; (2) немед-
ленное образование в растворе комплекса между восстановленным ионом 
металла и молекулой катехола; (3) окисление комплекса растворенным кис-
лородом, приводящее к образованию нерастворимых полимеров (Colarieti 

Окисление у поверхности

фенолоксидаза

Полимеризация в растворе Адсорбция/осаждение полимера
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et al., 2006). Если не происходит диссоциации металл-органического ком-
плекса (например, когда катализатором служит глинистый или первичный 
минерал), образуются нерастворимые органо-минеральные соединения 
(Wang et al., 1978). Абиогенный катализ может приводить и к деструкции 
соединений, например, окисление катехола прото-имоголитом приводило 
к разрыву ароматического кольца и образованию алифатических фрагмен-
тов и карбоксильных групп (Liu, Huang, 2002). При абиогенном катализе 
образование поверхностного металл-органического комплекса является 
обязательной стадией, необходимой для окисления субстрата (Matocha  
et al., 2001). Если сравнивать ферменты и минералы по их окислительной 
способности, то скорость ферментативных реакций намного более высо-
кая (Pal et al., 1994; Naidja, Huang, 2002; Ahn et al., 2006). Молекулярные 
массы и степень конденсации продуктов также выше при ферментативном 
катализе (Naidja et al., 1998). Продуктами абиогенного синтеза являются  
в основном олигомеры. 

Следует отметить, что в природных условиях образование полимерных 
пленок ГК на минералах путем адсорбционной полимеризации маловеро-
ятно по следующим причинам. 

1) Концентрации ОВ почвенных растворов обычно очень низкие – 0.1–
100 мг/л (Klavinš, 1997; Perdue, Ritchie, 2004). Образование нерастворимых 
гумусовых полимеров в присутствии оксидаз возможно при концентра-
ции предшественников >1 г/л (Zavarzina, 2006), а при абиогенном катализе 
требуются даже большие концентрации – 1–10 г/л мономеров (Liu, Huang, 
2002; Wang et al., 1978; Shindo, Huang, 1984, 1985; Shindo, 1990).

2) Минеральная фаза почв обычно не инертна. Если даже предполо-
жить возможность концентрирования почвенного раствора до необходи-
мого уровня (например, в процессе высыхания почвы), процессу полиме-
ризации в растворе будет препятствовать наличие заряженных поверх-
ностей почвенных минералов, которые могут сорбировать как исходные 
фенольные соединения, так и фенокси-радикалы, снижая их концентра-
цию в растворе и препятствуя возможности их конденсации. Хорошо 
известно, что фенольные соединения, в особенности фенолкарбоновые 
кислоты, очень быстро сорбируются минеральной матрицей (Lehmann 
et al., 1987; Dalton et al., 1989; Gallet, Pellissier, 1997; Kalbitz et al., 2000). 
Адсорбция в основном необратима (Lehmann, Cheng, 1988; Cecchi et al., 
2004). В результате, среднее содержание в почвенном растворе соедине-
ний, идентифицируемых как продукты деградации лигнина, составляет 
лишь 0.6  % от общего содержания растворенного органического веще-
ства (Perdue, Ritchie, 2004). 

3) Если предположить возможность временного концентрирования по-
чвенного раствора, и предположить, что минеральная фаза инертна и ката-
литически активна (примером могут служить элювиальные горизонты под-

золов), то полимеризация в растворе будет ограничена кинетикой реакции. 
Процесс полимеризации мономеров в присутствии растворенных фермен-
тов, приводящий к образованию нерастворимого осадка, достаточно мед-
ленный и занимает >24 часов (Кононова, 1963; Zavarzina, 2006a). Если же 
фермент иммобилизован, то стадия диффузии субстрата к активному цен-
тру становится еще более лимитирующей. В «идеальных» лабораторных 
условиях для образования ГК-подобных полимеров (т.  е. нерастворимых  
в кислотах) при абиогенном катализе требуется 7–60  дней (напр., Liu, 
Huang, 2002). Почва является открытой динамичной системой и долгое 
(>>24 часов) время статического взаимодействия твердая фаза-раствор, не-
обходимое для образования полимеров, вряд ли возможно. 

Учитывая вышеизложенное, можно предполагать, что в почвенных 
условиях адсорбционная полимеризация должна останавливаться на ста-
дии образования олигомеров или ФК, что и было показано с использова-
нием масс-спектрометрии (Lehmann, Cheng, 1988; Naidja et al., 1998). Та-
ким образом, преимущественным механизмом образования соединений 
ГК с минералами может быть полимеризация предшественников непо-
средственно на/у поверхности твердой фазы, т. е. поверхностная или по-
граничная полимеризация. Этот механизм предполагает образование поли-
меров на поверхности до того, как начинается полимеризация в растворе 
(Sapurina et al., 2003). В пользу осуществимости его в почвах можно при-
вести следующие доводы. 

1) Мономерные фенольные соединения, поступающие из растительных 
и микробных тканей, очень быстро и необратимо сорбируются почвой. На-
пример, в дерново-подзолистых почвах количество фенольных кислот, пере-
ходящих в этанольные экстракты, составляло лишь 15–150 мкг/100 г почвы 
(Куваева, 1980), в наших экспериментах 1 мкг/100 г почвы (Заварзина и др., 
2010). Считается, что необратимая адсорбция фенольных соединений явля-
ется следствием их окислительной трансформации на поверхности минера-
лов – образования поперечных сшивок с минералом или полимеризации. 

2) При низких концентрациях раствора присутствие границы раздела 
фаз существенно ускоряет реакции конденсации субстрата по сравнению 
с гомогенными системами (см., например, Huang et al., 2002). Этот эффект 
объясняют концентрированием мономеров вблизи твердой поверхности 
за счет электростатического притяжения (Danielewicz-Ferchmin, Fershmin, 
2004), что позволяет преодолеть энергетический барьер, делая процесс по-
лимеризации термодинамически выгодным (Lambert, 2008). 

3) Экспериментально доказано, что полимеризация непосредственно 
на поверхности твердой матрицы предшествует полимеризации в равно-
весном растворе даже при высоких концентрациях предшественников 
(Fedorova, Stejskal, 2002; Sapurina et al., 2003). 

Полимеризация на поверхности хорошо известна из химии полимеров 
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(Sapurina et al., 2002; Boufi, Gandini, 2002), однако, экспериментальные дан-
ные, обосновывающие применимость ее к химии гумуса, весьма немно-
гочисленны. Поверхностная, а не адсорбционная полимеризация вполне 
могла быть механизмом образования темноокрашенных пленок на поверх-
ности монтмориллонита в работе Найды (Naidja et al., 1997), упомянутой 
выше. К сожалению, молекулярная масса продуктов реакции осталась не-
известной. В силу этого мы предприняли попытку экспериментально до-
казать возможность образования ГК путем полимеризации фенолкарбо-
новых кислот и азотсодержащих соединений на поверхности различных 
глинистых минералов в присутствии иммобилизованной грибной лакказы 
(Zavarzina, 2006; Zavarzina, in press). В качестве минеральной фазы были 
использованы каолинит, иллит, монтмориллонит и комплекс каолинит-
аморфная гидроокись алюминия. После иммобилизации на минералах 
лакказы к полученному комплексу добавляли смесь гумусовых предше-
ственников, содержащую галловую, кофейную, феруловую, оксибензой-
ную, ванильную кислоты, триптофан и тирозин в концентрации, обеспечи-
вающей максимальную адсорбцию мономеров и образование нескольких 
их слоев на поверхности минерала. После 15 минут взаимодействия пред-
шественников с каталитически активной твердой фазой (полимеризации в 
растворе за это время не происходило, по данным ВЭЖХ), смесь центри-
фугировали, надосадочные растворы, содержащие непрореагировавшие 
мономеры, отбрасывали, к осадку добавляли Na-ацетатный буфер (рН 4.5) 
и смесь инкубировали в темноте при комнатной температуре в течение 24 
часов без перемешивания. В процессе инкубации исходно белый каоли-
нит и его комплекс с гидроксиалюминием приобретали все более темную 
окраску. После 5 и 24 часов инкубации продукты реакции экстрагировали 
щелочью и анализировали с помощью гель-фильтрации и спектроскопии. 
В экстрактах после 24 часов инкубации были обнаружены гумусоподобные 
продукты с молекулярной массой >75 кДа (pис. 5). Добавление к ним ЭДТА 
с целью разрушить Al- мостики между молекулами, привело лишь к незна-
чительному уменьшению количества высокомолекулярной фракции, таким 
образом, составляющие ее соединения оказались истинно полимерными. 
Часть продуктов реакции оказалась необратимо сорбированной мине-
ральной матрицей (образование гумина). Наибольшее количество высоко-
молекулярных продуктов образовалось на каолините, покрытом аморфной 
гидроокисью алюминия (pис.  5а). Это, видимо, было связано с его высо-
кой удельной поверхностью, а также положительным зарядом поверхности, 
способствующим адсорбции наибольшего количества предшественников. 
Кроме того, потеря активности лакказы при иммобилизации на этом но-
сителе была наименьшей по сравнению с другими минералами. Гумусопо-
добные полимеры, образовавшиеся на монтмориллоните, были наиболее 
полидисперсными, что свидетельствует о возможном влиянии морфологии 

поверхности на процесс полимеризации (pис. 5в). Образования высокомо-
лекулярных продуктов не наблюдали в контролях без минерала (где кон-
центрация предшественников и активность лакказы были такими же, как 
на поверхности минерала в вышеописанном опыте). В абиогенном контроле 
(минерал без фермента) максимальная молекулярная масса продуктов реак-
ции достигала лишь 5 кДа. 

Несмотря на очевидную возможность образования ГК и их органо-
минеральных соединений, а также гумина, путем полимеризации низкомо-
лекулярных соединений на каталитически активной поверхности твердой 
фазы, механизмы реакции остаются до конца неясными. Можно предполо-
жить, что синтез ГК на поверхности минералов в присутствии иммобили-
зованных ферментов представляет сложный гетерофазный процесс, состо-
ящий из следующих возможных стадий (Zavarzina, in press): (1) окисление 

Рис. 5. Гель-хроматограммы продуктов полимеризации фенолкарбоновых  
и аминокислот на поверхности минералов под воздействием иммобилизованной 
грибной лакказы: a – каолинит, покрытый аморфной гидроокисью алюминия; б – 
каолинит; в – монтмориллонит; г – иллит (Zavarzina, in press).

а б

в г
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субстрата ферментом на границе раздела твердая фаза/раствор с образова-
нием свободных радикалов; (3) концентрирование фенольных субстратов 
и радикалов у поверхности твердой фазы за счет электростатических сил с 
последующей их адсорбцией на поверхности минерала; (4) полимеризация 
предшественников, при этом полимер «растет» перпендикулярно поверх-
ности твердой фазы:

Перпендикулярная к поверхности ориентация линейных полимеров яв-
ляется важным условием полимеризации на границе раздела фаз, что было 
доказано, например, для полианилина (Sapurina et al., 2002). Перпендику-
лярная ориентация положительно влияет как на термодинамику процесса 
(напр., Gerstner et al., 1994), так и на катализ, т. к. существует более высокая 
вероятность, что хотя бы некоторое количество активных центров не будет 
инактивировано растущим полимером (как было бы в случае его плоскост-
ной ориентации). Концепция вертикальной ориентации молекул при поли-
меризации хорошо согласуется с современными данными об организации 
гумуса на поверхности почвенных частиц. Для алюмосиликатов было по-
казано, что если концентрация адсорбированного органического вещества 
составляет <3  мг С/м2, то им занято менее 15  % поверхности (Arnarson, 
Keil, 2001). Адсорбированные гумусовые вещества занимают поверхность 
минерала не в виде сплошной пленки, а сорбированы отдельными «пятна-
ми»; при дальнейшей адсорбции органический покров растет в толщину,  
а не в ширину, занимая, таким образом, ту же площадь (Wang, Xing, 2005). 

Следует отметить, что образование полимеров на поверхности мине-
рала наблюдалось в наших экспериментах и при обратной последователь-
ности внесения реагентов – когда сначала сорбировали фенольные соеди-
нения, а затем фермент. Объяснить это явление можно с помощью кон-
цепции зональной организации адсорбированных молекул (Wershaw, 1993; 
Guggenberger, Kaiser, 2003; Kleber et al., 2007). Считается, что при адсорбции 
органических молекул на минералах сначала происходит их связывание 

непосредственно с минеральной поверхностью за счет электростатических 
сил или лигандного обмена (pис. 6). В дальнейшем органическое вещество 
сорбируются уже не на минерале, а на первом слое молекул за счет гидро-
фобных взаимодействий или образования мостиковых связей (через ион 
металла) (Guggenberger, Kaiser, 2003). Первый слой (зона контакта) являет-
ся более компактным и более прочно связанным с поверхностью, тогда как 
компоненты второго слоя (гидрофобной зоны) более динамичны, однако 
все еще достаточно сильно удерживаются вблизи поверхности. Молекулы 
третьей, кинетической, зоны слабо удерживаются за счет поливалентных 
катионов или водородных связей (Kleber et al., 2007). Такое расположение 
фенольных и азотсодержащих предшественников при адсорбции должно 

Рис. 6. Модель организации органического вещества на границе раздела твер-
дая фаза-раствор (по Kleber et al., 2007, c изменениями).
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способствовать диффузии кислорода и молекул фермента между сорбиро-
ванными молекулами субстрата, приводя к конденсации компонентов кон-
тактной, гидрофобной и кинетической зон. 

Полимеризация низкомолекулярных предшественников на поверхно-
сти минералов в присутствии оксидаз хорошо объясняет как образование 
адсорбционных комплексов ГК-минерал, так и гумина, который, скорее 
всего, представляет собой фракцию ГК, прочно связанную с минеральной 
матрицей. Образованию ГК на поверхности минералов способствует высо-
кая удельная поверхность минеральной фазы и ее положительный заряд. 
В этом случае обеспечивается адсорбция большего количества предше-
ственников и ферментов (и те, и другие обычно отрицательно заряжены 
при рН>3, характерном для почв). Для образования ГК также необходима 
достаточно высокая активность иммобилизованных оксидаз, т. к. при низ-
ких активностях процесс полимеризации останавливается на стадии обра-
зования фульватно-минеральных комплексов. «Идеальной» матрицей для 
адсорбции и предшественников и ферментов являются аморфные гидрок-
сиды Fe и Al. Они широко распространены в почвах как в свободном виде, 
так и в виде пленок на (не)выветрелой поверхности зерен алюмосиликатов. 
Потеря активности при адсорбции на них ферментов минимальна по срав-
нению с другими минералами (Ahn et al., 2007).

Таким образом, при гетерофазной конденсации низкомолекулярных 
предшественников образуются следующие продукты: 1) адсорбционные 
комплексы ГК-минерал и гумин – при высоких активностях иммобилизо-
ванных оксидаз и высоких концентрациях адсорбированных предшествен-
ников; 2) адсорбционные комплексы ФК-минерал при низкой активности 
оксидаз, абиогенном катализе или при низких концентрациях предше-
ственников. 

Продуктами гетерофазного синтеза являются органо-минеральные 
покровы (кутаны) на поверхности почвенных частиц, появление которых 
можно рассматривать как начало образования почв в собственном смыс-
ле слова. Понятие «кутана» (покров, корка, натек) включает любые моди-
фикации текстуры, структуры, состава и строения почвенного материала 
у поверхностей раздела в результате концентрации или трансформации 
плазмы in situ (Brewer, 1964). Продукты полимеризации органического ве-
щества на- или у поверхности минеральных зерен, полученные нами в ла-
бораторных условиях, представляют собой ультратонкие темноокрашен-
ные пленки, органическое вещество которых не поддается идентификации 
методом СЭМ с микрозондовым анализом (А.Г. Заварзина, А.М. Кузнецова, 
неопубл. данные). Их можно обозначить как неокутаны по Р. Брюэру, т. е. 
субкутанные образования, развивающиеся в материале основы непосред-
ственно у поверхности (Бронникова, Таргульян, 2005). В почвах гумусо-
вые кутаны толще и легко поддаются идентификации (рис. 5). Рост кутан 

в толщину связан с многократными циклами отложения и высушивания 
материала. Например, для формирования кутаны иллювиирования толщи-
ной 50–60 мкм необходимо от 100 до 1 000 циклов отложения материала 
(Бронникова, Таргульян, 2005). Темноокрашенные пленки представляют 
массовый материал в палеонтологических исследованиях, который обыч-
но игнорируется, если в нем неразличимы формы микроорганизмов. На-
личие органо-минеральной пленки (кутаны) на поверхности литогенных 
частиц можно рассматривать как диагностический признак почвы.

Гетерофазный синтез ГВ из низкомолекулярных соединений допускает 
участие в реакциях гумусообразования прижизненных растворимых мета-
болитов биоты, а ГВ стабилизируются на минеральной поверхности непо-
средственно в процессе конденсации. Таким образом, этот процесс имеет 
важные кинетические преимущества перед синтезом ГВ при окислитель-
ной биодеградации мортмассы и его можно считать первичным механиз-
мом гумусообразования. Необходимо выяснить, при каком составе биоты 
на Земле могли появиться гуминовые вещества, близкие к тем, которые 
составляют основу органического вещества современных почв. 

Лишайники как возможные древнейшие продуценты  
гуминовых веществ 

Как следует из вышеизложенного, образование органо-минеральных 
почв, характерных для современной биосферы, могло иметь место при: 

аэробных условиях;1)	
наличии выветрелой минеральной поверхности, служащей матри-2)	

цей синтеза и фиксации гуминовых веществ;
каталитическом окислительном пути трансформации мортмассы 3)	

или прижизненных метаболитов;
развитой наземной первичной продукции, служащей источником 4)	

фенольных предшественников.
Почва с точки зрения геологии представляет собой породы, измененные 

выветриванием. Важнейшей реакцией является углекислотный гидролиз – 
инконгруэнтное растворение минералов, например, полевых шпатов, с обра-
зованием глинистых минералов и выносом щелочных и щелочноземельных 
элементов в раствор. Установлено, что гидролитическое выветривание пород 
появляется в геологической истории очень рано, практически одновременно  
с началом перехода атмосферы в оксигенированное состояние, то есть 
2.8 млрд. лет назад (Rye, Holland, 1998). Многие палеопочвы докембрия не 
тонкие и каменистые, а представляют собой мощные профили выветрива-
ния, аналогичные современным почвам тропических лесов (Retallack, 2003). 

Необходимым условием функционирования катализаторов синтеза гу-
муса служит наличие доступного кислорода. Это ограничивает область их 
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действия аэрируемым слоем коры выветривания, а во временном аспекте – 
временем появления О2 в атмосфере. Атмосфера стала аэробной не позднее 
2.4 млрд. лет назад, а кислородные оазисы суши, судя по сингенетичным 
минералам гематита осадочных пород, существовали и ранее, по меньшей 
мере, 2.7 млрд. лет назад (Kato et al., 2009). Первичными катализаторами 
внеклеточной полимеризации гумусовых предшественников следует счи-
тать ионы металлов с переменной валентностью, входящие в состав ми-
нералов. Вообще, ионам металлов приписывается первоочередная роль  
в возникновении жизни и появлении биокатализаторов (ферментов). По-
следнее могло быть вызвано снижением доступности ионов металлов в 
связи с глобальными изменениями, инициированными повышением кон-
центрации кислорода в атмосфере (Fedonkin, 2007). Существовали ли фе-
нолоксидазы 2.4–2.7  млрд. лет назад неизвестно, но в любом случае их 
продуцентами могли в то время быть только бактерии. Продукция лакказ 
и тирозиназ бактериями в настоящее время достаточно хорошо известна 
(Alexander, Zhulin, 2000). Например, была выделена меланин-образующая 
морская бактерия Alteromonas sp. (Sanchez-Amat, Solano, 1997), продуци-
рующая полифенолоксидазу широкого спектра действия. Недавно была об-
наружена продукция лакказы и полифенолоксидазы у морской цианобак-
терии Oscillatoria willei (Palanisami et al., 2010). Таким образом, первые три 
из четырех условий, необходимых для образования гуминовых веществ, 
могли выполняться уже 2.4 млрд. лет назад. 

Для установления времени появления гумусированных почв необхо-
димо выяснить, когда появилась наземная биота, которая могла служить 
значимым источником фенольных предшественников. Заселенность суши 
какими бы то ни было организмами в докембрии и первых периодах фа-
нерозоя до силура включительно остается областью отвлеченных гипотез  
и представления о фототрофных организмах суши докембрия крайне скуд-
ны (Мейен, 1987). Все внимание сосредоточено на доказательствах суще-
ствования групп организмов в зоне седиментации в морских бассейнах. 
В докембрии на окраинах континентов формировались обширные мелко-
водные бассейны с меняющимся уровнем воды и без настоящей береговой 
линии - амфибиальные ландшафты по Г.А. Заварзину. Породы докембрия 
содержат следы микробного органического вещества, предположительно 
относящегося к метаногенам и обитателям гиперсоленых водоемов. Фосфо-
липиды прокариотных организмов переходили в кероген и надежно иденти-
фицируются в нем с древнейших времен с хемотаксономической идентифи-
кацией вероятных предшественников. К почвенным органо-минеральным 
соединениям эти геополимеры осадочных пород, по-видимому, не име-
ют отношения, образуясь в иных условиях и из иных предшественников.  
К древнейшим фототрофным организмам относят сине-зеленые водоросли 
или цианобактерии, их первые микрофоссилии и строматолиты появились 

3.5 млрд. лет назад (Sergeev et al., 2007). К 2.5 млрд. лет их разнообразие до-
стигло современного уровня, а цианобактериальные маты, вероятно, стали 
доминирующим сообществом субаэральной поверхности суши (Заварзин, 
2008). Однако, клеточная стенка цианобактерий сложена полисахаридами, 
и фенольных соединений в достаточном для полимеризации количестве  
у них нет. Продукция полифенолоксидаз известна не у всех бактерий. По-
этому приходится признать наличие по крайней мере двух воспрещающих 
обстоятельств для образования гуминовых веществ, аналогичных совре-
менным, в прокариотной биосфере: 1) отсутствие достаточного количества 
фенольных предшественников для образования полимерных устойчивых 
веществ и 2)  недостаточной распространенности внеклеточных окисли-
тельных ферментов, обеспечивающих полимеризацию. Тем не менее, не 
следует исключать возможность образования в прокариотном сообществе 
темноокрашенных гумусоподобных соединений типа меланоидинов в ре-
зультате конденсации полисахаридов и аминокислот (реакция Майарда,  
см. pаздел «Синтез гуминовых веществ...»). Также возможна продукция 
меланинов бактериями, однако вряд ли накопление этих предшественни-
ков гумуса достигало существенных масштабов. 

Секреция ароматических карбоновых кислот и фенольных полимеров 
значительна у грибов, лишайников и сосудистых растений. Время коло-
низации суши перечисленными группами организмов остается до конца 
неизвестным. Первые фоссилии грибов и наземных растений появились 
около 480–460  Ма, однако данные анализа аминокислотных последо-
вательностей белков предполагают более раннее заселение суши расте-
ниями, около 700 Ма; основные линии грибов присутствовали уже около 
1 000 млн. лет назад (Heckmann et al., 2001). Лигнин как массовое вещество 
органического скелета древесины и наиболее значимый для современных 
почв источник фенольных предшественников появляется только с воз-
никновением сосудистых растений на рубеже силур-девон (430–400 Ма). 
В это же время появляются дереворазрушающие грибы-гумификаторы. 
Самый ранний бесспорный аскомицет в виде плодовых тел размером 
400 мкм был обнаружен под эпидермисом одного из ранних наземных рас-
тений Asteroxylon и датируется нижним девоном (400 Ма). Базидиомице-
ты с септированными гифами относятся к верхнему девону. В это время 
можно ожидать деструкции древесины лигнолитическими пероксидазами  
с образованием водного гумуса. Плодовые тела базидиомицетов обнару-
жены позже каменноугольного периода. Трутовики описаны в триасе (Ка-
ратыгин, 2007). Ранее девона, по-видимому, нецелесообразно рассматри-
вать лигнин как предшественник гумусовых полимеров, а базидиомицеты 
как источник оксидоредуктаз. В связи с этим особое значение приобре-
тает возможность образования устойчивых гумусовых полимеров альго-
грибным сообществом, сменившим цианобактериальные маты и ставшим 
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характерным для наземного покрова в интервале 1.5–0.5 млрд. лет назад. 
Фоссилии водорослей и грибные гифы (аскомицетов) широко распростра-
нены в породах докембрия (Preat et al., 2003). Венд (650 Ма) был периодом 
расцвета макроскопических бентосных водорослей Metaphyta (Федонкин, 
1983). Однако, образование ГВ под водорослевым покровом в современных 
почвах (например, такырах) неизвестно, поэтому первыми организмами-
гумусообразователями можно считать грибы. Многими исследователями 
считается, что заселению суши эукариотами благоприятствовал симбиоз 
между грибом и фототрофом, современными примерами которого являют-
ся эндомикориза и лишайники. Последние представляют особый интерес 
в аспекте первичного почвообразования и гумусообразования, поскольку 
являются пионерами на каменистых субстратах и традиционно рассматри-
ваются как предшественники мохообразных и высших растений. 

Лишайники – симбиотические микроорганизмы, представляющие со-
бой ассоциацию гриба (обычно аскомицета) и фотобионта, которым мо-
жет быть зеленая водоросль (например, Trebouxia) и/или цианобактерия 
(обычно Nostoc). Тело лишайника (таллом) формирует грибной компо-
нент. Присутствие фотосинтезирующего партнера позволяет лишайникам 
колонизировать субстраты, практически полностью лишенные органи-
ческого вещества, кроме того, лишайники имеют ряд морфологических 
и химических приспособлений, позволяющих им выживать в условиях 
стресса (повышенная солнечная радиация, изменение температур, высу-
шивание) и быстро восстанавливать метаболическую активность (Nash, 
2008). Поэтому лишайники доминируют в олиготрофных местообитани-
ях, характеризующихся суровыми климатическими условиями. Покров 
лихенизированных грибов в настоящее время составляет примерно 6–8 % 
суши. Одной из важнейших биосферных функций лишайников считает-
ся выветривание горных пород и образование мелкозема (Schwartzman, 
1999; Chen et al., 2000). Лишайники разрушают минеральный субстрат как  
за счет физического воздействия  – проникновения гиф микобионта, так  
и в результате выделения органических кислот и специфических вторич-
ных метаболитов  – лишайниковых кислот (Huneck, Yoshimura, 1996), ко-
торые растворяют породообразующие минералы посредством кислотной 
атаки и комплексообразования (Schwartzman, 1999; Chen et al., 2000). По-
мимо воздействия на минеральный субстрат лишайники служат значимым 
источником органического вещества для гумификации как за счет феноль-
ных и азотсодержащих соединений, вымываемых из живых талломов до-
ждевой водой, так и за счет продуктов деструкции мортмассы (Николаева 
и др., 2009). Поскольку в лишайниках нет лигнина, полимерными пред-
шественниками ГВ могут быть хитин и меланины. Недавно в лишайниках 
были обнаружены лакказы и тирозиназы (Laufer et al., 2006a, b; Заварзина 
и Заварзин, 2006), что позволяет предполагать и биохимическое участие 

лишайников в гумификации. Листоватые лишайники порядка Peltigerales 
(роды Peltigera, Solorina, Nephroma), относящиеся к быстрорастущим на-
почвенным и эпилитным видам, доминирующим во влажных местообита-
ниях, обладают наибольшей активностью лакказ и тирозиназ; на порядок 
меньшая активность лакказ и следы пероксидазной активности были обна-
ружены у более ксерофитных представителей порядка Lecanorales (роды 
Cladonia, Cetraria, Stereocaulon) (pис. 7). 

Около 5–10 % от общего содержания лакказ в пельтигеровых лишай-
никах вымывалось из ненарушенных талломов водой, что предполагает 
возможность участия этих ферментов во внеклеточных реакциях полиме-
ризации фенолов (Заварзинa, Заварзин, 2006). В итоге лишайники являют-
ся не только агентами биологического выветривания и источником пред-
шественников ГВ, но и продуцентами ферментов, которые катализируют 
синтез гумуса. Таким образом, лишайниковые сообщества осуществляют 
весь цикл почвообразования. Особенно следует отметить почвостабили-
зирующие виды, прочно связанные с минеральным субстратом, например 
Solorina crocea. Фенольные и азотистые соединения таких лишайников, 
вымывающиеся из талломов под воздействием дождевых осадков, могут 
адсорбироваться на выветрелой минеральной поверхности и подвергать-
ся окислительной полимеризации под воздействием иммобилизованных 
лишайниковых оксидаз, образуя устойчивые адсорбционные органо-
минеральные комплексы. Действительно, темноокрашенные гумусовые 
кутаны нередко можно наблюдать на поверхности породы или почвенных 
частиц под талломами лишайников. Таким образом, продукция лишай-
никами оксидаз позволяет связать воедино минеральную и органическую 

Рис. 7. Лакказная и тирозиназная активности у лишайников (Заварзина, За-
варзин, 2006).
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составляющие примитивных почв и инициировать синтез и иммобили-
зацию гуминовых веществ на самых ранних стадиях почвообразования  
в отсутствие других организмов.

Мнение, что лихенизация имела место в самые ранние сроки эволю-
ции, высказывалось неоднократно. Предполагается, что лишайники были 
пионерами в растительных сообществах на скалах. Однако находки ли-
шайников в ископаемом состоянии крайне малочисленны, несмотря на их 
широкое распространение в разные периоды истории растительности. Это 
может быть связано с тем, что древние лишайники занимали сухие местоо-
битания и не сохранились или с тем, что фоссилии лишайников сложно 
идентифицировать (Taylor, Osborne, 1996). Первые лишайникоподобные 
ассоциации двух микроорганизмов, возможно, актинолишайники, найде-
ны в Южной Африке (Carbon Leader) и их датируют 2.9 Ма (Hallbauer, van 
Warmelo, 1974; Hallbauer et al., 1977). Ископаемые остатки этих организмов 
были слишком маленького размера (1–2  мкм диаметром), что делает их 
ближе к нитчатым бактериям, нежели грибам. Существуют сомнения, что 
это были действительно фоссилии, поскольку подобные микроструктуры 
можно получить в лаборатории путем химического синтеза (Cloud, Pierce, 
1977). Даже если это были действительно ископаемые остатки, они могли не 
быть лишайниками в современном смысле этого слова, а представлять со-
бой лишайникоподобный симбиоз между водорослью и нитчатой бактери-
ей. Это же относится к лишайникоподобным организмам небольшого раз-
мера (1–0.5 мм) и округлой формы, обнаруженным в палеопочвах Waterval 
Onder, датируемых 2.8 Ма (Retallack, Krinsley, 1993; Gutzmer, Beukes, 1998). 
На возможность появления лишайников в виде ассоциаций аскомицета  
и водоросли, косвенно указывают данные молекулярного анализа, свиде-
тельствующие о средне- и позднедокембрийском появлении аскомицетов 
(1.458–966  Ма), уже после появления водорослей (Heckmann et al., 2001). 
Первые аскомицеты были нитевидными (Liu, Hall, 2004). Три образца ли-
шайникоподобного симбиоза описаны в шлифах черных битумизирован-
ных морских фосфоритов Южного Китая (верхняя формация Doushantuo), 
датируемых около 600 Ма (Yuan et al., 2005). Ископаемые остатки полно-
стью фосфатизированы и состоят из двух структурно связанных компо-
нентов – округлых клеток и тонких нитей. Округлые клетки диаметром 
6–15 мкм интерпретированы как цианобактерии, близкие в современным 
Gloeocapsa, Entophysalis и Chroococcus, или зеленые водоросли. Нити 
шириной 0.5–0.9 мкм и длинной 50 мкм интерпретированы как грибные 
гифы. Авторы находки предполагают, что попытки лихенизации и сим-
биоза между цианобактериями, водорослями и грибами могли возникнуть  
в мелких морских лагунах намного раньше колонизации суши сосудисты-
ми растениями. Поздние докембрийские или вендские (550–540 Ма) окру-
глые фоссилии, ранее идентифицированные как медузы-книдарии, некото-

рые исследователи также интерпретируют как лихенизированные колонии 
микроорганизмов (Retallack, 1994; Steiner, Reitner, 2001). Теория в большой 
степени основана на устойчивости этих организмов к повышенному давле-
нию при захоронении. Существует несколько проблем с отнесением эдиа-
карских организмов к лишайникам и теория Г. Реталлака не всеми принята 
(Waggoner, 1995). В целом, несмотря на предположения о раннем докем-
брийском появлении лишайников и их влиянии на палеопочвы, хорошо со-
хранившихся фоссилий макролишайников не обнаружено ранее ордовика 
(480–460 Ма). Так, в палеопочвах Австралии (Grindstone Range Sandstone), 
датируемых 483 Ма, описан лишайник Farghera robusta морфологически 
сходный с листоватыми лишайниками Xanthoparmelia reptans и сохранив-
шийся в виде фрагментов размером 1–5 см (Retallack, 2009). Farghera напо-
минает органический отпечаток таллома асколишайника в кварцевом пес-
чанике окисленной палеопочвы. Она имеет дихотомически разделенный 
таллом, сохранившийся как ожелезненный песок, поэтому принадлежность 
к биоте остается сомнительной. Фоссилии лихеноподобных организмов 
становятся более распространенными, начиная с девона. Использование 
данных δ13С позволило предположить метаболизм лишайникового типа  
в глобально распространенной ранне-девонской (409–386 Ма) макрофос-
силии Spongiophyton minutissimum, которую иначе интерпретируют как 
бриофит (Jahren et al., 2003). Более позднее исследование Spongiophyton, од-
нако, показало, что изотопный состав не позволяет достоверно отделить ее  
от мхов и печеночников (Fletcher et al., 2004). Лихеноподобный образ 
жизни мог быть и у гигантских палеозойских грибов Prototaxites (Taylor, 
Osborn, 1996; Hueber, 2001; Selosse, 2002). Одной из первых фоссилий, при-
знанной многими исследователями как лишайник, является Winfrenatia 
из ранне-девонских (около 400  Ма) кремней Шотландии (Rhynie Chert) 
(Taylor et al., 1995). Она представлена лентами 1–2 мм толщины из гиф 
1–4 мкм (предположительно зигомицета), образующих трехмерные ячей-
ки диаметром 25 мкм, в центре которых расположен фотобионт со сли-
зистой оболочкой, который сходен с цианобактерией Gloeocapsa. Листо-
ватый асколишайник Flabellitha, сходный по строению с современными 
пельтигеровыми лишайниками, найден в виде органического отпечатка 
в девонских породах Казахстана (Jurina, Krassilov, 2002). В окаменелой 
смоле бобового дерева Hymenea protera (Доминиканская республика) 
относящейся к третичному периоду (эоцен, 20-45 Ма) описан лишайник 
Phyllopsora dominicanus (порядок Lecanorales) (Rikkinen, Poinar, 2008). 
Cходство морфологии этого лишайника и других находок лишайников 
в янтаре с современными видами свидетельствует о том, что лишайни-
ки в течение по меньшей мере десятков миллионов лет сохраняли неиз-
менной морфологическую адаптацию к занятым экологическим нишам 
(Rikkinen, 2003; Rikkinen, Poinar, 2002).
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Несмотря на то, что время появления лишайников на суше остается дис-
куссионным, эти организмы можно считать наиболее вероятными первыми 
гумусообразователями, поскольку они являются продуцентами и феноль-
ных гумусовых предшественников и фенолоксидаз. В пользу ранней ко-
лонизации суши лишайниками и их возможном доминировании в ранних 
наземных сообществах свидетельствует и тот факт, что они лучше других 
организмов (водорослей, высших растений) адаптированы к различным 
стрессовым условиям. Первые наземные местообитания были незатенен-
ными и поэтому преимущество имели виды, легко переносящие высуши-
вание и повышенную инсоляцию (Blackwell, 2000). За счет различных мор-
фологических и метаболических приспособлений лишайники высоко толе-
рантны к этим факторам стресса (Beckett et al., 2008). Впадая в анабиоз, они 
быстро восстанавливают метаболическую активность при благоприятных 
условиях среды. Появление лишайников в мире цианобактериальных матов 
могло существенно увеличить скорости оксигенирования биосферы, ско-
рости биологического и химического выветривания (Schwartzmann, Volk, 
1991). Лишайники как одни из первых наземных организмов, могли подго-
товить минеральный субстрат к выходу растений на сушу в раннем силуре 
(430–470 Ма) (Retallack, 1994), причем не только за счет дезинтеграции по-
род, но и за счет накопления в них устойчивого органического вещества. 
Многие лишайники относятся к почвостабилизирующим видам и способ-
ствуют предотвращению водной и ветровой эрозии органо-минерального 
субстрата, что имеет принципиальное значение для накопления гумусиро-
ванного материала и формирования почвенных профилей. 

Заключение

Синтез гумуса – это гетерогенный процесс в субаэральной зоне. Эле-
ментарным этапом почвообразования можно считать образование высо-
комолекулярных органо-минеральных соединений в гетерофазном ката-
лизе. Конденсация растворимых предшественников у границы раздела 
фаз «раствор – каталитически активная минеральная поверхность» тер-
модинамически выгодна, а стабилизация гуминовых веществ достигается 
непосредственно в процессе их синтеза, что имеет важные кинетические 
преимущества перед синтезом ГВ при деструкции растительных био-
полимеров с последующей миграцией продуктов к местам адсорбции.  
При достаточном количестве предшественников и наличии фенолокси-
даз продуктами гетерофазного синтеза являются высокомолекулярные 
адсорбционные органо-минеральные комплексы, которые составляют 
основу гумусовых горизонтов почв. Морфологически, полимерное орга-
ническое вещество в их составе обнаруживается в виде темноокрашен-
ных пленок (кутан) на поверхности минеральных зерен. Обязательным 

условием образования гуминовых веществ, подобных тем, что мы нахо-
дим в современной биосфере, является наличие достаточного количества 
фенольных соединений – основных предшественников ГВ. Поэтому вре-
мя образования почв как поверхностного гумусированного слоя должно 
приблизительно совпадать с появлением наземной растительности, слу-
жащей источником фенольных соединений. Поскольку образование зна-
чительных количеств гуминовых веществ прокариотами и водорослями 
в современных условиях неизвестно, первыми значимыми организмами-
гумусообразователями можно считать лишайники, которые традиционно 
считаются сукцессионными предшественниками мохообразных и выс-
ших растений при заселении почв и горных пород. В современных усло-
виях эти симбиотические организмы занимают 6–8 % суши, доминируя 
в олиготрофных местообитаниях и суровых климатических зонах (тунд-
ра, высокогорья). Уникальность лишайников заключается в том, что они 
представляют собой самодостаточную систему, способную осуществить 
весь цикл почвообразования от выветривания материнской породы до об-
разования гумуса и его органо-минеральных соединений. Важным отли-
чием лишайникового гумуса от гумуса, образующегося под высшими рас-
тениями, является отсутствие лигнина как источника предшественников. 
Время появления лишайников в геологической истории Земли неизвестно, 
высказывались предположения, что почва была заселена лишайниками  
и водорослями в докембрии и раннем палеозое. С большей достоверно-
стью (на основе ископаемых находок) можно полагать, что лишайники ко-
лонизировали сушу в ордовике-силуре (480–400 Ма), и это время можно 
ориентировочно считать временем появления гумусированной почвы. 

Содержание гумуса в древних палеопочвах крайне мало, что затруд-
няет его анализ и идентификацию. Поэтому, в качестве полевых объек-
тов  – актуалистических аналогов первых почв могут служить так назы-
ваемые биологические корки (biological soil crusts), представляющие собой 
тесную ассоциацию почвенных минеральных частиц и живых организ-
мов – цианобактерий, водорослей, микроскопических грибов, лишайников  
и бриофитов, обитающих на поверхности почвы или занимающих верхние 
миллиметры ее профиля (Budel, 2005). Особый интерес представляют не 
пионерные корки, образованные организмами, начинающими сукцессию 
(цианобактериями в аридных регионах и зелеными водорослями в умерен-
ных широтах), а постоянные или климаксные корки, образованные сме-
сью цианобактерий, водорослей, микроскопических грибов, лишайников 
и бриофитов. Они приурочены к суровым климатическим условиям, в ко-
торых не могут развиваться высшие растения – пустыням, ксерофитным 
степным образованиям, а также арктическим и субарктическим (горным) 
тундрам. Формирование гумуса под низшими растениями, образующими 
эти корки, практически не изучено. 
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Впервые для дочетвертичных почв инструментально обнаружены 
и охарактеризованы ископаемые органо-минеральные соединения, 
сформированные в условиях наземной аридной экосистемы верхнего 
карбона. Содержание и состав сохранившихся гуминовых веществ 
определяются составом минеральной части органо-минерального 
комплекса. Детальное изучение гумусовой составляющей ископае-
мых почв наряду со спецификой их минералогического состава по-
зволило осуществить реконструкцию палеоландшафтных условий 
формирования почв и высказать предположение о характере назем-
ных экосистем верхнего карбона центра Европейской России. 

Ключевые слова: палеопочвы, карбон, Московская синеклиза, гуминовые 
вещества, минералогические и геохимические свойства.

Введение

Палеопочвы и эволюция наземных экосистем
Почва и почвенный покров являются природными феноменами, фик-

сирующими в своем составе и свойствах этапы развития и эволюции жиз-
ни в наземных условиях. Концепция «памяти почв» рассматривает совре-
менную и древнюю педосферу как источник информации об эволюции  
и взаимодействии биосферы, геосфер и общества во времени (Таргульян, 

Палеопочвы и индикаторы континентального выветривания в истории биосферы. 
Серия «Гео-биологические системы в прошлом». М.: ПИН РАН, 2010. С. 76–94.
http://www.paleo.ru/paleosoils_and_weathering/

Горячкин, 2008). Особое место принадлежит палеопочвам древних геоло-
гических эпох (от архея до неогена), интерпретация которых осложняет-
ся возрастающими с геологическим временем их диа- катагенетическими 
преобразованиями. 

Коры выветривания, демонстрирующие некоторые признаки почвен-
ного строения, распознаются, начиная с архея (Retallack, 2001). Колониза-
ция суши сосудистыми растениями в позднем силуре (около 420 млн. лет), 
по-видимому, дает начало почвам, как среде обитания высших растений. 
Системное изучение дочетвертичных палеопочв – сравнительно молодое 
направление (Чалышев, 1978), ныне развивающееся в России благодаря 
исследованиям палеопочв в преимущественно континентальных толщах 
перми – нижнего триаса (Якименко и др., 2000; Наугольных, 2004) и в мор-
ских отложениях карбона (Kabanov, 2003; Кузнецова и др., 2004; Кабанов, 
2005; Демкин и др., 2007; Алексеева и др., 2009; Kabanov et al., в печати). 
Палеозойские палеопочвы изучались в основном седиментологами, кото-
рые описывали лишь их отдельные диагностические признаки. Значитель-
ное внимание при изучении ископаемых почв уделяется процессам, отве-
чающим за растворение-осаждение-трансформацию карбонатов и микро-  
и макроструктурам, формирующимся благодаря этим процессам (Retallack, 
2001; Wright, 1994; Alonso-Zarza, Wright, 2010). Особого подхода требуют 
почвы и палеопочвы на карбонатных субстратах, в частности на молодых, 
недавно осушенных карбонатных осадках (Wright, 1994). Крайне мало 
изучены поверхностные глинистые горизонты (чехлы) таких палеопочв, 
служившие основным «котлом» почвенных процессов, поскольку в боль-
шинстве случаев, будучи рыхлыми образованиями, такие горизонты уда-
лены из осадочной летописи трансгрессивными размывами. Тем не менее, 
палеопочвы такого типа являются незаменимыми источниками информа-
ции об эволюции наземных экосистем. В частности, наземные экосистемы 
второй половины карбона известны почти исключительно по угленосным 
отложениям увлажненных низменностей (DiMichelle, Hook, 1992), и лишь 
изучение биогенных структур в палеопочвах дает представление об экоси-
стемах более экстремальных, более засушливых ландшафтов вне бассей-
нов континентального осадконакопления (Kabanov et al., 2010).

Концепции и термины

В изучении дочетвертичных палеопочв переплетаются термины  
и понятия осадочной геологии, геоморфологии и почвоведения, нередко 
противоречивые и нуждающиеся в упорядочении. Так, термины «почва» 
(«палеопочва») и «кора выветривания» в большой степени являются сино-
нимами, обозначая одни и те же естественные системы (Чалышев, 1978; 
Retallack, 2001). Классическое определение почвы как обладающей плодо-
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родием среды обитания корней растений является частным, ориентиро-
ванным на практическое применение. Почву также можно определить как 
верхнюю, биологически активную часть коры выветривания, причем во 
многих случаях объем коры выветривания и почвы совпадает. При описа-
нии почвенного профиля удобно применять концепцию педона, (примени-
тельно к древним почвам палеопедона) – сегмента почвенного покрова со 
строением, выдержанным относительно соседних участков, и площадью 
наблюдения, достаточной для оценки конфигурации и взаимоотношения 
почвенных горизонтов (Soil Survey Staff, 1999). Эпипедон – диагностиче-
ский поверхностный горизонт, относительно тонкий, рыхлый, обогащен-
ный органическим веществом, насыщенный водой в течение некоторой 
части года. В верхнемосковских палеопочвах верхние глинистые горизон-
ты состоят, как правило, из двух слоев: нижнего, представляющего собой 
автохтонный эпипедон, и верхнего, являющегося педогенизированным 
континентальным осадком. Последний во многих случаях представляет 
собой плайю – осадок мелких эфемерных водоемов (Kabanov et al., 2010). 
Геологический термин стратиграфическое несогласие (перерыв) отно-
сится к прослеживаемым в осадочных толщах поверхностям, которые об-
разуются при падении базиса эрозии и смены осадконакопления эрозией. 
Если базис эрозии падает ниже поверхности осадконакопления, образуется 
субаэральный перерыв. Такие несогласия формируются при падении уров-
ня моря в мелководно-морских осадочных бассейнах или при снижении 
уровня грунтовых вод во внутриконтинентальных обстановках. Палеопоч-
ва на несогласии может быть частично или полностью удалена размывом. 
Вадозная зона – геологический термин, описывающий особую зону диаге-
неза, расположенную в осадочной толще выше уровня грунтовых вод. Для 
вадозной зоны характерно развитие почв и карста. Последний является 
суммой микро- и макроформ растворения карбонатных, сульфатных и со-
ляных толщ. Наиболее интенсивное карстование происходит в вадозной 
зоне и вдоль уровня грунтовых вод. Ниже последнего расположена пресно-
водная фреатическая зона диагенеза (Longman, 1980).

Методы

Метаморфизм и существенные диагенетические изменения и лити-
фикация древних почв требуют применения специальных подходов к их 
исследованию, которые отличаются от стандартных методов почвоведе-
ния и более схожи с геохимией. Многие палеопочвы прошлых геологи-
ческих эпох в настоящее время литифицированы и поддаются изучению 
с использованием петрографических методов, рентгеновской дифракции, 
электронного микроанализа, валового химического анализа и изотопных 
методов. В настоящей работе исследование свойств твердой фазы иско-

паемых почв карбона выполнено с использованием следующих методов. 
Проанализированы валовые образцы из профилей палеопочв и их или-
стые фракции (<2 мкм). Илистая фракция выделялась из «нерастворимого 
остатка», полученного после удаления карбонатов с использованием 2М 
раствора уксусной кислоты, забуференного 1М раствором ацетата натрия 
(рН 5). Минералогический состав образцов изучен методом рентгеновской 
дифрактометрии (ДРОН-3, Cu-излучение) и ИК-спектроскопии (Specord 
M-80, KBr-техника). Определение химического состава палеопочв вы-
полнено с применением рентген  – флуоресцентного анализатора «Спек-
троскан МАКС-GV». Состояние соединений железа изучено с помощью 
комплекса магнитных методов. Микроморфология поверхности кварце-
вых зерен изучалась с использованием растрового электронного микро-
скопа. Особенности микроморфологического строения толщи изучены  
в шлифах с применением методов оптической микроскопии. Изучено соот-
ношение стабильных изотопов 13С/12С карбонатов. Содержание и свойства 
органического вещества изучено по методу Пономаревой-Плотниковой. 
Структурно-функциональные параметры органического вещества изуче-
ны с использованием ИК- и твердофазной 13С ЯМР спектроскопии (спек-
трометр ЯМР-AVANCE-II NMR 400, BRUKER). 

«Мелкие» каменноугольные несогласия  
южного крыла Московской синеклизы

Разрез карбона южного крыла Московской синеклизы и Окско-
Цнинского вала сложен преимущественно мелководно-морскими эпи-
континентальными карбонатными толщами. Два главных несогласия 
приходятся на позднетурнейско-ранневизейский и позденсерпуховско-
башкирский интервалы осадочной летописи (pис.  1). Данные несогла-
сия, представленные глубокими (до 100  м и более) вложенными доли-
нами, корами выветривания и карстовыми системами, прослеживаются  
в меняющихся объемах в абсолютном большинстве осадочных бассей-
нов Восточно-Европейской платформы. Кроме того, осадочные тол-
щи содержат многочисленные субаэральные перерывы малой продол-
жительности (<1  млн. л.). Последовательность таких стратиграфиче-
ских несогласий в наибольших деталях известна для поздневизейско-
серпуховского (Осипова, Бельская, 1965; Кабанов, 2004; Гибшман и др., 
2009) и позднемосковского интервалов (Kabanov, 2003; Кабанов, 2005; 
Kabanov et al., 2010), причем верхнемосковские несогласия для удобства 
описания и прослеживания получили собственные названия (Kabanov, 
2003). Морфология и микроморфология верхнемосковских палеопочв 
подробно рассматривается в ряде работ (Kabanov, 2003; Кузнецова и др., 
2004; Кабанов, 2005; Kabanov et al., 2010). Сведения по строению поздне-
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визейских и серпуховских палеопочв можно найти в работах (Кабанов, 
2004; Гибшман и др., 2009).

Авторами выполнено полевое изучение карбоновых разрезов Москов-
ской, Тульской, Владимирской и Рязанской областей. Описаны и опробо-
ваны палеопочвы и палеокарсты, с последующими биостратиграфически-
ми и микрофациальными, микроморфологическими, минералогическими  
и геохимическими исследованиями. Последовательность отобранных 
профилей субаэральных перерывов включает гжельский ярус  – 1 уро-
вень; касимовский ярус – 2 уровня; подольский и мячковский подъярусы 
московского яруса – 8 уровней; каширский подъярус московского яруса –  
3 уровня; серпуховский ярус  – 2 уровня; окский надгоризонт визейско-
го яруса – 5 уровней. Таким образом, на сегодняшний день исследованы  
отложения карбона в интервале (310–340 млн. лет). Представляем описания 
части отобранных палеопочв.

Рис. 1. Кривая относительных колебаний уровня моря для карбона Москов-
ской синеклизы. «Мелкие» субаэральные перерывы на данной схеме не развер-
нуты во времени. Серыми брусками показаны стратиграфические интервалы 
разрезов Малиновка (1), Малый Студенец (2) и Горы (3). Палеопочвы/несогла-
сия: MA2 – сложное несогласие в кровле михайловского горизонта, Малиновка;  
MS1 – в кровле лопасненской свиты, Малый Студенец; SC – сенницеручейское 
несогласие, Горы.

Описание палеопочв

Сложное несогласие в кровле михайловского горизонта
Сложное несогласие в кровле михайловского горизонта обнажается  

в многочисленных карьерах к северу от Тулы. Детальное опробование про-
водилось в разрезе Малиновка, где данное несогласие развито в страти-
графических слоях 18 и 19 (Gibshman et al., 2009). Общая характеристика, 
составленная, прежде всего, по наблюдениям в разрезах Новогуровский, 
Малиновка и Холм. Кровля михайловских известняков интенсивно закар-
стована (рис. 2в)  – она ячеистая, иногда брекчиевая и валунная, присут-
ствуют характерные для семи-гумидного климата мелкие поверхностные 
формы карстового рельефа, желоба растворения (Esteban, Klappa, 1983). 
Вся толща известняка пронизана мелкими полостями растворения, кото-
рые в большой степени залечены спаритовым или микритовым цементом, 
в меньшей степени пустуют. Понижения кровли закарстованного извест-
няка и приповерхностные каверны выстланы желтой липкой глиной, вдоль 
полостей растворения в верхней части профиля встречаются скопления 
мелких (до 2  мм) корневых каналов. Такие ризогенные зоны окружены 
ореолами облаковидного черного микрит-микроспарита (гипокутанами), 
замещающими биокластовую структуру известняка (рис.  2г). Некоторые 
каверны содержат выстилки микрослоистого темно-серого мергеля, оче-
видно вмытого из вышележащего «черного слоя». На после-михайловском 
палеокарсте несогласно залегает слой черного «стигмариевого мергеля» 
(рис. 2а, д), мощность которого колеблется в зависимости от рельефа под-
стилающей карстовой поверхности, выклиниваясь над возвышениями  
и раздуваясь до 2.5 м над депрессиями. Этот слой, содержащий лишь еди-
ничные обломанные остатки нормально-морских фоссилий (продуктид  
и т. д.), густо пронизан стигмариями и их аппендиксами (рис. 2д). В шли-
фах устанавливается структура мадстоуна и следы многофазового брекчи-
рования осадка, связанного с проникновением корней и/или эфемерными 
(сезонными?) осушками (рис. 2е). Полностью отсутствуют известковые во-
доросли и фораминиферы, слагающие морские известняки выше и ниже. 
Встречаются тонкораковинные остракоды и неопределенные микрофосси-
лии. В кровле «черного слоя» наблюдается тонкая (1–3 см) прослойка серо-
го мергеля (слой 5А на рис. 2б), в которой появляется морской скелетный 
материал, указывая на согласную границу с веневскими известняками. 
«Черный слой», вероятно, представляет собой фацию болотного карбоната 
(palustrine carbonate: Platt, Wright, 1992). Болотная низменность, очевидно, 
установилась на данной территории при подтоплении, вызванном подъе-
мом базиса эрозии в начале веневской трансгрессии.

Ниже дано детализированное (рис. 2б) описание опробованного про-
филя в разрезе Малиновка (рис. 2а, б), координаты 54°18.516 С́,37°20.014 
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Рис. 2. Сложное несогласие в кровле михайловского горизонта, разрезы Мали-
новка (а, б) и Новогуровский (в–е); поверхность веневской морской трансгрессии 
на (а) и (в) показана пунктиром; а – профиль отбора образцов, стрелка показыва-
ет наклонную нору, справа общие слои по (Gibshman et al., 2009) (ручка молотка  
41 см); б – схематическая прорисовка (а) с уровнями отбора образцов; справа дета-
лизированные слои отбора; (пк) пустые каверны, (гк) приповерхностные каверны, 
заполненные желтой глиной слоя 1а; в – палеокарст с пустыми желобами раство-
рения в кровле михайловского известняка (сл. 16), перекрытый темным стигма-
риевым мергелем (сл. 17); г – облаковидный микрит-микроспарит, замещающий 
биокластовый грейнстоун, область развития черных пятен в закарстованной кров-
ле слоя 16; (ф) фораминиферы, относящимеся к первичной структуре известняка; 
шлиф, скрещ. ник.; д – стигмария из слоя 17 и ее отпечаток с отходящими аппен-
диксами (стрелки); е – сингенетически брекчированный стигмариевый мадстоун, 
слой 17; (а) аппендикс стигмарии; шлиф, паралл. ник.

а б

в г

д е

В́. Слой 6: известняк светло-серый до белого, биокластовый, мягкий,  
с желваками цементации – подошва веневского горизонта. Слой 5а: мер-
гель темно-коричневый, сланцеватый, залегает линзами мощностью  
до 3  см. Слой 5: Мергель серый со структурой мадстоун, плитчатый, 
сингенетически брекчированный, со стигмариями; многие трещины  
и трубчатые пустоты заполнены коричневым биокластовым карбонатом из 
подошвы слоя 6; мощность 0.15–0.2 м. Слой 4: Мергель твердый, темно-
серый, плотный, со стигмариями, но помимо стигмарий имеются наклон-
ные трубчатые структуры до 1 см в диаметре, заполненные более светлым 
материалом (рис. 2а) – возможно ходы беспозвоночных; частично сохра-
няется горизонтальная осадочная слоистость; редкие каверны неправиль-
ной формы, заполненные рыхлым мелкозернистым карбонатом; мощность 
0.5 м. Слой 3: Известняк, в верхней трети слоя осветленный, пятнистый, 
сингенетически брекчированный, с ходами, похожими на Chondrites, со 
скоплениями остракод и гастропод, с единичными обломками толстостен-
ных брахиопод; в слое содержится несколько поверхностей перерывов;  
в нижней части слоя сохраняется осадочная слоистость; мощность 0.4 м. 
Слой 2: Мергель темно-серый, сингенетически брекчированный, прони-
зан многочисленными субвертикальными каналами диаметром до 0.5 см, 
с охристыми стенками; в каналах трубчатые структуры с продольными 
септами, определяемые как аппендиксы стигмарий; скопления мелких га-
стропод и остракод; мощность 0.2 м. Слой 1а: Глина липкая, желтого цвета, 
заполняет карстовые карманы в кровле михайловского известняка и содер-
жит остаточные фрагменты известняка коррозионной, лапчатой формы; 
мощность 0–0.15 м. Слой 1: Известняк брекчированный, закарстованный, 
с пятнами плотной цементации, в которых просматривается первичная 
структура пакстоуна-грейнстоуна биокластового; между пятнами цемен-
тации структуры развиты губчатые зоны развития каналов и каверн рас-
творения, а также пятна мелоподобного карбоната. 

Палеопочва в кровле лопасненской свиты 
Для изучения данной палеопочвы, развитой в кровле лопасненской 

свиты каширского подъяруса московского яруса, был выбран палеопедон 
в разрезе Малый Студенец, координаты C54°12,552', В41°54,309'. Описание 
снизу вверх, с привязкой к стратиграфическим слоям опубликовано в ста-
тье П.Б. Кабанова (2005). Слой 3: Известняк массивный, микропористый; 
грейнстоуны-пакстоуны биокластовые, с обломками брахиопод. Граница 
слоев 3 и 4 отбивается горизонтом черных кремней (рис. 3а). Мощность 
0.65–0.75 м. Слой 4: Известняк пористый, со структурой грейнстоуна мел-
козернистого. Субаэральные изменения выражены мелкими прожилками 
коричневатого микритового калькрета и ассоциирующими ризокрециями 
(рис. 3б, в), Местами присутствует пресноводный друзовый цемент (рис. 3г). 
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Рис. 3. Палеопедон MS1, Малый Студенец: а – общий вид и уровни отбора 
образцов, с правого края дана разбивка на стратиграфические слои, пунктир – по-
верхность смедвинской трансгрессии, Кр1 – нижний кремнистый горизонт, Кр2 
– верхний кремнистый горизонт (линейка 10 см); б–г – субаэральные образова-
ния в слоях 3 и 4 в шлифах: б – прожилок коричневого микритового калькрета 
(черная стрелка) под кровлей слоя 4 (белая стрелка); в – ризокреция с толстыми 
микритовыми стенками (черные стрелки) в пакстоуне слоя 3, 0.25 м ниже кровли 
слоя 4; г – вадозный друзовый цемент (белые стрелки) в межзерновом простран-
стве грейнстоуна, 0.1  м ниже кровли слоя 4; тонкие каемки предшествующего 
мелководно-морского крустификационного цемента показаны черной стрелкой; 
николи скрещены.

а

б в г

Калькретовые прожилки проникают также и в слой 3. Наибольшее разви-
тие калькретовых прожилков наблюдается в кровле слоя 4 (рис. 3б). При-
знаки вадозного растворения развиты крайне слабо, в виде мелких (<1 мм)  
и нечастых ваговых пор. Макроскопические полости растворения не наблю-
дались. В кровле слоя обнаруживается второй горизонт черных кремней, 
более мелких и более разреженных (рис. 3а). Мощность 0.1–0.2 м. Местами 
нижний горизонт кремней не прослеживается или сливается с верхним го-
ризонтом кремней (рис. 3а), поэтому слой 4 не отделяется от слоя 3. Слой 
5а: Остаточная брекчия известняка с обильным глинистым матриксом 
светло-коричневого, слегка оливкового цвета. Глина между фрагментами 
известняка спрессованная, листоватая. Обильные прожилки карбоната ме-
стами придают глинистому матриксу структуру опесчаненного суглинка. 
Верхняя граница слоя резкая, ровная. Мощность 0.04–0.1 м. Слой 5b: Глина 
серая с оливковым оттенком, зернистая, с угловатой отдельностью. В слое 
наблюдаются чередование выдержанных горизонтальных полос сизовато-
го (мощность около 1см) и охристого (2–5 см) оттенков. На нижней границе 
глинистый материал включает крошку известняка гравийной размерно-
сти. Слой 5с: Линзы мергеля биокластового, сланцеватого, светлосалато-
вого цвета мощностью до 0.04 м. Нижняя граница резкая, ровная. Слой 6: 
Известняк белый, слабоглинистый, с линзоидной отдельностью, с редкими 
желваками черного кремня. Мощность до 0.1 м. Выше залегают известняки 
доломитистые и доломиты смедвинской свиты каширского подъяруса.

Сенницеручейская палеопочва
Сенницеруейская палеопочва в кровле васькинской свиты московского 

яруса в разрезе Горы подробно описана в ряде работ (Демкин и др., 2007; 
Алексеева и др., 2009; Kabanov et al., 2010). В настоящей работе  приводятся 
дополненная минералогическая и геохимическая характеристика, а также 
данные по органическому веществу палеопочв. 

Так называемая «сенницеручейская палеопочва» из разреза «Горы», 
развитая в кровле васькинской свиты подольского горизонта московского 
яруса верхнего карбона. Данная ископаемая почва была также прослежена 
еще в двух разрезах – «Акатьево» и «Приокский».

Морфологически профиль субаэральной экспозиции представля-
ет собой толщу раскарстованного известняка, перекрытую плотными 
зеленовато-серыми суглинками с включениями известняка – «глинистым 
чехлом». Он состоит в нижней части из глубоковыветрелой окарбоначен-
ной палеопочвы (слой Ti), внешне напоминающей «рендзины» или «каль-
циевые литосоли». Слой Ti перекрыт глинистыми континентальными 
осадками (Ts). В свою очередь, Ts перекрыт трансгрессивными тиховодны-
ми микрозернистыми известняками горской свиты. Слой Ts, скорее всего, 
представляет собой осадок эфемерных континентальных озер.
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Полученный нами комплекс экспериментальных данных позволил за-
ключить, что нижняя часть профиля субаэральной экспозиции представ-
ляет собой глубоковыветрелую окарбоначенную палеопочву, внешне напо-
минающую «рендзины» или «кальциевые литосоли». Перекрывающие ее 
глинистые осадки имеют континентальное происхождение и, скорее всего, 
представляют собой отложения эфемерных континентальных озер. В ми-
нералогическом составе илистой фракции образцов из обеих частей про-
филя преобладающей фазой является магнезиальный ленточный силикат – 
палыгорскит Si8(Mg2Al2)O20(OH)2(OH2)4* 4H2O. Ископаемая палеопочва 
дополнительно содержит высокомагнезиальный ленточный силикат – се-
пиолит, тонкодисперсный вторичный кальцит (микрит) и гипс (рис. 4). На-
личие сепиолита и отсутствие терригенных минералов в пределах данного 
слоя свидетельствуют в пользу аутигенного генезиса минералов, а нали-
чие гипса – о гиперсоленых условиях синтеза. Изотопный состав микрита  
(δ 13C – 4.59±0.3 ‰) показал, что эти карбонаты сформировались при уча-
стии процессов фотосинтеза. Отложения глинистого чехла помимо палы-
горскита, содержат кварц и небольшую примесь хлорита, что свидетель-
ствует в пользу его терригенного происхождения. Палыгорскит – сепио-

Рис. 4. Рентгендифрактограммы илистой фракции (< 2 мкм) материала из разреза 
«Горы»; условные обозначения: Pal – палыгорскит; Sep – сепиолит, Qu – кварц; calc –  
кальцит. 

литовые глины – достаточно редкие отложения, встречающиеся начиная с 
девона, но шире распространенные в отложениях третичного времени. Эти 
глины представляют дополнительный интерес для исследователей, по-
скольку формируются в специфических условиях: щелочной рН, высокая 
активность Si и Mg. По сравнению с палыгорскитом, который синтезиру-
ется при рН 7.7–8.5 и достаточной концентрации подвижного Al, сепиолит 
осаждается при более щелочных рН (8.5–9.5). Данные минералы являются 
индикаторами аридного литогенеза. При повышении гумидности климата 
палыгорскит трансформируется в смектит. 

Строение сенницеручейского профиля в разрезе «Горы» показало, что 
поверхность древней суши залегает над толщей известняков, практически 
не содержащих терригенного материала. В отложениях предположитель-

Рис. 5. Содержание кварцевых зерен различных микроморфологических групп 
в разрезе «Горы»: 1 – зерна, высвободившиеся из обломков коренных пород (в);  
2 – зерна с чертами водного переноса (г); 3 – зерна с чертами ветрового переноса (д); 
4 – зерна, сильно преобразованные процессами химического выветривания (б).

а б

в г д
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но древней континентальной поверхности в том или ином количестве на-
блюдается присутствие терригенного материала, представленного зернами 
кварца четырех основных типов. Нами выделяются зерна кварца без следов 
транспортировки в водном потоке, со следами водного и эолового транс-
порта, сильно измененные процессами химического выветривания (рис. 5). 
На подавляющем большинстве зерен отмечаются следы интенсивного эпи-
генетического преобразования, представленного элементами растворения 
и осаждения кремнезема, а также осаждения палыгорскита, что свидетель-
ствует о щелочных застойных условиях осадкообразования. Предполагает-
ся, что в континентальный этап развития данной территории происходил 
привнос терригенного материала, возможно, в лагунные обстановки.

По магнитным свойствам изученную толщу можно охарактеризовать 
как слабомагнитную (рис. 6). В илистой фракции толщи палеопочвы фик-
сируется обогащение соединениями железа, представленными ферримаг-
нитной фазой (магнетитом или маггемитом), по магнитным параметрам 
близкой к «почвенным магнетитам» (Maher, Thompson, 1999). При этом 
следует отметить, что в горизонтах палеопочвы существенно ниже со-
держание Fe по сравнению с перекрывающим глинистым слоем. Однако 
в палеопочве отмечается максимум магнитной восприимчивости (MS)  
и намагниченности насыщения SIRM. Особенно ярко указанный факт вы-
деляется при нормировании магнитных показателей по содержанию же-
леза (MS/Fe2O3; IRM100/Fe2O3, где IRM100  – намагниченность насыщения  
в полях до 100 mТ, отражающая концентрацию ферромагнитного материа-
ла). Это может свидетельствовать о преобладании окислительных обста-

Рис. 6. а – распределение некоторых элементов по профилю (разрез «Горы»), 
фракция <2 мкм; б – магнитные характеристики, фракция <2 мкм. 

а б новок с периодами увлажнения. В то же время содержание гематита (ге-
тита) изменяется незначительно. Наблюдается профильное распределение 
параметра HIRM100 mT (остаточная намагниченность), позволяющего оце-
нить содержание гематита (гетита) в профиле палеопочвы. Аналогичное 
профильное распределение оксидов железа характерно для современных  
и погребенных четвертичных палеопочв аридных областей (Алексеев и 
др., 2003; Maher et al., 2003; Alekseeva et al., 2007).

Отмечается существенное различие в содержании СаO, Fe2O3, MgO, 
S, MnO для толщи палеопочвы и вышезалегающих слоев глинистого чех-
ла предположительно переотложенной толщи, что связано с различиями  
в минералогическом составе и возможными процессами почвообразова-
ния. Плавные профильные изменения показателей молярных коэффици-
ентов выветривания характерны для палеопочвы, тогда как в слоях пере-
отложенной толщи субаэральной экспозиции в связи с неоднородностью 
и наличием приноса терригенного материала наблюдается более резкие 
вариации в коэффициентах выветривания. В палеопочве отмечается су-
щественное увеличение соотношения Mn/Al, используемого как индика-
тор почвообразования (Vlag et al., 2004). Увеличение концентрация MnO  
в этих горизонтах может объясняться активизацией биологической актив-
ности. Кроме того, Mn2+ становится подвижным в восстановительных усло-
виях и выпадает в виде гидроксидов в окислительных условиях. Таким об-
разом, обогащение толщи оксидами железа и марганца дает возможность 
предположить существование циклов растворения/осаждения, а в случае 
почв – периодического увлажнения/иссушения. 

Литификация, диагенез и метаморфизм уничтожают большинство диа-
гностических свойств ископаемых почв, в первую очередь это касается ор-
ганического вещества. Известно, что для четвертичных палеопочв потери 
органического углерода (ОС) могут составлять до 70 % уже за первые сот-
ни лет погребения (Демкин и др., 2007). В более древних ископаемых по-
чвах ОС, как правило, полностью минерализуется. Его былое присутствие 
обычно фиксируется по микростроению, наличию карбонатных микро-  
и макроструктур (следы корней, копролиты и т. д.), педогенных карбона-
тов, а также характерной ассоциации минералов и пирита, образованно-
го при гидроморфизме гумуса (Wright, 1994). В связи с этим обнаружение 
нами органо-минерального комплекса в палыгорскитовой ископаемой по-
чве московского яруса карбона представляет особый интерес.

Впервые для дочетвертичных почв нами инструментально обнаружены 
и охарактеризованы ископаемые органо-минеральные соединения, сфор-
мированные в условиях наземной аридной экосистемы верхнего карбона. 
Они являются древнейшими из описанных в литературе (Алексеева и др., 
2009). Беспрецедентная устойчивость ископаемых органо-минеральных 
комплексов, по нашему мнению, обусловлена формированием прочных 
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ковалентных связей органических молекул с решеткой палыгорскита. 
Инструментальные параметры гумусовых веществ (ИК- и ЯМР-спектры) 
практически идентичны таковым для плейстоценовых, голоценовых почв 
и других современных экосистем (Орлов, Осипова, 1988; Дергачева и др., 
2000; Sierra et al., 2005). Полученные спектры без сомнения несут черты 
происхождения из высших растений (Kogel-Knabner, 2002). 

Содержание ОС в илистой фракции образцов ископаемой почвы со-
ставляет 1.1–1.5  %, что сравнимо с современными аридными почвами. 
Изучение фракционного состава гумусовых веществ показало, что почва 
характеризуется гуматно-фульватным типом гумуса (величина отношения 
гуминовые/фульвокислоты составляет 0.55–0.83). В органо-минеральном 
комплексе ископаемой почвы преобладают III фракции гуминовых веществ 
(прочносвязанный гумус). Содержание гуминовых кислот этой фракции со-
ставляет 21–22 % от ОС, фульвокислот 27–37 %. Вторая особенность гуму-
са – это отсутствие фракции II, связанной с обменным кальцием. 42–50 % 
от ОС находится в форме негидролизуемого остатка (или гумина). 

ИК-спектры илистых фракций образцов ископаемой почвы показали, что 
основные полосы поглощения на спектрах принадлежат палыгорскиту. Поми-
мо этого спектры дополнительно содержат линии, которые принадлежат гуми-
новым веществам, а именно алифатическим группам CH3 и CH2 (рис. 7). 

Рис. 7. ИК-спектры илистой фракции, выделенной из нерастворимого в аце-
татном буфере остатка образцов7/6 и7/2, разрез «Горы». 

ИК-спектры выделенных гуминовых кислот содержат множественные 
полосы поглащения, принадлежащие органическим компонентам: 3072 
(С-Н ароматический), 2941 (CH2), 2861 (CH2, CH3), 1717 (C=O), 1542 (амид 
II), 1463 (C-H), 1372-1395 (соли карбоксильных кислот), 1269 (С-О эфиров), 
1115 (ОН спиртов), 1052 (С-О полисахаридов) см-1. 

13C–ЯМР спектр илистой фракции образца из ископаемой палеопоч-
вы приведен на рис. 8. Для улучшения разрешения спектра парамагнит-
ная составляющая образца была удалена трехкратной обработкой 10  % 
HF. Данная обработка существенно увеличивает концентрацию ОС 
(Kogel-Knabner, 1997). Полученный спектр характеризуется наличием  
5 пиков хорошего разрешения: 29 ppm (алифатические цепи), 73 и 105 ppm  
(O-замещенные алкильные группы); 128 ppm (ароматический C); 174 ppm 
(карбонилы) (Malcolm, 1990). Очень интенсивные пики 73 и 105 ppm,  
а также слабые пики 65 и 80–90 ppm мы склонны отнести к полисахари-
дам (Kogel-Knabner, 1997, 2002). Можно сказать, что углерод ископаемого 
органо-минерального комплекса содержит ароматический, алифатический 
углерод и углерод полисахаридов в равных пропорциях (29: 29: 27 %); аро-
матичность: R3/(R1+R2)=34 % (рис. 8).

Рис. 8. 13С ЯМР-спектры палеопочвы карбона из разреза «Горы» (илистая 
фракция, выделенная из нерастворимого в ацетатном буфере остатка). 
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Аналогичный набор минералогических и спектроскопических дан-
ных получен нами и для других изученных палеопочв верхнего карбона. 
Детальное изучение гумусовой составляющей органо-минерального ком-
плекса ископаемых почв наряду со спецификой их минералогического со-
става позволило осуществить реконструкцию палеоландшафтных условий 
формирования изученных палеопочв и высказать предположение о харак-
тере наземных экосистем верхнего карбона центральных районов Европей-
ской России (Алексеева и др., 2009; Kabanov et al., 2010). Палыгорскитовый 
состав описываемой палеопочвы и наличие в ее нижней части гипса позво-
ляет сделать вывод, что величина годовых осадков была ниже 300 мм/год,  
а величина рН находилась в интервале 6–9 (Перельман, 1950; Singer, 1989; 
Khormali, Abtahi, 2003). Гумус описываемой палеопочвы сходен с гумусом 
серо-бурых карбонатных пустынных почв (Лобова, 1960) по преобладанию 
фульвокислот, фракций, связанных с минералами (фракция III), глубокой 
минерализациии растительных остатков и высокому содержанию гуми-
нов. Эти черты позволяют высказать предположение, что данная террито-
рия была заселена пустынным типом растительности. 

Характеристики органо-минеральных комплексов изученных палео-
почв свидетельствуют, что содержание и состав сохранившегося органи-
ческого вещества определяются в большой степени составом минеральной 
части органо-минерального комплекса. При смектитовом составе сохраня-
ется до 0.5 % ОС, представленного в основном алифатическими группа-
ми (цепочками). При палыгорскитовом составе сохраняется до 1.5 % ОС 
и более, в составе которого наблюдается алифатическая, ароматическая 
составляющие, углеводы, амиды и другие структурные компоненты. Все 
изученные ископаемые почвы карбона Московской синеклизы щелочные, 
богатые Mg, карбонатные (с педогенными карбонатами или без них). Кли-
мат в карбоне на данной территории был теплый, сезонный, преимуще-
ственно полуаридный.

Исследования проводились при поддержке Программы фундаменталь-
ных исследований Президиума РАН «Происхождение биосферы и эволю-
ция гео-биологических систем» и грантов РФФИ 07-05-00737, 07-04-01302 
и 08-04-01552. 
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Адаптивные стратегии грибов  
в связи с освоением наземных местообитаний 
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Эволюция грибов включала период освоения суши при переходе от 
водной среды к наземно-воздушной. В эволюции грибов выявлены 
5 основных тенденций развития: от подвижных зооспор к непод-
вижным спорангиоспорам и конидиям; от эндогенного к экзоген-
ному бесполому размножению; от обычных клеток к формирова-
нию покрытых толстыми оболочками, защищенных от воздействия 
окружающей среды структур; от простых перегородок в мицелии  
к сложным септам; от неразвитого мицелия к развитой системе ми-
целия, через формирование модульного строения колоний. В освое-
нии наземной среды грибами прослеживаются три принципиально 
различных стратегии: активного приспособления, подчинения среде 
и избегания неблагоприятных условий.

Ключевые слова: грибы, адаптивные стратегии, освоение суши.

В современном понимании грибы – это довольно разнородная груп-
па эукариотных организмов, отличающаяся от других эукариот, прежде 
всего, типом питания. Все грибы – гетеротрофы, что различает их с рас-
тениями, имеют осмотрофное питание, в отличие от голозойного пита-
ния животных и большинства протистов. Такой тип питания определяет 
важнейшие морфологические и физиологические особенности грибов: 
большинство грибов имеют мицелиальное строение таллома, многие 
способны питаться не только растворимыми низкомолекулярными сое-
динениями, но и труднодоступными полимерами за счет выделения вне-
клеточных гидролитических ферментов.

Палеопочвы и индикаторы континентального выветривания в истории биосферы. 
Серия «Гео-биологические системы в прошлом». М.: ПИН РАН, 2010. С. 95–111.

http://www.paleo.ru/paleosoils_and_weathering/
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механизмов распространения спор. Каждая потеря, вероятно, совпадает  
с новыми путями в образовании спор и их распространении: микроско-
пические переносимые ветром споры у наземных грибов; специально раз-
брасываемые конидии в Entomophthorales; безжгутиковые, митотические 
споры в планктонном Hyaloraphidium curvatum и сложное строение спор со 
стрекательными нитями у микроспоридий (James et al., 2006).

В любом случае, считается достаточно очевидным, что эволюция гри-
бов, также как растений и животных, включала период освоения суши, 
переход от водной среды к наземно-воздушной. Косвенным подтверж-
дением (так же как и в случае с растениями и животными) является то, 
что примитивные грибы  – в основном, водные, а достигшие большего 
морфо-физиологического прогресса, в основном, наземные. Это хорошо 
иллюстрируется современными представлениями об эволюции грибов  
на основе нуклеотидных последовательностей рДНК (рис. 1). В современ-
ном понимании термин «грибы» обозначает сборную полифилетическую 
группу, включающую наряду с «настоящими» грибами, группу так на-
зываемых грибоподобных организмов – низших эукариот со сходным на-
бором признаков (гетеротрофия, осмотрофия, наличие клеточной стенки). 
В настоящие грибы (царство Fungi) сейчас чаще всего включают четыре 
отдела Chytridiomycota, Zygomycota, Ascomycota, Basidiomycota. Некото-
рые исследователи в качестве отдела выделяют и Glomeromycota (Deacon, 
2006). Грибоподобные организмы  – миксомицеты, оомицеты. В этой со-
вокупности четко прослеживается закономерность: низшие – водные, или  

Рис. 1. Соотношение наземных и водных форм в различных филогенетиче-
ских группах грибов и грибоподобных организмов. 
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Наряду с бактериями грибы являются основными редуцентами в со-
временных наземных экосистемах, участвуя в процессах деструкции раз-
личных органических веществ. На вегетативной стадии развития мице-
лия, за счет роста гиф, колонизирующих твердые субстраты, выделения 
гифами различных экзометаболитов (органических кислот, ферментов  
и т. п.) и адсорбционного поглощения веществ из окружающей среды, гри-
бами осуществляется разрушение минеральных и органических субстра-
тов: горных пород, растительного опада, животных останков.

Особенно велика роль грибов, как деструкторов, в верхних горизонтах 
почв. Большинство современных грибов – наземные организмы, связанные 
с почвой, сухопутными растениями, растительными остатками. На долю 
грибов приходится большая часть микробной биомассы в почвах, где они 
имеют очень разнообразные функции. Они активно разлагают органиче-
ские вещества: это основные деструкторы целлюлозы, почти единственные 
деструкторы лигнина. Грибы участвуют в трансформации минеральных 
элементов N, P, K, S и др., могут активно разрушать минералы. Велика роль 
грибов в гумусообразовании, за счет сходства строения грибных мелани-
нов и гуминовых кислот. Таким образом, меланиновые пигменты могут 
быть структурными единицами гумусовых веществ. Грибы способствуют 
формированию и закреплению почвенной структуры за счет скрепления 
почвенных частиц гифами и выделения слизей. Итак, грибы играют важ-
нейшую роль в формировании физико-химических свойств почв, а именно:  
в синтезе гумусовых веществ, в создании почвенной структуры, в процес-
сах продукции физиологически активных веществ в почвах и т. д. В почвах 
грибы тесно взаимодействуют с растениями, образуя микоризу и участвуя 
в формировании ризосферы. Одновременно грибы могут влиять и на другие 
почвенные организмы – на бактерии, на беспозвоночных животных, для ко-
торых они могут быть важнейшими компонентами пищевых цепей и т. д.

Таким образом, грибные организмы  – важнейший компонент совре-
менных наземных экосистем. Однако предки грибов, по-видимому, были 
водными организмами, также как и предки большинства крупных так-
сонов. Считается, что предки грибов были простыми водными формами  
с флагеллятными (жгутиковыми) спорами, сходными с существующими 
в настоящее время представителями отдела Chytridiomycota (хитридиевы-
ми). По современным представлениям хитридиевые представляют собой 
рано дивергирующую группу в царстве грибов, утрата наличия жгутика  
в которой, привела к разностороннему развитию наземных форм. Ключе-
выми моментами адаптации к наземным условиям было усовершенствова-
ние мицелиальных форм роста и формирование спор, распространяющих-
ся воздушным путем. Предполагается, что могло быть, по крайней мере, 
четыре независимых пути потери жгутика в период ранней эволюции гри-
бов. Эта потеря способности спор плавать приводила к выработке новых 
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взаимодействий с растениями: от лишайниковых ассоциаций с водоросля-
ми, по-видимому, игравших важную роль в формировании первых почв,  
до широкого спектра взаимодействий, включающих все варианты парази-
тизма, комменсализма и мутуализма (фитопатогенные грибы, эндофиты, 
микориза, эккрисотрофные эпифиты и т. д.). В связи с этим популярна гипо-
теза о значительной роли растений в освоении грибами суши (Каратыгин, 
1993). На изменение типов микориз во времени от арбускулярной, образую-
щейся  в клетках и в межклеточном пространстве, к эктотрофной, оказыва-
ющей наибольшее влияние на почвообразование, а также на значение взаи-
моотношений растений и грибов, симбиоз которых, видимо и обеспечил их 
выход на сушу указывается Ю.Т. Дьяковым (2003). Возможный сценарий – 
это совместное освоение суши растениями и грибами, в котором важную 
роль могли играть примитивные лишайниково-подобные ассоциации.

С экологической точки зрения освоение суши водными формами  –  
это приобретение адаптаций к таким условиям среды, которые являются 
для них экстремальными. Осмотрофный и одновременно гетеротрофный 
тип питания не позволяет грибам приобретать крупные размеры, поэтому, 
в отличие от растений и крупных животных – в качестве лимитирующего 
фактора не выступает сила тяжести. Основными лимитирующими факто-
рами могут быть иссушение, бедность первичных почв органическим ве-
ществом, ультрафиолетовая радиация.

Однако существовал ли единый путь освоения суши грибами? Один из  
известных экологических принципов заключается в том, что в освоении среды 
организмами у разных видов могут прослеживаться принципиально различ-
ные стратегии. Разные таксоны как бы «избирают» в ходе эволюции различ-
ные способы освоения тех условий, которые на данном этапе неблагоприятны. 
Наличие альтернативных экологических стратегий в освоении одной и той же 
среды разными видами – важнейший путь формирования экосистем.

Так, можно выделить три принципиально различных типа адаптивных 
стратегий, каждый из которых приводит к формированию адаптаций, по-
зволяющих эффективно осваивать неблагоприятную среду, но совершенно 
различными путями: активная стратегия, подчинение среде и избегание 
неблагоприятных условий (Чернов, 1975).

Проиллюстрируем эти стратегии сначала на примере адаптаций разных 
организмов к существованию в местообитаниях, наиболее контрастных  
по отношению к водной среде, а именно, в условиях жарких пустынь. 

Активная стратегия  – приобретение адаптаций, позволяющих вести 
активный образ жизни, несмотря на наличие неблагоприятных условий. 
Яркий пример – глубокие, достигающие грунтовых вод корневые системы 
некоторых пустынных многолетних растений, которые, таким образом, 
продолжают вегетировать на протяжении всего года, включая наиболее за-
сушливый период. Примером активной адаптации к недостатку воды у жи-

с обязательной водной стадией, а чем выше по эволюционному дереву, тем 
более «сухопутные». Грибоподобные организмы – водные или с обязатель-
ной водной стадией (зооспоры). Подавляющее число высших грибов (аско-
мицеты, базидиомицеты) – только наземные или фитопаразитические. 

Хитридиомицеты  – преимущественно паразиты водорослей, а также 
паразиты высших растений в условиях повышенной влажности, имеющие 
подвижные споры и неразвитый мицелий. Среди зигомицетов появляют-
ся истинно почвенные формы, имеющие неподвижные эндогенные споры  
в спорангиях и развитый, но неклеточный мицелий. Аскомицеты – облада-
ют развитым септированным мицелием и экзогенными спорами бесполого 
размножения (конидиями). Базидиомицеты имеют развитый септирован-
ный мицелий, экзогенные активно отстреливающиеся споры, крупные пло-
довые тела, т. е. в эволюции грибов можно проследить следующие тренды:

– от подвижных зооспор к неподвижным спорангиоспорам и конидиям;
– от эндогенного к экзогенному бесполому размножению, при котором 

формируются многочисленные легко распространяющиеся споры. Экзо-
генное спорообразование дает возможность выхода спор в окружающую 
среду по мере их созревания, в то время как массовый выход эндогенных 
спор происходит только после созревания целого спорангия;

– от обычных клеток к формированию покрытых толстыми оболочка-
ми, защищенных от воздействия окружающей среды структур, например, 
хламидоспор, покоящихся телиоспор у гетеробазидиальных грибов;

– от простых перегородок в мицелии к сложным септам, что увеличи-
вает «защищенность» мицелия и дает большую возможность вегетативно-
го размножения;

– от неразвитого мицелия к развитой системе мицелия, через формиро-
вание модульного строения колоний, что увеличивает способность коло-
низации почвы и других бедных субстратов.

Тенденция перехода грибов от водной среды, характерной для низших 
грибов, к наземной, в которой активно развиваются высшие грибы, хоро-
шо выражена в изменениях системы мицелия. Так, грибоподобные орга-
низмы характеризуются отсутствием мицелия или имеют слаборазвитый 
неклеточный (ценоцитный) мицелий. Chytridiomycota  –ризомицелий или 
более развитый неклеточный мицелий. Zygomycota  – хорошо развитый 
ценоцитный мицелий, иногда с примитивными клеточными перегородка-
ми. Ascomycota – развитая система гиф с упорядоченными перегородками 
(септами), имеющими простое строение. Basidiomycota – развитая система 
гиф с септами, имеющими сложную структуру.

Еще одна явная тенденция в эволюции грибов  – это увеличение раз-
нообразия связей с растениями. Если большинство грибоподобных орга-
низмов и хитридиомицетов – свободноживущие организмы или паразиты 
растений, то у высших грибов наблюдается большое разнообразие форм 
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Грибные анастомозы могут быть и важнейшим фактором, позволяющим 
некоторым сумчатым и базидиальным грибам, формировать большие 
плодовые тела (Carlile et al., 2001). 

В эволюции грибов явно прослеживается увеличение сложности мице-
лиальных структур. Считается, что в ходе эволюции грибов организация 
их таллома менялась в следующей последовательности (рис. 2): монадная 
форма → ризоподиальная → коккоидная → псевдотрихиальная → трихи-
альная → плектенхима → псевдопаренхима (Prillenger, 1984).

Существенное значение для сохранения мицелия в окружающей сре-
де, видимо, сыграло и усложнение строения перегородок. Если у водных 
хитридевых грибов мицелий неклеточный, а у зигомицетов отмечается 
возможность формирования только примитивных перегородок, то у сум-
чатых и базидиальных грибов, имеющих септированный мицелий, про-
исходит усложнение строения септ. 

В процессе освоения суши грибами, вероятно, происходило форми-
рование морфологических структур, более устойчивых к нестабильности 
факторов среды, в первую очередь, к низкой влажности, перепадам тем-
пературы, низкой концентрации питательных веществ. Поэтому, наряду  
с индивидуальными гифами, в наземных экосистемах у грибов могут раз-
виваться гифальные тяжи, ризоморфы и т. п., способные преодолевать не-
благоприятные участки среды. Большое значение для сохранения грибов 
в этих неблагоприятных условиях приобретают и покоящиеся мицелиаль-

Рис. 2. Эволюция таллома грибов в связи с выходом на сушу (по Prillinger, 
1984).

вотных может служить способность к образованию метаболической воды. 
Так, карликовая песчанка способна питаться только сухим кормом и не 
пить вообще: вся вода в организме образуется при окислении полимеров.

Совершенно иная стратегия освоения экстремально сухих местооби-
таний пустынь наблюдается у мха Tortula desertorum, дающего обильные 
разрастания на поверхности почв в глинистых пустынях Средней Азии. 
Этот мох активно вегетирует только во влажный период, а в засушливый – 
подвергается глубокой дегидратации, длительно сохраняясь в высушен-
ном состоянии. Жизнедеятельность мха восстанавливается при увлажне-
нии и, хотя доля отмерших особей при этом достаточно велика, вид вполне 
успешно выживает в условиях пустынь, демонстрируя совершенно иной 
тип стратегии выживания  – пассивное подчинение среде, приобретение 
патиентных свойств.

Наконец, принципиально иную стратегию демонстрируют пустынные 
эфемеры и эфемероиды. Активная вегетация только во влажный период и пе-
реживание неблагоприятных засушливых периодов в особом, покоящемся со-
стоянии – типичный пример избегания неблагоприятных факторов. Наиболее 
очевидную стратегию избегания демонстрируют мигрирующие животные.

В любой крупной группе организмов можно найти примеры таких аль-
тернативных стратегий адаптации к основным лимитирующим факторам. 
По сути, это три логически возможных варианта того, как организм может 
приспособиться к среде: «научиться» в ней активно жить, пассивно выжи-
вать или уйти (в покой или другое местообитание).

Наличие таких стратегий можно увидеть и у современных грибов, 
освоивших наземно-воздушную среду обитания. Рассмотрим ряд таких 
примеров, особо используя данные для хорошо изученной нами группы 
дрожжевых грибов.

Одним из проявлений активной стратегии адаптации грибов к назем-
ной среде, на наш взгляд, является совершенствование мицелиальной ор-
ганизации таллома, приобретение модульного строения. Преимущества 
модульной мицелиальной организации для осмотрофных организмов  
в наземной среде очевидны: быстрая колонизация субстрата при неподвиж-
ности, направленный рост, «поиск» питательных веществ, следовательно – 
возможность колонизации субстратов, бедных органическим веществом. 

Мицелиальные структуры у водных и наземных грибов существен-
но отличаются. Если для влаголюбивых хитридиевых грибов характе-
рен слабо развитый ризоидный мицелий, то у освоивших наземные ме-
стообитания сумчатых и базидиальных грибов –мицелиальные системы  
активно развиты. Для последних характерно наличие анастомозов – т. е. 
ветвей мицелия, которые внутри грибной колонии, контактируя, могут 
сливаться друг с другом. Эти гифальные анастомозы могут превращать 
грибную колонию, состоящую из радиальных гиф, в трехмерные сети. 



102 103

в образовании почвенного гумуса указывали еще П.А. Костычев и С.Н. Ви-
ноградский. Учитывая многократное поступление отмершего мицелия  
в почву в течение года и трудность разложения таких высокомолекулярных 
соединений, как меланины, можно считать, что последние, наряду с лигни-
ном, занимают значительное место в образовании почвенного гумуса.

Кроме меланинов для многих типично наземных грибов характерно на-
личие каротиноидных пигментов, выполняющих ту же функцию защиты 
от солнечной инсоляции. Типичными представителями интенсивно пиг-
ментированных грибов с высоким содержанием каротиноидов являются 
многие широко распространенные эпифитные базидиомицетовые дрожжи 
из родов Rhodotorula, Sporobolomyces и др.

Как меланины, так и каротиноиды, помимо защиты от ионизирующей 
радиации, имеют антиоксидантную функцию, защищая лабильные соеди-
нения от окисления, связывая синглетный кислород и ингибируя образо-
вание свободных радикалов. Последнее свойство является особенно значи-
мым именно в наземно-воздушной среде.

Наконец, еще один яркий пример активного освоения наземной среды 
грибами – возникновение активно отстреливающихся пропагативных спор. 
Активный отстрел спор встречается у многих наземных грибов. Наибо-
лее известные примеры включают: спорангии зигомицетовых грибов рода 
Pilobolus, отлетающих после созревания за счет механизма, напоминаю-
щего действие реактивного двигателя; активное выбрасывание аскоспор 
из асков у некоторых аскомицетов; специальные «трамплины» для выбра-
сывания перидиолей с базидиоспорами у гастромицетов Sphaerobolus. Од-
нако наиболее распространено активное высвобождение пропагативных 
спор у базидиомицетов, как половых (базидиоспоры), так и бесполых (бал-
листоспоры). Это мелкие одиночные споры, расположенные на длинных 
выростах несущей клетки  – стеригмах. В случае базидиоспор несущей 
клеткой является базидия, в случае баллистоспор – обычная вегетативная 
клетка. В месте прикрепления споры к стеригме выделяется небольшая ка-
пля жидкости, так называемая «капля Буллера». После созревания, такие 
споры с силой отстреливаются, что позволяет им пролетать расстояние  
до нескольких сантиметров (рис. 3).

Для объяснения механизма активного отстреливания базидиоспор 
и баллистоспор было предложено множество гипотез, например, резкий 
изгиб мембраны, разделяющей стеригму и спору, резкое высвобожде-
ние газового пузырька из стеригмы, электростатическое отталкивание.  
Однако большинство этих гипотез к настоящему времени были отвергну-
ты. Наиболее признанная в настоящее время модель отстреливания – резкое 
смещение центра масс споры, вызванное слиянием капли Буллера с жид-
костью, покрывающей поверхность споры: по сути, спора отстреливается  
за счет сил поверхностного натяжения (Pringle et al., 2005).

ные структуры, например, покрытые более плотными оболочками клетки 
мицелия – хламидоспоры или переплетения мицелия – склероции. 

В освоении наземных местообитаний грибами важную роль могли 
сыграть специфические белки – гидрофобины, важнейшие структурные 
белки клеточной поверхности, защищающие мицелий от разрушитель-
ного действия биотических и абиотических факторов окружающей сре-
ды. Мантия из гидрофобинов, покрывающая наружный слой клеточной 
стенки, формируется только у воздушных гиф, обычно пересекающих 
неблагоприятные участки среды. Такое покрытие помогает преодолеть 
поверхностное натяжение жидкости и, таким образом, стимулирует вер-
тикальный рост гиф. Важно отметить, что гидрофобины продуцируются 
именно «высшими» грибами – представителями Zygomycota, Ascomycota 
и Basidiomycota (Белозерская, 2001).

Другим проявлением активной адаптивной стратегии грибов к освое-
нию наземных местообитаний может служить приобретение пигментов, 
в первую очередь, меланизация клеток. Меланины у так называемых 
темноцветных грибов, колонии которых обычно окрашены в черные или 
коричневые тона, откладываются в наружных частях клеточной стенки, 
составляя до 20 % от ее сухого веса. В клеточной стенке грибов мелани-
ны обычно присутствуют в связанном с белками состоянии, то есть пред-
ставляют собой меланопротеиды. Частично меланин ассоциируется также 
с хитиновой фракцией во внутреннем слое, что придает большую устой-
чивость клеточной стенки к литическим ферментам. Однако главная функ-
ция меланинов  – защита от повреждающего действия облучения, в пер-
вую очередь от УФ-радиации. Микологами многократно установлена связь 
между количеством солнечной радиации в различных местообитаниях  
и присутствием в них темноцветных грибов. Темноцветные грибы обычно 
доминируют в почвах высокогорий и пустынь, где они могут быть един-
ственными представителями микромицетов. Наиболее часто встречаются 
в таких местообитаниях виды родов Cladosporium, Ulocladium, Alternaria  
и др. В северных широтах темноцветные грибы особенно часто встре-
чаются на листьях растений, как эпифиты. Неоднократно показано, что 
мицелий и споры темноцветных грибов наиболее устойчивы к ультрафи-
олетовым лучам. Они выдерживают облучение при длине волны от 230  
до 370 нм, имея высокий процент выживания (до 50 %) в течение несколь-
ких часов, в то время как непигментированные формы обычно погибают 
через несколько минут облучения (Жданова, Васильевская, 1982).

По-видимому, приобретение грибами меланиновой пигментации 
сыграло важную роль не только в освоении ими наземных субстратов,  
но и в гумификации ранних почв. По крайней мере, роль грибных мела-
нинов в современном гумусообразовании не вызывает сомнений. На воз-
можность участия темноокрашенных продуктов метаболизма микробов  
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как на листьях растений холодного и умеренного климата (Чернов, 1985; 
Глушакова, 2006), так и в пустынях (Чернов и др., 1997). При этом распро-
странение его эвритопное и полизональное, так как встречаемость на ли-
стьях растений, в растительных остатках и в почве практически одинакова 
во всех природных зонах. Наряду с такими «фоновыми» местообитания-
ми Cr. albidus постоянно также встречается в самых разных субстратах, 
как природного, так и антропогенного происхождения, причем очень ча-
сто доминирует среди других дрожжевых грибов. Однако именно в наи-
более засушливых местообитаниях Cr. albidus выходит на доминирующие 
позиции (рис. 5) за счет хорошей выживаемости при высушивании. Так,  
на долю этого вида приходится более 90 % численности дрожжевых гри-
бов в почвах и на растительных остатках в субтропических пустынях (Чер-
нов и др., 1997). Показано, что Cr. albidus является доминирующим видом 
дрожжей и в домашней пыли помещений (Глушакова и др., 2004), для ко-
торых также характерны условия пониженной влажности. При этом у вида 
не наблюдается никаких специфических морфологических структур адап-
тированных к высыханию, например, покоящихся хламидоспор. Однако 
в экспериментальных исследованиях показано, что клетки одной из раз-
новидностей Cr. albidus способны переносить длительное обезвоживание 

Рис. 4. Относительное обилие баллистоспоровых видов дрожжевых грибов  
в различных средах обитания.
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Судя по всему, такой механизм активного отстреливания спор имеет 
адаптивный смысл – это приспособление к более эффективному распро-
странению в наземно-воздушной среде обитания. Действительно, базидио-
мицетовые грибы, образующие базидиоспоры и/или баллистоспоры – это 
либо типичные напочвенные или эпифитные виды. По нашим данным 
встречаемость диморфных базидиомицетов, образующих баллистоспоры, 
намного выше в наземных местообитаниях, особенно на поверхности ли-
стьев растений и в подстилках, чем в глубоких горизонтах почв и, особен-
но, в водной среде (рис. 4). Кстати, у диморфных базидиомицетов способ-
ность к образованию баллистоспор часто сочетается с интенсивной каро-
тиноидной пигментацией, усиливая адаптацию таких грибов к наземно-
воздушной среде.

Таким образом, мицелиально-модульная организация таллома, защит-
ная пигментация, активный отстрел спор – все эти характеристики можно 
рассматривать как примеры активного пути освоения грибами наземно-
воздушной среды обитания.

В то же время, среди грибов можно обнаружить и альтернативные 
стратегии приспособления к недостатку влаги. Хорошим примером могут 
служить филобазидиевые дрожжевые грибы Cryptococcus albidus. Это са-
мый распространенный и наиболее эврибионтный вид дрожжей в природе. 
Особенно характерно высокое обилие Cr. albidus для филлосферы расте-
ний, где этот вид, вместе с имеющими красные пигменты представителя-
ми рода Rhodotorula, и тремелловыми криптококками составляют основ-
ную часть эпифитного дрожжевого населения. Причем Cr. albidus обилен 

Рис. 3. Процесс отстреливания баллистоспоры от стеригмы (Pringle et al., 
2005).
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характеризующихся высоким содержанием простых сахаров, таких как 
цветочный нектар, сокотечения деревьев, сочные плоды, кишечный тракт 
беспозвоночных-фитофагов. В таких субстратах популяции отдельных 
видов дрожжей могут достигать очень высоких значений численности  
и даже доминировать в микробном населении. По сути, формирование 
таких группировок  – это уход от основных лимитирующих факторов 
наземно-воздушной среды обитания  – периодического или постоянного 
иссушения, недостатка растворенных питательных веществ.

Интересно, что среди сахаромицетовых дрожжей имеются виды, вто-
рично освоившие и принципиально другие местообитания, но без изме-
нения копиотрофной стратегии. Таковы автохтонные почвенные дрожжи 
рода Lipomyces. Липомицеты распространены исключительно в почвах  
и не встречаются в других местообитаниях. Давно известна их способ-
ность к хорошему выживанию в минеральных горизонтах почв, бедных 
органическим веществом (Бабьева, Горин, 1987). Однако при этом липо-
мицеты не являются олиготрофами, в лабораторных культурах они не 
способны к росту на разбавленных питательных средах. Отличительная 
черта этих дрожжей – очень крупные клетки, на богатых средах быстро на-
капливающие большое количество запасных липидов – до 80 % от общей 
массы клетки (рис. 6). Судя по всему, стратегия выживания липомицетов 
в почве – это быстрое накопление запасных веществ, при попадании лег-
кодоступных субстратов, например свежего опада, а затем длительное их 
расходование в «ожидании» новых поступлений.

Рис. 6. Lipomyces starkey – автохтонные почвенные дрожжи. Клетки в семису-
точной культуре на сусло-агаре.

в неактивном состоянии за счет сохранения связанной внутриклеточной 
воды (Аксенов и др., 1972). Гибель клеток при таком обезвоживании доста-
точно велика, но не абсолютна, что позволяет при увлажнении выжившим 
клеткам регидратироваться и продолжить размножение. В данном случае 
налицо пассивная адаптивная стратегия, очень напоминающая выживание 
в засушливых условиях пустынных мхов Tortula desertorum. В пустынных 
почвах Cr. albidus выступает в качестве типичного патиента, выходящего 
на доминирующие позиции не за счет способности к активному развитию 
в данных условиях, а за счет хорошей выживаемости.

Наконец, среди грибов, успешно освоивших наземно-воздушную сре-
ду обитания, прослеживается еще один стратегический тип: избегание не-
благоприятных факторов, уход в микроместообитания с условиями, более 
напоминающими водную среду. Наиболее ярким примером такой страте-
гии освоения наземной среды может служить большинство дрожжевых 
грибов порядка Saccharomycetales, например представители таких родов, 
как Saccharomyces, Zygosaccharomyces, Hanseniaspora и др. Считается, что  
и отсутствие мицелия у таких грибов – следствие обитания в жидких и по-
лужидких средах с относительно высокой концентрацией легкодоступных 
источников питания. В таких условиях мицелий, характеризующийся вы-
соким отношением поверхности к объему, теряет адаптивное значение для 
осмотрофных организмов. С одноклеточной организацией этих дрожжей 
сопряжены многие их физиологические особенности, в частности узкий 
спектр усваиваемых соединений, отсутствие способности к гидролизу 
труднодоступных полимеров, особенно таких, как целлюлоза и лигнин, 
быстрый рост за счет потребления простых углеводов. Все это делает их 
более приспособленными к обитанию в жидких средах, богатых легко-
доступными источниками углерода, в то время как мицелиальные грибы 
получают преимущество при росте на плотных поверхностях. Действи-
тельно, дрожжи – наиболее типичные обитатели природных субстратов, 

Рис. 5. Относительное обилие Cr. albidus в различных субстратах про-
странственно-сукцессионного ряда в разных природных зонах: 1 – живые части 
растений, 2 – мертвые части, 3 – подстилка, 4 – верхние горизонты почв, 5 – ниж-
ние горизонты почв. 
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возможно, тесно связано с наземным образом жизни растений, когда 
избегание негативного влияния факторов окружающей среды, прежде 
всего, солнечной радиации и иссушения, привело к выработке у микро-
организмов оптимальной стратегии выживания. Постоянное или вре-
менное развитие микробных ассоциаций в относительно стабильных  
и богатых необходимыми питательными веществами условиях внутри 
тканей растения-хозяина можно рассматривать как следствие длительного  
коэволюционного процесса.

Особенно наглядно стратегия избегания проявляется в развитии эн-
дофитных дрожжевых грибов. Многие виды дрожжей, например, из рода 
Saccharomyces, обладают пектинолитическими ферментами, что позволяет 
им проникать в межклеточное пространство с поверхности в результате 
локального разрушения кутикулы. В отличие от мицелиальных грибов од-
ноклеточные дрожжи не способны распространяться за счет апикального 
роста по межклеточному пространству. Кроме того, как уже отмечалось, 
дрожжи относятся к типичным копиотрофам, для роста и размножения 
которых требуется относительно высокая концентрация легкодоступных 
соединений. Учитывая эти особенности можно предположить, что эндо-
фитные дрожжи могут достаточно активно развиваться лишь в тех частях 
растений, которые характеризуются неплотным сложением и высокой кон-
центрацией простых сахаров. К таким растительным субстратам относят-
ся сочные сахаристые плоды. В проведенных нами исследованиях было 
установлено, что внутри неповрежденных плодов многих растений дей-
ствительно постоянно присутствуют дрожжи, причем иногда в достаточно 
очень высокой численности, до 107–108 клеток/г (Исаева и др., 2009).

Все эти примеры показывают, что освоение современными грибами 
местообитаний с наиболее выраженными лимитирующими факторами 
наземно-воздушной среды идет совершенно разными путями. При этом 
могут прослеживаться те же три адаптивных стратегии, что и при освое-
нии экстремальных местообитаний любой крупной группой организмов: 
приобретение адаптаций, позволяющих активно функционировать, несмо-
тря на наличие лимитирующих факторов; пассивное «подчинение» среде 
и выживание за счет приобретения патиентных качеств, а также «уход» от 
неблагоприятных факторов в более комфортные местообитания. Нет осно-
ваний считать, что при освоении первыми грибами суши ситуация была 
иной, также как и в случае множества эволюционных выборов, совершен-
ных предковыми системами в филогенетическом прошлом (Раутиан, Же-
рихин, 1997). Вряд ли существовал некий единый адаптационный путь. 
Судя по всему, он мог включать первоначальную сопряженную эволю-
цию с растениями через образование лишайниково-подобных ассоциаций 
к изменению плана строения наземных растений, образование корневых 
систем. Грибы, тесно ассоциированные с растениями, особенно в случае 

Еще один хороший пример стратегии избегания среди грибов  – пе-
реход к эндофитному образу жизни. Долгое время полагали, что ткани 
растений, особенно меристематические, абсолютно стерильны. Однако 
сравнительно недавно было выяснено, что проводящие ткани растений 
постоянно заселены микроорганизмами, в том числе микроскопически-
ми грибами (рис.  7). В определении понятие «эндофитные грибы» пока 
нет однозначности. Есть мнение, что этим термином следует обозначать 
только виды, инициирующие патогенез и способные расти и сохраняться  
в межклеточном пространстве и внутри тканей растений. Такие грибы, 
как правило, характеризуются четкой приуроченностью к видам растений-
хозяев, их физиолого-биохимическим и фенологическим ритмам. С другой 
точки зрения предлагается относить к эндофитным любые микроорга-
низмы, обнаруживаемые в растительных тканях, полагая, что временное  
эндофитное развитие представляет собой реализацию стратегии избега-
ния неблагоприятных факторов и характерно также для сапротрофных 
видов (Hirano, Upper, 2000).

Тем не менее, для некоторых видов грибов внутренние ткани листа 
представляют собой основное местообитание (Благовещенская, 2006). 
Так, гриб Neotyphodium lolii растет в межклеточном пространстве листьев 
злаков, продуцируя вторичные метаболиты, так влияющие на организм 
растения-хозяина, что последний становится более резистентным к недо-
статку воды и воздействию насекомых-фитофагов. В свою очередь рас-
тение обеспечивает клетки гриба всеми необходимыми питательными 
веществами. Такого рода взаимоотношения вполне справедливо относить  
к мутуалистическим (Kogel et al., 2006).

Вероятнее всего, эндофитный образ жизни  – гораздо более сложное  
и эволюционно древнее явление, чем казалось ранее. Его возникновение, 

Рис. 7. Эндофитные грибы в тканях растений: а – Neotyphodium lolii в листьях 
рейграсса; б – Сystofilobasidium capitatum в плодах бересклета, в – аскомицетовые 
дрожжи в клетках корня недотроги.

а б в
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Опыт реконструкции сообществ древнейших 
растений-углеобразователей  

на примере Уйбатского местонахождения  
(нижний девон Минусинской котловины)
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На основе тафономического и морфо-физиологического анализа вос-
станавливается характер сообществ растений-углеобразователей 
Уйбатского местонахождения (нижний девон, Минусинская котло-
вина). Угли местонахождения сложены остатками сосудистых рас-
тений с очень толстой кутикулой, принадлежащих к группе зосте-
рофилловых. Данные растения образовывали плотные моновидовые 
заросли на конусах выноса в условиях сухого семиаридного клима-
та; такие условия ранее считались практически непригодными для 
заселения первыми наземными растениями.

Ключевые слова: нижний девон, Минусинская котловина, растения-угле-
образователи, морфология, палеоэкология.

Стремительное развитие наземной флоры в силуре – раннем девоне 
привело к значительному увеличению биомассы растительных сообществ, 
и как следствие, началу угленакопления 1. Угли первой, девонской, эпохи 
углеобразования, широко распространены в средне-, реже нижнедевон-
ских отложениях Западной Сибири, Европейской части России, Казахста-
на, Китая и Канады. Как правило, это линзы 10–20 см мощностью, хотя 
встречаются и значительно более крупные пласты большой протяжен-
ности, мощностью до нескольких метров (Наливкин, Слатвинская, 1962; 

1 Угли (сапропелиты) известны и в более древних отложениях, начиная с докембрия, но бо-
лее или менее интенсивное угленакопление началось только в девоне, который считается 
обычно первой эпохой углеобразования.

Палеопочвы и индикаторы континентального выветривания в истории биосферы. 
Серия «Гео-биологические системы в прошлом». М.: ПИН РАН, 2010. С. 112–119.
http://www.paleo.ru/paleosoils_and_weathering/

Ищенко, Ищенко, 1981; Лапо и др., 1984; Han Dexin, 1989; Volkova, 1994  
и др.). Из углей этой эпохи наиболее распространены так называемые 
барзасситы  – разновидность кутикуловых липтобиолитов, сложенных 
остатками своеобразных растений с очень толстой кутикулой, иногда от-
носимых к формальной группе Spongiophytales. Природа данных растений  
и характер образуемых ими сообществ являются предметом оживленной 
дискуссии палеоботаников. Разные исследователи относят эти растения 
к водорослям, высшим растениям или считают представителями осо-
бой промежуточной группы, осваивавшей девонскую сушу (Broushkin, 
Gordenko, 2009). В данной статье мы предприняли попытку реконструи-
ровать сообщества этих своеобразных растений-углеобразователей в све-
те новых данных по морфологии, анатомии и тафономии, полученных 
нами в результате изучения материалов, происходящих из местонахожде-
ния флоры раннедевонского возраста, расположенного на р. Уйбат вблизи 
г. Абакана (Республика Хакасия).

Нижнедевонские отложения изученного местонахождения  – крас-
ноцветная вулканогенно-осадочная толща мощностью в несколько сотен 
метров  – представляют собой типичные континентальные красноцветы 
формировавшегося Минусинского межгорного прогиба. Угли встреча-
ются в нижней алеврито-песчаной части разреза местонахождения, кото-
рая относится в настоящее время к уйбатской свите, условно датируемой 
прагой–эмсом, порядка 410–400 млн. лет назад (Краснов, 2007; Страт. сл., 
1991). Данная толща сложена преимущественно тонкозернистыми пой-
менными отложениями, часто со следами педогенных преобразований,  
с отдельными песчаными заполнениями слабоизвилистых русел и единич-
ными тонкими линзами сероцветных разностей. По своему генезису дан-
ные отложения представляют собой, по всей видимости, осадки дисталь-
ной части конусов выноса, формировавшихся у подножия вулканических 
построек раннего девона в условиях засушливого семиаридного климата 
(Броушкин, Горденко, в печати). На общую сухость климата указывают 
красноцветность пород и наличие почвенных карбонатов. Такие характе-
ристики почв как значительное развитие трещин усыхания и плоскостей 
скольжения в верхней части почвенного профиля, а также особенности 
распределения карбонатов, указывают на ярко выраженное чередование 
сезонов  – преобладающего сухого, с резким недостатком, и влажного,  
с обилием воды (см., например, Collinson, 1996).

Угли Уйбатского местонахождения приурочены к единичным мало-
мощным сероцветным линзам в красноцветной толще, по-видимому, со-
ответствующим более обводненным пониженным участкам поверхности 
конуса выноса. Угли образуют протяженные линзы до 15 см мощностью, 
приуроченные к выдержанным тонким прослоям горизонтальнослои-
стых мелкозернистых песчаников (рис. 1а). Подошва и кровля линз угля 
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Рис. 1. a – выход угля в разрезе Уйбатского местонахождения, стрелками от-
мечены подошва и кровля угольной линзы; б – поверхность угля со скоплением 
осей углеобразующего растения.

а

б

нечеткие, с переслаиванием разностей; в самом угле имеются многочис-
ленные линзочки песчаника. Угли представляют собой массовые моно-
видовые скопления остатков осей своеобразного растения с толстой ку-
тикулой (рис.  1б), сходного с растениями-углеобразователями других 
местонахождений – Orestovia Ergolskaya из среднего (?) девона Кузбасса 
и широко распространенной в среднедевонских отложениях на террито-
рии Восточно-Европейской платформы Schuguria Tschirkova-Zalesskaya. 
Фрагменты осей нового растения крупные (диаметром до 2 см, длиной 
до 50  см), сохранившиеся в виде уплощенных кутикулярных покровов  
с сильно сокращенными в объеме витренизированными тканями. Остат-
ки растений в отдельных напластованиях обычно одинаково ориенти-
рованы и часто сортированы по размеру. Отсутствие так называемой  
«почвы пласта» (почвенного слоя с остатками базальных частей расте-
ний in situ) в подошве линз и общий характер скоплений свидетельству-
ют об аллохтонности данных углей, а характер вмещающих песчаников,  
сортировка и ориентированность остатков растений указывают на вы-
сокую динамику среды, в которой они откладывались. Вероятнее все-
го, речь идет об отложениях потоков поверхностного смыва или неболь-
ших пойменных дельт, формировавшихся в межрусловых пространствах  
при прорывах прирусловых валов в половодье.

Хорошая, относительно полная сохранность остатков растений ука-
зывает на незначительную дальность переноса от мест произрастания.  
По всей видимости, первоначально эти растения образовывали плотные 
заросли на понижениях поверхности конуса, возможно по берегам эфе-
мерных водоемов, откуда они могли смываться водными потоками во вре-
мя влажного сезона.

Растение, остатками которого сложены угли Уйбатского местонахож-
дения, характеризуется относительно редким, нерегулярным, псевдомоно-
подиальным ветвлением осей. Оси часто несут короткие выросты – осно-
вания неразвившихся ветвей. Значительная часть осей фертильные; спо-
рангии расположены латерально на коротких ножках, несколькими верти-
кальными рядами, рассредоточены по длине осей. Спорангии небольшие, 
круглые или почковидные, дорсовентрально уплощенные, вскрывались 
поперечной щелью на две более или менее равные створки вдоль утолщен-
ного дистального края. Трахеиды проводящего пучка преимущественно  
с лестничными утолщениями; стенки трахеид между утолщениями несут 
многочисленные мелкие поры (трахеиды G-типа). Кутикула осей толщи-
ной до 250  мкм; устьица распределены по поверхности осей более или 
менее равномерно, аномоцитные. Устьичная апертура с околоапертурным 
гребнем (рис. 2а–г).

Расположение, форма и характер вскрывания спорангиев данного рас-
тения, а также наличие у него трахеид G-типа определенно указывают  
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Рис. 2. Углеобразующее растение Уйбатского местонахождения: а – фрагмент 
оси с латерально расположенными спорангиями; б  – вскрывшийся пустой дву-
створчатый спорангий, СЭМ; в – трахеиды G-типа с мелкими порами на участках 
стенки между лестничными утолщениями (контррельеф), СЭМ; г – устьице, вид  
с внутренней поверхности кутикулы, СЭМ.

а б

в г

на его принадлежность зостерофилловым  – одной из древнейших групп 
наземных сосудистых растений (Броушкин, Горденко, 2009).

Общими чертами, сближающими новое растение с Orestovia  
и Schuguria, являются очень толстая кутикула, извилисто-лентовидный 
«водорослеподобный» облик остатков осей, наличие неразвившихся ветвей, 
относительно большой диаметр осей при тонком проводящем пучке и т. д. 
В то же время очень важным отличием уйбатского растения от остальных 
растений, образующих барзасситы, является находка у него спороношений  
(у остальных углеобразующих растений они до сих пор не известны).

С экологической точки зрения, новое растение демонстрирует ярко вы-
раженный ксероморфизм (очень толстая кутикула, массивная кутиниза-
ция апертуры и наружных периклинальных стенок замыкающих клеток 
устьиц, хорошо развитые околоапертурные гребни). В сочетании с этими 
особенностями, относительно большой диаметр осей при слабо развитых 
проводящих тканях и вероятном доминировании тонкостенной паренхи-
мы (на что указывает их форма сохранности), может указывать на сукку-
лентность данного растения. Перечисленные признаки в контексте вос-
станавливаемых условий среды местонахождения несомненно являются 
адаптацией к временному пересыханию местообитаний, возможно также  
к их засолению (часто наблюдающемуся в водоемах в таких климатиче-
ских условиях). На возможную галосуккулентность Orestovia ранее указы-
вала Н.С. Снигиревская (1993).

Тонкий проводящий пучок и отсутствие механических тканей во внеш-
ней коре свидетельствуют об отсутствии у нового растения надежной 
опорной системы. При относительно крупных размерах, неравномерном 
ветвлении, извилистом характере осей, они едва ли могли удерживаться 
в вертикальном положении самостоятельно. Устойчивости ортотропные 
оси растения могли достигать, только опираясь друг на друга в густых за-
рослях, что может служить косвенным свидетельством сомкнутости об-
разуемых ими сообществ. В то же время, это может свидетельствовать  
о полегающем габитусе растения, при котором оно разрастается и захва-
тывает пространство не с помощью специализированных плагиотропных 
осей – столонов или ризомов, а за счет полегания и укоренения ортотроп-
ных осей (что хорошо известно, например, у современных плауновидных 
рода Huperzia Bernh.). В пользу такого габитуса у данного растения может 
свидетельствовать также отсутствие на фертильных осях терминальных 
спороношений (это также характерно для Huperzia), что позволяет продол-
жение вегетативного роста оси после спороношения, а также наличие боль-
шого количества неразвившихся ветвей, по-видимому, функционирующих 
как спящие почки, в том числе в дистальных частях осей.

Среда обитания уйбатского растения с одной стороны характеризова-
лась ярко выраженными стрессовыми условиями среды, с другой – ее не-
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стабильностью. Его приспособления к сухости и возможному засолению 
являются указанием на то, что в целом оно придерживалось s-стратегии, 
тогда как обилие спороношений (элемент r-стратегии) является реакци-
ей на общую нестабильность поверхности конуса выноса. Вероятное на-
копление остатков отмерших осей in situ, благодаря их устойчивости к 
разложению из-за толстой кутикулы, могло защищать почки растения от 
высыхания и неблагоприятного воздействия высоких температур в за-
сушливый период, что известно у некоторых современных растений за-
сушливых местообитаний. Такой покров отмерших остатков должен быть 
благоприятен также для развития сапротрофов (в частности, грибов)  
и беспозвоночных, в первую очередь детритофагов. Важен тот факт, что 
такие сообщества существовали и продуцировали значительную биомассу 
в условиях, ранее считавшихся практически непригодными для заселения 
девонскими растениями.

Авторы благодарны Д.А. Мамонтову (МГУ) за помощь при сборе ма-
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«ухода» в растительные ткани (микориза, эндофиты) – это демонстрация 
избегания лимитирующих условий наземной среды. Наряду с этим нель-
зя исключить и самостоятельного «активного» освоения суши грибами, 
собственно и приведшего к выработке специфических адаптаций грибов – 
развитого мицелия, пигментации, активного отстрела спор. Наконец, оно 
могло идти и пассивным путем, за счет увеличения патиентности и выжи-
ваемости грибов.

Судя по всему, не только за счет приобретения конкретных адаптаций, 
но за счет лабильности и многоканальности освоения суши, грибы стали 
одним из важнейших компонентов современных наземных экосистем, в зна- 
чительной степени определяющих особенности их функционирования. 
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Зооиндикация эволюции травяных биомов
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Травянистые растения, в том числе и злаковые, появляются уже  
в позднем мелу, но травяные биомы широко распространяются толь-
ко в конце палеогена – начале неогена. Они характеризуются весьма 
высоким биотическим разнообразием, при этом разнообразие консу-
ментов растет особенно быстро. Часто об изменении разнообразия 
растений удобнее судить по разнообразию насекомых. Свидетель-
ством обилия травоядных служит совпадающее с распространением 
травяных биомов появление и обилие ископаемых шаров навозников 
и других пастбищных насекомых – падальшиков, паразитов позво-
ночных, таких как слепни, мухи це-це и других. Пастбищные эко-
системы характеризуются очень высоким уровнем продуктивности  
и совершенной способностью к саморегуляции, в первую очередь 
за счет очень высокого уровня переработки продукции растений,  
экскрементов и трупов. 

Ключевые слова: травяные экосистемы, эволюция.

All flesh is grass

Важнейший процесс в эволюции экосистем это создание все более 
совершенного круговорота вещества и энергии, уменьшение их потерь  
за пределы экосистемы. Путей этих перестроек два  – повышение разно-
образия экосистемы, все более плотная упаковка экологических ниш, и по-
вышение способностей экосистемы препятствовать внешним воздействи-
ям, нарушающим круговорот. Однозначная связь разнообразия и устойчи-
вости известна и общепринята со времен Уоллеса, второй путь повышения 
устойчивости – сокращение эрозии и стабилизация ландшафта экосисте-

Палеопочвы и индикаторы континентального выветривания в истории биосферы. 
Серия «Гео-биологические системы в прошлом». М.: ПИН РАН, 2010. С. 120–131.
http://www.paleo.ru/paleosoils_and_weathering/

мами  – привлекал меньше внимания. Важнейшим шагом в повышении 
противоэрозийных свойств растительности было появление и распростра-
нение вверх по катене травяных, особенно злаковых биомов.

Отсутствие растительного покрова ведет к усилению водной эрозии. 
Ныне эрозия тем меньше, чем богаче растительность, пустыни возникают 
при дефиците осадков по сравнению с радиационным индексом. В геоло-
гическом прошлом при отсутствии растений или существенно меньшей 
их противоэрозийной способности, эрозия и вероятность возникновения 
«бедлендов» была тем больше, чем больше был объем осадков. При этом 
обнаженность материнских пород увеличивалась, что усиливало физиче-
ское выветривание. Усиление эрозии увеличивает вероятность появления 
пейзажей, которые мы видим на китайских картинах. 

Сильная эрозия препятствует возникновению постоянной озерно-
речной сети, разгрузка континентального стока происходит на уровне 
моря, транспорт продуктов выветривания увеличивается, возникают 
обширные плоские образования, покрытые так называемым «равнин-
ным пролювием». Усиление эрозии не увеличивает мощности осадков, 
возможно даже уменьшает интенсивность осадконакопления из-за «раз-
мазывания» осадков по большей площади. Равномерное распределение 
осадков осуществляется системой «блуждающих рек», вместо речных 
осадков можно видеть сплошные дельты, покрывающие значительную 
часть площади континентов. Сток был преимущественно плащевым, 
вода в водоемы поступает более мутной, чем ныне, растворы не отде-
ляются от взвесей, мутность воды увеличивает нагрев поверхностных 
слоев и подтягивает термоклин к поверхности, сокращая глубину фоти-
ческой зоны. Чем больше эрозия на континентах, тем больше вероятность 
существования аноксных бассейнов, захороненной дисперсной органики 
и черносланцевых формаций. Значительное количество мелкодисперсной 
взвеси в стоке способствует удельной продуктивности (на объем) за счет 
лучшего снабжения фосфором и железом для азотфиксаторов, но снижа-
ет общую продуктивность (на площадь) из-за снижения освещенности. 
Представляется, что обсуждая любые биоценотические перестройки мы 
обязательно должны уделять существенное внимание изменениям влия-
ния биоты на процессы выветривания и эрозии.

Влияние изменения растительности на выветривание может отра-
жаться на содержании атмосферного CO2, которое было очень высоким 
в раннем палеозое, падает с распространением наземных растений в де-
воне, повышается в триасе и юре, затем падает до современного уровня 
(Berner, 1997). Экосистемы, особенно травяные, способны снижать содер-
жание атмосферного CO2. Было показано, что при повышении его содер-
жания не столько нарастает биомасса, сколько увеличивается скорость 
оборота углерода и его накопление в почве (Hungate et al., 1997).
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Предмет настоящей работы  – изменения биоразнообразия континен-
тальных экосистем и характера и биогеохимических круговоротов в ре-
зультате появления на Земле травянистых, преимущественно злаковых, 
биомов. Появление и ранние этапы развития злаковых биомов, учитывая 
их важнейшую роль в эволюции континентальной биоты и современной 
биоте Земли, привлекало весьма большое внимание палеоботаников и па-
леоэкологов, но особенно следует подчеркнуть значение работ В.В. Жери-
хина (1993, 1994). Однако эта проблема не может считаться окончательно 
исчерпанной. В настоящей работе предполагалось оценить изменение раз-
нообразия по изменению конечных консументов, образующих вершину 
трофической пирамиды. Представляется, что такой подход позволяет по-
лучить более интегративное представление о биоразнообразии. Основное 
внимание в соответствии со специализацией автора будет уделено хищ-
ным и паразитическим наземным и пресноводным насекомым. Основные 
положения биоценологии в применении к эволюции травяных биомов 
достаточно подробно рассмотрены в цитированных работах Жерихина и 
ниже не рассматриваются, тем более что взгляды автора отличаются от 
них лишь несущественно.

Травянистые биомы  – относительно позднее приобретение биосферы. 
Как травянистые растения часто рассматриваются позднепалеозойские  
и мезозойские папоротники, однако по биоценотической роли большинство 
из них это скорее небольшие деревья с необыкновенно коротким стволом. 
Их обширная крона занимает значительную площадь, но выходит, практи-
чески, из одной точки, так что эти растения создают очень мало препятствий 
поверхностному смыву. Слабая корневая система папоротников, кроме того, 
поставляет мало органики для почвообразования. Зеленая масса папорот-
ников содержит мало белка и много скелетных элементов, она мало поеда-
ется и позвоночными и беспозвоночными. Как ни странно, даже первичные 
девонские «псилофитовые» сообщества по противоэрозийным и почвообра-
зующим свойствам превосходили папоротниковые. Густые щетки стволи-
ков «псилофитов» были действенным препятствием на пути поверхностного 
стока, и широкая плоская зона перехода от суши к воде, в которой «псило-
фиты» сменяли ранее распространенные здесь водорослево-бактериальные 
маты, была областью разгрузки потоков от твердого стока. Жизнь в зонах 
денудации была крайне скудна, потреблять биогены было некому, и продук-
ты выветривания доходили до зон осадконакопления, сохраняя исходный 
состав и хорошо снабжая «псилофитовые» сообщества и микро- и макроэле-
ментами. Крупнозернистые фракции твердого стока разгружались в первую 
очередь, образуя достаточно хорошо аэрированные осадки, благоприятные 
для корней «псилофитов», а глинистые частицы, осаждаясь в более глубо-
ких зонах, благоприятных для строматолитов и водорослево-бактериальных 
матов, изолируют их от света и вызывают их гибель.

Зеленые органы позднепалеозойских и мезозойских растений от-
носительно мало повреждались листогрызущими насекомыми. Насеко-
мые предпочитали высасывать содержимое сосудов растений, в мезозое 
число семейств сосущих насекомых почти на порядок превышало число 
семейств листогрызущих. Ныне число тех и других практически одина-
ково. Немногочисленные мезозойские листогрызущие насекомые явно 
предпочитали проангиоспермы растения с отдельными признаками по-
крытосеменных, или питались генеративными органами. Они предпо-
читали пищу более богатую белком. Известно только два случая, когда 
пережеванные зеленые органы были найдены в пищеварительном тракте 
мезозойских насекомых, и оба раза это были остатки хейролепидиевых, 
которых В.А. Красилов (Расницын, Красилов, 2000) считает проангио-
спермами близкими к гнетовым. Вероятно, по своим физиологическим 
свойствам вегетативные органы хейролепидиевых, внешне похожие на 
брахифильных хвойных, были, как и у гнетовых, ближе к покрытосемен-
ным, чем к другим голосеменным. Состав насекомых-фитофагов юры  
и раннего мела хорошо подтверждает описанную закономерность.  
На фоне многочисленных сосущих насекомых, ксилофагов, палинофагов  
и спермафагов список филлофагов поражает немногочисленностью.  
В сущности это немногие бабочки-минеры и палочники. Даже жуки се-
мейства листоедов в это время представлены лишь протосцелинами, 
ближайшие современные родственники которых не объедают листьев,  
а обитают в пахикаульных стволах саговников. Среди многочисленных  
в раннем мелу скарабеид почти нет настоящих навозников, по мнению 
изучавшего их энтомолога Г.В. Николаева, это почти исключительно оби-
татели гниющей древесины. Известно, что обилие навозников хорошо 
коррелирует с обилием позвоночных-фитофагов. Из повреждений листьев 
чаще всего встречались мины, тоннели проложенные личинками насеко-
мых в толще листа. Обитавшие в них личинки могли выбирать наиболее 
богатые белком ткани и избегать попадания в пищу скелетных элемен-
тов. Позвоночные этого времени, вопреки широко распространенным 
мнениям, также не обнаруживают приспособлений к питанию зелеными 
частями растений. Например, динозавр игуанодон назван так за сходство 
в строении его зубов с зубами растительноядных ящериц игуан. Однако 
и игуанодон, и его зубы были громадными и, конечно, игуанодон не мог 
питаться подобно игуане, откусывая маленькие кусочки мягких листьев. 
Чтобы получить достаточно пищи, игуанодон должен был бы, подобно 
слону, объедать крупные ветки, причем должен был пережевывать их, для 
чего его зубы совершенно не были приспособлены. Еще менее были при-
способлены для питания ветвями деревьев зубы завропод. Не годились они  
и для собирания и переработки жесткой папоротниковой листвы. Пред-
ставляется, что и те, и другие все же питались водной растительностью. 
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Как только в конце раннего мела распространились покрытосеменные, 
процент поврежденных насекомыми листьев резко возрос, хотя все это 
были листья древесных растений. Большинство повреждений по-прежнему 
составляли мины, краевых объеданий было относительно немного. Разно-
образие листогрызущих насекомых увеличивалось очень медленно и, по-
прежнему, его рост сильно отставал и от роста доли поврежденных листьев 
и от разнообразия сосущих насекомых. Положение меняется во второй 
половине позднего мела. В ориктоценозах местонахождений насекомых 
в значительном количестве появляются настоящие листоеды. Это, в пер-
вую очередь, листоеды-донациины, современные представители которых 
обитают на водной прибрежной растительности – тростниках и камышах. 
Одновременно, судя по изменению строения зубов, меняется и пищевой 
режим части динозавров. Они обзаводятся мощными зубными батареями, 
которые хорошо могли сопротивляться истиранию и измельчать пищу. 
Зубные батареи гадрозавров и рогатых динозавров состоят из сотен плот-
но пригнанных друг к другу зубов, их наружная эмаль образует гребешки, 
похожие на пластинки слоновьих зубов. Эти образования уже вполне при-
годны для переработки высокоабразивной пищи, что мы и видим по ко-
пролитам, фоссилизованным навозным кучам, приписываемые утконосым 
динозаврам (Chin, Gill, 1996). Они состоят из измельченных кусочков дре-
весины болотных кипарисов. Однако было бы преждевременным думать, 
что это и была основная пища гадрозавров. Клеточная структура древе-
сины практически не изменена, то есть она не переваривалась. Скорее, 
основной пищей этих динозавров были травянистые водные и приводные 
покрытосеменные, которые переварились, а сохранились попавшие вместе 
с ними ветки деревьев. Именно для болотных кипарисов весьма высока ве-
роятность попадания вместе с другой болотной растительностью в пище-
варительный тракт динозавров. Характерно, что в копролитах нет остатков 
древесины покрытосеменных. Если бы гадрозавры питались в основном 
ветвями деревьев, они бы, конечно, не пренебрегали и покрытосеменны-
ми. Если допустить, что гадрозавры питались гелофитами, то неизбежно 
часть из них выдергивалась с корнями, с которыми в рот попадали высока-
бразивные частицы грунта. Мягкая водная растительность истирала зубы 
сильнее, чем ветки деревьев. Под копролитами этих динозавров найдены 
норки навозников, заполненные более мелкими кусочками древесины, чем 
в основной массе копролита. Интересно, взрослые навозники отбирали для 
своих личинок более мелкие кусочки или дожевывали их? Ни то, ни другое 
не делают современные жуки-навозники.

Разнообразие консументов постоянно повышалось и скорость оборо-
та фауны была весьма высокой. Это особенно заметно среди динозавров.  
Из местонахождений верхнего мела известно больше видов динозавров, 
чем за всю их предшествующую историю, хотя поздний мел составляет 

лишь ее пятую часть. Увеличение шло в первую очередь за счет форм, 
которых предлагается считать травоядными. В то же время и динозавры, 
сохранившие прежний образ жизни, такие как завроподы, сохраняются  
в той мере, в которой сохраняются их местообитания. Среди насекомых мы 
также видим увеличение разнообразия за счет групп современного типа. 
Это можно видеть среди жужелиц, где распространяются представители 
Carabinae и Harpalinae, среди Scarabaeidea, где на фоне сохраняющихся де-
тритофагов распространяются настоящие навозники и хрущи, в Северной 
Америке описаны первые ископаемые остатки навозных шаров (Roselli, 
1939), частью описанных в ихнороде Coprinisphaera Sauer, 1956, частью 
оставшихся неназванными (Genise et al., 2000), появляются многие под-
семейства листоедов, а Rhynchophora представлены почти исключительно 
Curculionidae, ныне самым большим по числу видов семейством на Земле. 

Потребление листьев насекомыми еще более возросло в начале палео-
гена (Д. Василенко, личное сообщение), вопреки утверждению К. Лабан-
дейры (Labandeira, 2000) о его резком падении в ходе мел-палеогенового 
биотического кризиса. На это же указывает и обилие донациин в ранне-
палеоценовых экосистемах Дальнего Востока. В течение палеогена и у на-
секомых и у позвоночных шло в основном «качественное» развитие фи-
тофагии – появлялись все новые группы фитофагов, но их общее обилие 
росло относительно мало. Среди насекомых листогрызущие еще заметно 
отставали по семейственному обилию от сосущих. Млекопитающие, судя  
по уровню специализации их зубов, были скорее филлофагами, чем потре-
бителями травянистых растений. Низкий уровень фитофагии можно по-
чувствовать по низким обилию и разнообразию высших трофических уров-
ней. Для позвоночных было сформулировано представление о «дефиците 
хищников», в качестве которых выступали неспециализированные млеко-
питающие и нелетающие птицы (Раутиан, Каландадзе, 1995). «Дефицит» 
связывался с трудностью создания совершенного хищника. Более вероят-
ным представляется ситуация, когда доступная продукция растительности 
и, соответственно, консументов первого порядка просто недостаточна для 
поддержания существования специализированных высокопродвинутых 
хищников, для таких экосистем лучше подходят малоспециализированные 
формы. Насекомые большей части эоцена не дают свидетельств широко-
го развития открытых ландшафтов с травянистой растительностью, в том 
числе и прибрежно-водной. Так в гигантской среднеэоценовой экосистеме 
Грин-Ривер на западе Северной Америки мелководья занимали не трост-
никовые заросли, а водорослево-бактериальные маты. Однако уже к концу 
эоцена положение меняется. Достаточно подробно изученная экосистема 
местонахождения Бембридж на острове Уайт, Англия не дает возможно-
сти однозначного истолкования. С одной стороны, доминант ориктоценоза 
местонахождения – муравьи рода Oecophilla, современные представители 
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которого строят гнезда из листьев деревьев, с другой, во многих группах, 
например в жуках, почти совсем нет ксилофагов, даже столь обильных  
в эоцене златок, зато часто встречаются хортобионты. Среди прямокрылых 
необыкновенно обильны медведки, тяготеющие к луговым местообитани-
ям. Необыкновенно много в ориктоценозе остатков жуков из рода Scirtes, 
обитающих на болотной растительности, довольно обильны и донациины. 
Среди макроостатков растений доминируют остатки тростников.

Значительный подъем фитофагии произошел в конце палеогена-
начале неогена с распространением открытых ландшафтов и злаков-
ников на всех континентах, хотя это распространение проходило не 
одновременно и в основном независимо. При этом, в образовании коа-
даптационных комплексов пастбищных растений и их консументов мог-
ли участвовать, особенно среди последних, совершенно разные компо-
ненты. Тем не менее, у этого этапа развития травяных экосистем везде 
были важнейшие общие черты. Во-первых, везде травяные экосистемы 
впервые вышли на плакор и стали основным компонентом ландшафта.  
До этого травяные экосистемы занимали начальные стадии гидросерии 
и существовали в виде зарослей водных прибрежных гелофитов или 
лугов. Во-вторых, везде, даже в тропической зоне, они занимали обла-
сти с сезонным климатом, где травянистые растения имели определен-
ные преимущества. В-третьих, основная организация экосистемы была 
одной и той же: основные продуценты злаки, консументы первого поряд-
ка – крупные травоядные (копытные), мелкие травоядные позвоночные 
(чаще всего грызуны) и листогрызущие насекомые (саранчевые, бабочки, 
термиты). Важно, что многие из них (копытные, саранчевые и особенно 
термиты) способны потреблять сухие растения и уничтожать ветошь.  
В переработке ветоши активно участвуют и жуки, например, чернотел-
ки (Мордкович, 1982), антициды и многие другие.

Главное экологическое достоинство травянистых растений  – способ-
ность их быстрого восстановления после любых неблагоприятных воз-
действий, как биотических, так и абиотических. Особенно устойчивы 
многолетние злаки: огромная корневая система, биомасса которой может 
в несколько раз превышать биомассу надземных частей растений. За счет 
запасенных в корнях питательных веществ они могут очень быстро вос-
станавливаться и после морозов, и после засухи, и после объедания над-
земной части растения фитофагами, и позвоночными и беспозвоночными. 
Однако, будучи хорошо приспособленными к существованию при смене 
благоприятных и неблагоприятных условий, в стабильных условиях они 
проигрывают конкурентную борьбу за свет древесным формам. Поэтому 
травянистые растения наиболее распространены в зонах сезонного клима-
та, в стабильных условиях тропической зоны они редки, а в дождевом тро-
пическом лесу вообще почти не встречаются. Тем самым, распространение 

злаковых биомов может маркировать переход от эквабильной «теплой» 
биосферы к «холодной», зональной и сезонной.

Легко восстанавливаясь при объедании, злаковники способны поддер-
живать высокую биомассу и высокое разнообразие фитофагов, их хищ-
ников и паразитов. Стабильность биомассы продуцентов и консументов 
первых порядков создает преимущество специалистам перед генерали-
стами, нарезанию экологического пространства на многочисленные эко-
логические ниши, увеличивает обилие К-отобранных форм и обеспечива-
ет прогрессивный характер эволюции и ее высокую скорость. Известно, 
что каждый из многочисленных видов африканских антилоп предпочи-
тает определенные виды травы. Однако речь действительно должна идти  
о предпочтении, в случае необходимости любой вид травоядных может 
потреблять значительный спектр трав. Злаки не вырабатывают специфи-
ческих защитных свойств, ни колючек, ни ядовитых веществ, потребители 
могут и не становиться олигофагами для преодоления защитных барьеров 
растений. Злаки, способные быстро отрастать после засыхания надземной 
части в неблагоприятных условиях, особенно «подходят» для потребле-
ния и насекомыми и позвоночными, в данном случае млекопитающими. 
Более того, злаковники формируются под постоянным воздействием паст-
бищных консументов, и, в конце концов, делаются зависимыми от них. 
Давно известно, что именно стравливание стабилизирует злаковые био-
мы, иначе злаковники покрываются ветошью, превращаются в кочкарник 
и зарастают кустарником (Пачосский, 1917; Проханов, 1965; McNaughton, 
1985; Knapp, Seastedt, 1986).

Распространение злаковников устанавливается по распространению 
семян злаков в семенных тафофлорах, а высокую продукцию можно оце-
нить для насекомых по распространению саранчевых, бабочек и их хищ-
ников и паразитов. Среди позвоночных распространяются продвинутые 
копытные и лучшие за всю историю земли хищники- собаки и кошки.  
На то же указывают многочисленные находки навозников и их шаров. 
Интересно, что в Южной Америке, где, как считают, злаковники распро-
странились раньше, существенно раньше распространяются и окаменев-
шие навозные шары. Неоген – время достижения наземными позвоноч-
ными наибольшего разнообразия в истории Земли. Наиболее выражен 
этот процесс был на северных континентах. Здесь возникают главные 
компоненты пастбищных экосистем – Bovidae в Азии и Equidae в Север-
ной Америке (Жегалло, 2009). 

Древнейшие значительные массивы открытых пространств саванново-
го типа появились уже в среднем эоцене Южной Америки, о чем свидетель-
ствуют результаты палинологических исследований и изучения палеопочв 
(Andreis, 1972). Одновременно появляются и многочисленные ископаемые 
остатки шаров навозных жуков (Genize, 1993), что может свидетельство-
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вать об обилии травоядных копытных. В эоцене среди млекопитающих 
уже известны формы, считающиеся травоядными – нотоунгуляты и непол-
нозубые  – глиптодонты (Simpson, 1983). Позднее к ним присоединяются 
литоптерны и своеобразные крупные грызуны. Вместе с сумчатыми хищ-
никами этот комплекс образовывал хорошо сбалансированное сообщество 
и был разрушен только вторжением из Северной Америки арктогейных 
млекопитающих по Панамскому мосту

На территории Арктогеи (Евразия, Северная Америка и Африка) пер-
вые травоядные млекопитающие зарегистрированы уже в олигоцене Се-
верной Америки, в раннем олигоцене, а, возможно, в позднем эоцене 
здесь найдены такие типично пастбищные насекомые, как мухи це-це, 
впоследствии сохранившиеся только в Африке, найдены и такие инди-
каторы открытых пространств как сетчатокрылые-немоптериды, также 
не сохранившиеся в Америке. В миоцене за счет обмена через Берингию  
на колоссальных просторах Арктогеи формируется единая пастбищная 
биота. Основу ее создавали злаки, известные по находкам семян с олигоце-
на, но давшие обширные злаковники только в миоцене. Анализ морфологии 
злаков позволяет рассматривать некоторые черты их эволюции, как прямое 
приспособление к стравливанию копытными. Распространение злаковни-
ков маркируется по характерным почвам в Северной Америке (Retallack, 
1997), Африке (Retallack, 1992) и Азии (Касимов, 1988). Блок первичных 
консументов состоял прежде всего из бовид и лошадиных, среди насеко-
мых это были саранчевые, бабочки, термиты, некоторые жуки. Впервые 
биомасса копытных стала достаточно велика, чтобы поддерживать таких 
совершенных хищников как собаки и кошки, по большей части саблезубые. 
Интересно, что в Южной Америке на совсем другой основе были созданы 
аналоги арктогейных копытных и сумчатые хищники, сходные с собакам 
и кошками, в том числе и сумчатый саблезуб. Среди насекомых возникает 
мощный комплекс копробионтов и падальщиков, способных переработать 
массу экскрементов и трупов за считанные дни (Genise, 2005). Все эти на-
секомые имеют многочисленных специализированных хищников и пара-
зитов. Кроме прямых членов пастбищного консорциума среди насекомых 
есть значительное число форм, связанных с открытыми ландшафтами, та-
кие как мухи-ктыри, жужжала и неместриниды, жуки-нарывники, роющие 
и песчаные осы, мирмелеонтидные сетчатокрылые и многие другие. Рас-
пространение пастбищных биомов кульминирует к концу миоцена, в мес-
синии, когда одновременно распространяются более продуктивные травы, 
способные к фотосинтезу С4-типа и значительно возрастает гипсодонт-
ность зубов лошадиных (Retallack, 1997).

Позднее всего сформировался травяной пастбищный комплекс в Ав-
стралии. Пастбищные млекопитающие, и травоядные и хищные здесь со-
стояли из сумчатых. Этот комплекс также обладал отдельными чертами 

предыдущих, но не был столь продуктивным, что было показано впослед-
ствии, когда местные навозники не смогли справиться с переработкой на-
воза ввезенного в Австралию скота.

Присутствие огромной биомассы корней подстегнуло почвообразова-
тельный процесс и резко усилило депонирование в почве биогенов при 
сокращении объема поверхностного стока и увеличении подземного. Био-
гены стали поступать в озера постепенно и равномерно, вероятность их 
ударного поступления с цветением воды и заморами уменьшилась. Озера 
стали макрофитными и более олиготрофными. Увеличилось разнообразие 
долгоживущих консументов, особенно это заметно на разнообразии хищ-
ных жуков-плавунцов.

Проведенный анализ показал, что:
1. Травянистые растения, в том числе и злаковые, появляются уже  

в позднем мелу, но сначала имели ограниченное распространение и травя-
ные биомы широко распространяются только в конце палеогена – начале 
неогена не одновременно и за счет разных компонентов, но по принципи-
ально единой схеме на разных континентах.

2. Травяные биомы характеризуются весьма высоким биотическим раз-
нообразием. С распространением травяных биомов разнообразие насеко-
мых возрастает в большей степени, чем разнообразие растений.

3. Группы, процветающие на травяных биомах, появляются ранее как 
немногочисленные лесные формы. Так ведут себя млекопитающие, хищ-
ные жуки жужелицы и паразитические наездники.

4. У насекомых таксоны группы семейства дифференцируются в го-
раздо меньшей степени, чем таксоны группы вида (тысячи видов на род  
и десятки тысяч на семейство).

5. Хотя биомасса падает на порядок с каждой ступенью трофической 
пирамиды, разнообразие консументов растет.

6. Часто об изменении разнообразия травоядных насекомых удобнее 
судить по росту разнообразия их специализированных паразитов. Так 
остатки бабочек остаются весьма редкими и в неогеновых ориктоценозах, 
но сильное возрастание обилия их паразитов наездников свидетельству-
ет о гораздо большей роли бабочек в экосистемах, чем может показаться  
на основе изучения их ископаемых остатков.

7. Свидетельством обилия травоядных служит совпадающее с распро-
странением травяных биомов появление и обилие ископаемых шаров на-
возников и других пастбищных насекомых – падальшиков, паразитов по-
звоночных, таких как слепни, мухи це-це и других.

8. Пастбищные экосистемы характеризуются очень высоким уровнем 
продуктивности и совершенной способностью к саморегуляции, в первую 
очередь за счет очень высокого уровня переработки продукции растений, 
экскрементов и трупов. Навозники и падальщики – важнейший компонент 
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травяных экосистем, минимизирующий потери биогенов, особенно азота, 
в круговороте. Животные, охотно поглощающие веточный корм, способны 
препятствовать зарастанию пастбищ кустарником.

9. В озерных экосистемах сильнее всего возрастает разнообразие ма-
крофитов и, в еще большей степени, консументов высших порядков, что 
может объясняться ростом степени олиготрофикации водоемов и ростом 
устойчивости их экосистем.

10. Если действительно в настоящее время имеет место перераспределе-
ние тепла по поверхности Земли, называемое «глобальным потеплением», 
имеет смысл переходить в зонах недостаточного и нерегулярного осадко-
накопления от распашки к пастбищному скотоводству с перенесением про-
изводства зерна в зоны регулярных осадков. Низкое качество зерна, про-
изводимого в этих зонах, может, компенсироваться добавлением белковых 
присадок, а экономическая неэффективность покрываться за счет высоких 
цен на экологически чистые продукты пастбищного животноводства.
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На основе изучения подкурганных педохронорядов в сухих и пу-
стынных степях юга России разработана концепция эволюции почв 
во второй половине голоцена. Предложен комплекс диагностиче-
ских палеопочвенных показателей, отражающих природные условия  
в эпохи энеолита, бронзы, раннего железа и средневековья (IV тыс. 
до н.э. – XIV в. н.э.). Дана характеристика органического вещества и 
состояния микробных сообществ разновозрастных палеопочв и вы-
явлены закономерности их вековой изменчивости. С использовани-
ем палеопочвенных и микробиологических данных реконструирова-
на динамика климата в южнорусских степях за последние 6 000 лет, 
выявлены кризисные и оптимальные этапы в развитии природной 
среды за историческое время.

Ключевые слова: голоцен, степь, палеопочвы, эволюция, климат, археоло-
гические памятники, органическое вещество, микробные сообщества

ВВЕДЕНИЕ

В эпоху энеолита около 6 000 лет назад в евразийских степях появляет-
ся новый тип погребального обряда. Над могильной ямой стали сооружать-
ся почвенно-грунтовые насыпи в виде полусферической или ступенчатой 
формы, вошедшие в отечественную научную литературу под названием 
курганы (рис. 1). Нередко их именуют степными пирамидами. Однако сле-
дует отметить, что известные всем египетские циклопические сооружения 
появились почти на 1 500 лет позже во время Древнего царства около 2 650 г. 

Палеопочвы и индикаторы континентального выветривания в истории биосферы. 
Серия «Гео-биологические системы в прошлом». М.: ПИН РАН, 2010. С. 132–163.
http://www.paleo.ru/paleosoils_and_weathering/

до н.э. (пирамида фараона Джосера). Размеры степных пирамид вполне 
сравнимы с их египетскими сородичами. Первоначальная высота некото-
рых курганов (Чертомлык, Солоха и др. на юге Украины) превышала 20 м, 
диаметр достигал 300–350 м. Наиболее крупная пирамида Хеопса имела 
высоту почти 147 м (сейчас 137 м), длину в основании – около 230 м. Кур-
ганный погребальный обряд просуществовал более 50 веков и исчез лишь  
в XV в. нашей эры. За это время археологические памятники подобного рода 
стали неотъемлемой частью степного ландшафта. Обычно они считаются 
объектами изучения археологии, этнологии и других гуманитарных наук  
и содержат информацию о духовной и материальной культуре народов, на-
селявших степи в древности и средневековье. Исследования древних курга-
нов южнорусских степей в последние десятилетия 20-го века особо приме-
чательно все возрастающей волной интеграции археологии и естественных 
наук (Демкин, 1997). Нарастая как снежный ком, эти комплексные работы 
вовлекли в сферу общих интересов, с одной стороны, специалистов в обла-
сти археологии, этнологии, истории, а с другой – почвоведения, палеоэко-
логии, микробиологии, минералогии, ботаники, зоологии и многих других 
дисциплин. Столь тесная интеграция упомянутых наук имеет свои при-
чины. Во-первых, уже не вызывает сомнений, что грунтовые погребаль-
ные памятники древней и средневековой истории одновременно являются 
и памятниками природы. Под разновозрастными курганными насыпями 

Рис. 1. Степные пирамиды Евразии на Великом шелковом пути.
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до наших дней сохранились почвы прошлых эпох, по стратиграфии и раз-
личным свойствам которых можно реконструировать историю развития 
природной среды и ее отдельных компонентов. Во-вторых, в курганных 
захоронениях в качестве атрибутов погребального обряда нередко встре-
чаются растительные и животные остатки (древесина, кора, семена, кости  
и др.), которые дают возможность судить об особенностях древней флоры и 
фауны. И, наконец, в-третьих, использование разнообразных методов есте-
ственных наук в исследовании стратиграфии курганов, погребального ин-
вентаря, минеральных и органических веществ из могильных ям позволяет 
уточнить и расширить существующие представления об истории степных 
племен, а зачастую и получить принципиально новые данные для реше-
ния тех или иных этноархеологических проблем. Поэтому погребальные 
археологические памятники (курганы) евразийских степей, на наш взгляд, 
являются уникальным историко-природным и палеопочвенным архивом 
(Демкин и др., 2005, 2008). Созданный руками древнего человека, он дает 
возможность получить достоверную и весьма разнообразную информа-
цию о голоценовой истории развития природной среды и ее роли в жизни 
степных народов прошлых эпох.

В данной статье речь главным образом пойдет о древних палеопочвах 
степных пирамид Евразии – свидетелях и участниках прошедших бурных 
природных и исторических событий. Почвы служили основой палеоэко-
номики степных первобытных скотоводов и земледельцев эпохи бронзы, 
кочевников раннежелезного века и средневековья. Они поглотили пепел 
Санторина, впитали кровь сражений скифов с персами Дария I и с сарма-
тами. В памяти почв сохранились колеи повозок древних ариев и караванов 
Великого шелкового пути. Клубы почвенной пыли, закрывающие степь  
до горизонта, поднимались под копытами лошадей воинов с «раскосыми 
очами» Атиллы, Чингис-хана и Тимура. Древние почвы евразийских сте-
пей не раз испытывали природные катаклизмы: засухи, пожары, пыльные 
и соляные бури. Однако периодически наступали времена благоденствия, 
когда степь расцветала всеми красками, в ковыле терялись всадники, бро-
дили бесчисленные стада диких и домашних животных… 

ОТРАЖЕНИЕ КЛИМАТИЧЕСКИХ ИЗМЕНЕНИЙ В СВОЙСТВАХ 
ПАЛЕОПОЧВ АРХЕОЛОГИЧЕСКИХ ПАМЯТНИКОВ

На основе изучения подкурганных педохронорядов в степной зоне юга 
России нами выявлены основные диагностические палеопочвенные при-
знаки, отражающие состояние и вековую динамику степени увлажненно-
сти климата во второй половине голоцена. К их числу относятся глубина 
залегания в почвенном профиле аккумуляции карбонатов, гипса и легко-
растворимых солей, их запасы в слоях 0–50, 0–100 и 0–200  см соответ-

ственно; формы новообразований карбонатов; степень выраженности при-
знаков солонцеватости, цвет и структура солонцового гор.В1 и наличие/
отсутствие в нем новообразований оксидов марганца; окраска и мощность 
гумусового гор.А1+В1; содержание и состав гумуса; величина магнитной 
восприимчивости в гор.А1. В аридные климатические эпохи (рис. 2) в по-
чвенном профиле возрастали запасы легкорастворимых солей, гипса, кар-
бонатов, зоны их аккумуляции перемещались ближе к поверхности; транс-
формировались формы новообразований карбонатов; уменьшались мощ-
ность гумусового слоя и содержание гумуса; интенсифицировались про-
цессы ветровой эрозии и импульверизации солей с солончаков и акватории 
Каспийского моря. Напротив, при гумидизации климата происходило рас-
соление почвенно-грунтовой толщи, увеличивались содержание гумуса  
и величина магнитной восприимчивости в гор.А1, происходило рассолон-
цевание почв, в гор.В1 формировались обильные новообразования оксидов 
марганца. Кроме того, нами установлены микробиологические параметры, 
дающие контрастную характеристику микробного сообщества в степных 
палеопочвах в аридные и гумидные климатические периоды. К их числу 
относятся активная биомасса микроорганизмов и ее доля от суммарной 
микробной биомассы (C-МБ) и Сорг почвы; эколого-трофическая структу-
ра микробного сообщества; соотношение численности микроорганизмов, 

Рис. 2. Динамика почвенных свойств в связи с изменчивостью климата в го-
лоцене.
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использующих легкодоступное органическое вещество  – растительные 
остатки и труднодоступное  – гумус; индекс олиготрофности. Если, на-
пример, для палеопочв были характерны значительная биомасса активных 
микроорганизмов и их высокая доля от С-МБ и Сорг почвы, преобладание  
в эколого-трофической структуре микроорганизмов, использующих легко-
доступные органические вещества, высокие значения отношения числен-
ности микробов, использующих растительные остатки и гумус, низкие ве-
личины индекса олиготрофности, то это свидетельствует о гумидизации 
климата, обусловившей в засушливой степной зоне увеличение продук-
тивности фитоценозов, а следовательно, бóльшую биомассу поступающего 
в почву травяного растительного опада. Сравнительный анализ количе-
ственных и качественных показателей морфолого-химических и микро-
биологических свойств палеопочв подкурганных хронорядов дает возмож-
ность реконструировать направленность и масштабы вековой изменчиво-
сти атмосферной увлажненности, определить хронологическую позицию 
гумидных и аридных периодов в развитии климата за последние 6 000 лет. 
Выявляемые при этом закономерности эволюции почв в связи с динамикой 
климата являются основой для прогнозной оценки состояния почвенного 
покрова в условиях глобального изменения природной среды.

ПАЛЕОПОЧВЫ И КЛИМАТ ВОЛГО-УРАЛЬСКИХ СТЕПЕЙ  
В ГОЛОЦЕНЕ

Нами разработана концепция эволюции каштановых почв и динами-
ки климата волго-уральских степей во второй половине голоцена, которая 
базируется на изучении подкурганных педохронорядов, приуроченных  
к различным природным районам. Исследовано свыше 500  археологи-
ческих памятников (курганов), время сооружения которых относится  
к эпохам позднего энеолита, бронзы, раннего железа, средневековья и но-
вого времени и охватывает хроноинтервал 6 000–300 лет назад. Ключевые  
объекты расположены в пределах сухих и пустынных степей Нижнего По-
волжья и Южного Приуралья в ареалах современных темно-каштановых, 
каштановых и светло-каштановых почв (рис.  3). В концепции отражены 
закономерности пространственно-временной изменчивости каштанового 
почвообразования на региональном и фациальном уровнях, выявлена роль 
вековой динамики увлажненности климата в эволюции почв и изменчиво-
сти их свойств за последние 6 000 лет. 

ПРИВОЛЖСКАЯ ВОЗВЫШЕННОСТЬ, подзоны темно-каштановых 
и каштановых почв. Исследования курганов проводились на девяти клю-
чевых объектах, расположенных в различных природных районах возвы-
шенности (Волгоградская область). Установлено, что в эпоху ранней брон-
зы (5 000–4 500 лет назад) доминировали темно-каштановые и каштановые 

почвы различной степени засоленности и солонцеватости. По своим свой-
ствам почвы в целом были близки современным. Во второй половине 3 тыс. 
до н.э. резко активизировались процессы соленакопления, дегумификации, 
окарбоначивания, эрозии почв, что привело к опустыниванию ландшафтов 
и развитию около 4 000 лет назад эродированных, засоленных, карбонат-
ных каштановидных палеопочв. По организации профиля и морфолого-
химическим свойствам они были весьма близки современным бурым по-
чвам, развитым в настоящее время на буграх Бэра в низовьях Волги в по-
лупустынной зоне. Следует отметить, что подобного облика палеопочвы, 
названные автором «лессовидными», были обнаружены под курганами 
возрастом около 4 000 лет в сухостепной зоне Северного Причерноморья 
(Герасименко, 2009). Во 2 тыс. до н.э. каштановидные палеопочвы эволю-
ционировали в зональные каштановые почвы и солонцы, которые на про-
тяжении последующих 30 веков изменялись преимущественно на уровне 
родовых признаков. Во второй половине 2  тыс. до н.э. (3  300–2  500  лет 
назад) в ряде районов Приволжской возвышенности выявлена эволюция 
каштановых почв в темно-каштановые со смещением природных границ  
к югу (юго-востоку). В целом же палеопочвы финала эпохи бронзы  
(15–13 вв. до н.э.) характеризовались большей гумусированностью и мень-

Рис. 3. Схема района исследований.
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шей засоленностью по сравнению с предшествующим и последующим 
периодами. На протяжении эпохи раннего железа (3 500–1 600 лет назад)  
в составе почвенного покрова доминировали солонцеватые солончаковатые 
темно-каштановые и каштановые почвы, зачастую в комплексе с солонца-
ми. Вместе с тем, в хроноинтервале 2 500–1 600 лет назад имела место дина-
мика почвенных свойств на уровне родовых признаков. В частности, в 5 в. 
до н.э. и в 1 в. н.э. происходило некоторое рассоление почв, повышалась их 
гумусированность. Существенные преобразования палеопочвы претерпели 
в золотоордынское время (13–14 вв. н.э.). По сравнению с раннежелезным ве-
ком, в них резко снизились глубина залегания и содержание солей и гипса, 
произошла перестройка карбонатного профиля, увеличилось содержание 
гумуса, признаки солонцеватости приобрели остаточный характер. Палео-
почвенные исследования вала Анны Иоанновны (сооружен в 1718–1720 гг.) 
показали, что за последние 300 лет произошло заметное увеличение засо-
ленности фоновых каштановых почв с эволюционными преобразованиями 
на уровне родовых признаков. Сравнительный анализ свойств современных 
и погребенных почв дает основание полагать, что климат первой полови-
ны 18 в. был сравнительно влажным и холодным, что связано с влиянием 
Малого ледникового периода (Маундеровского минимума).

Около 5  000  лет назад количество атмосферных осадков было близ-
ко их современному значению. В начале 3 тыс. до н.э. началась постепен-
ная аридизация климата, продолжавшаяся на протяжении тысячелетия  
и достигшая максимума на рубеже 3–2 тыс. до н.э., когда норма осадков  
не превышала 150–200 мм/год. В конечном счете это привело к масштаб-
ному палеоэкологическому кризису в степях Восточной Европы, который 
характеризовался активизацией процессов соленакопления, дегумифика-
ции, окарбоначивания, эрозии палеопочв. Следует сказать, что в этот же 
период зафиксированы упадок и даже гибель древних цивилизаций Пе-
редней Азии в связи с опустыниванием ландшафтов и засолением земель.  
Однако уже в 18–17 вв. до н.э. началось смягчение климатических условий 
с увеличением степени атмосферной увлажненности. Пик этой гумидиза-
ции пришелся на вторую половину 2 тыс. до н.э. Очередной засушливый 
этап приходился на хроноинтервал конец 2 – первая треть 1  тыс. до н.э. 
Савромато-сарматская эпоха раннежелезного века (2 600–1 600 лет назад) 
характеризовалась чередованием влажных и засушливых периодов дли-
тельностью не более 200–300 лет. Повышение атмосферной увлажненно-
сти наблюдалось в 6–5 вв. до н.э., 1 и 4 вв. н.э., снижение – в 4–2 вв. до н.э.  
и во 2–3 вв. н.э. На наш взгляд, наиболее значительное увлажнение кли-
мата за историческое время имело место в 12–14 вв. н.э., когда среднего-
довое количество атмосферных осадков превышало современную норму  
на 80–100 мм. В природном отношении этот период можно характеризо-
вать как средневековый климатический оптимум. 

СРЕДНЕРУССКАЯ ВОЗВЫШЕННОСТЬ, подзона каштановых почв. 
Исследования проводились на территории Донской гряды (юго-восточная 
оконечность Среднерусской возвышенности) в Волгоградской области.  
В природном отношении данный участок приурочен к зоне сухих степей  
с каштановыми почвами.

Сравнительный анализ морфологических и химических свойств палео-
почв археологических памятников, сооруженных в середине 3 тыс. до н.э. 
(курганы) и на рубеже 13–12 вв. до н.э. («святилище»), а также современных 
фоновых почв дали возможность судить о закономерностях почвообразо-
вания и динамики климатических условий на юго-востоке Среднерусской 
возвышенности на протяжении 3–2 тыс. до н.э. Подкурганные палеопоч-
вы весьма существенно отличаются от палеопочвы, погребенной под на-
сыпью «святилища». На рубеже 13–12 вв. до н.э. на исследуемом участке 
были развиты не каштановые (как под курганами и в настоящее время), 
а темно-каштановые почвы. Они характеризовались мощным гумусовым 
профилем черной окраски, высокими гумусированностью и микробной ак-
тивностью, отсутствием солонцеватости, выщелоченностью от легкорас-
творимых солей и гипса, глубоким залеганием карбонатного горизонта, 
величиной магнитной восприимчивости в гор.А1 около 100х10-5  единиц 
СИ. Перечисленные почвенные свойства свидетельствуют о повышенной 
атмосферной увлажненности в период создания и функционирования па-
мятника. Полученные палеопочвенные данные свидетельствуют о суще-
ственной динамике природных условий в сухих степях Среднерусской 
возвышенности на протяжении бронзового века. 3 тыс. до н.э. характеризо-
валось нарастанием засушливости климата, которая достигла максимума 
скорее всего в конце данного хроноинтервала. В первой четверти 2  тыс. 
до н.э. началось смягчение климатических условий. В результате повыше-
ния атмосферной увлажненности в хроноинтервале 4 000–3 300 лет назад 
произошла эволюция каштановидных эродированных почв в каштановые 
и затем в темно-каштановые. Это привело к миграции границ почвенно-
географических подзон к юго-востоку (югу). В дальнейшем (конец 2 – пер-
вая четверть 1  тыс. до н.э.) вновь наступил засушливый период, обусло-
вивший очередной сдвиг природных рубежей, но к северо-западу (северу), 
и эволюционные преобразования почв, теперь уже темно-каштановых  
в каштановые, которые занимают доминирующее положение в почвенном 
покрове последние 2 500 лет. Сравнительный анализ свойств современных 
и погребенных почв, масштабы изменчивости их таксономической принад-
лежности (род, подтип) позволяют считать, что количество атмосферных 
осадков в исследуемом регионе в середине 3 тыс. до н.э. на 40–50 мм было 
меньше по сравнению с современностью (360 мм/год). Во второй полови-
не 2  тыс. до н.э. оно превышало современные среднегодовые показатели  
не менее чем на 50–60 мм.
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СЕВЕРНЫЕ ЕРГЕНИ, подзона каштановых почв. Территорию Север-
ных Ергеней, протяженность которых между долинами Волги и Дона со-
ставляет около 100 км, занимают пустынные и сухие степи соответственно 
со светло-каштановыми и каштановыми почвами. Причем смена зон проис-
ходит с востока на запад. Граница между ними языковатая, нередко встре-
чаются островные ареалы сухостепных ландшафтов в пределах пустынно-
степных, и наоборот.

Проведены исследования курганов, расположенных на западном склоне 
Северных Ергеней, в пределах сухостепной зоны (Волгоградская область). 
Время сооружения археологических памятников относится к эпохам позд-
него энеолита, средней бронзы и раннего железного века (6 000–1 800 лет 
назад). Впервые в практике почвенно-археологических исследований  
в Нижнем Поволжье были изучены палеопочвы позднего энеолита 
(первая четверть 4  тыс. до н.э., новоданиловская культура, датировка  
по 14С 5780±150 лет назад (ИГАН-2401). Погребенные почвы этого време-
ни диагностированы как темно-каштановые маломощные несолонцева- 
тые глубоко солончаковатые.

Полученные палеопочвенные данные позволили решить ряд важных 
вопросов, связанных с реконструкцией ландшафтных и климатических 
условий района исследований. Можно утверждать, что в первой половине 
4 тыс. до н.э. климатические условия отличались повышенной атмосфер-
ной увлажненностью. Именно этим объясняется формирование на месте 
нынешних каштановых почв высоко гумусированных темно-каштановых, 
содержание гумуса в которых (гор.А1) было не менее 5–6 %. В течение пер-
вой половины 3 тыс. до н.э. темно-каштановые почвы эволюционировали  
в каштановые, то есть произошел сдвиг природных рубежей к западу (юго-
западу). Дальнейшее нарастание аридизации климата во второй половине 
3 тыс. до н.э. инициировало дефляцию упомянутых почвенных подтипов, 
обусловило значительное засоление почвенно-грунтовой толщи, дегуми-
фикацию, перестройку карбонатного профиля и в конечном счете привело 
к формированию на рубеже 3–2 тыс. до н.э. эродированных каштановидных 
почв. В первой половине 2 тыс. до н.э. на севере Ергеней наступила очеред-
ная смена условий почвообразования, обусловленная постепенным ростом 
степени атмосферной увлажненности. К началу эпохи поздней бронзы 
(18–17 вв. до н.э.) произошло вторичное формирование ареалов каштано-
вых и светло-каштановых солонцеватых засоленных почв на месте каш-
тановидных. Морфолого-стратиграфические особенности погребенных 
почв дают основания считать, что в конце 1 тыс. до н.э. – начале 1 тыс. н.э. 
в пределах исследуемого района существовали сухостепные ландшафты, 
а следовательно, условия почвообразования были близки современным. 
Вместе с тем, сравнительный анализ отдельных свойств разновозрастных 
палеокаштановых почв и палеосолонцов сарматского времени свидетель-

ствует об их некоторой временной динамике. Однако масштабы изменчи-
вости отмеченных параметров не привели к изменению облика палеопочв 
на таксономическом уровне типа (подтипа) и касались лишь родовых при-
знаков. 4–2 вв. до н.э. (раннесарматское время) отличались сравнительно 
высокой засушливостью климата. В 1–2 вв. н.э. (среднесарматское время) 
отмечалось некоторое увеличение увлажненности, а затем вновь насту-
пил сравнительно аридный период, приходившийся на вторую половину  
2 – первую половину 3 вв. н.э. (позднесарматское время).

СЕВЕРНЫЕ ЕРГЕНИ, подзона светло-каштановых почв. Проведены 
палеопочвенные исследования курганных могильников, расположенных 
в 80 км к юго-западу от г. Волгограда. В почвенно-географическом отно-
шении исследуемый участок находится в западной части ареала светло-
каштановых почв, занимающих вершину и восточный склон Ергенинской 
возвышенности. В 5–10  км к западу пустынно-степная зона сменяется 
сухостепной с каштановыми почвами. Исследованы палеопочвы разново-
зрастных курганов бронзового века, которые датируются рубежом 4–3 тыс. 
до н.э. (ямная культура) и 19–17 вв. до н.э. (посткатакомбное время).

Палеопочва ямного времени относилась к каштановой (тогда как со-
временные фоновые представлены светло-каштановыми почвами). Для нее 
были характерны: сравнительно высокая гумусированность, отсутствие 
солонцеватости, значительные запасы легкорастворимых солей и гипса, 
близкое залегание к поверхности их аккумуляций, слабая текстурная диф-
ференцированность профиля, хорошая оформленность карбонатного гори-
зонта, обильная и крупная белоглазка, отсутствие белесоватости в гор.А1. 
Сочетание перечисленных признаков и свойств в почвенно-грунтовой тол-
ще свидетельствует о начале заметных изменений условий почвообразо-
вания от относительно гумидных к более засушливым. Палеопочва пост-
катакомбного времени (19–17  вв. до н.э.) относится к светло-каштановой 
солонцеватой солончаковатой. Ее свойства заметно отличаются от ямной 
палеопочвы. Прежде всего это касается появления признаков солонце-
ватости на фоне несколько меньшей засоленности. Резко усилилась сте-
пень текстурной дифференциации верхней части профиля. Запасы гипса 
увеличились вдвое. Несколько возросла величина магнитной восприим-
чивости в гор.А1 и В1. Снизилась щелочность в средней части профиля.  
При прежнем размере количество белоглазки увеличилось почти в два 
раза. Приведенные факты свидетельствуют о заметных различиях в усло-
виях почвообразования, существовавших на протяжении 19-17 вв. до н.э. 
по сравнению с таковыми на рубеже 4–3 тыс. до н.э. Особенности почвен-
ных свойств дают основания говорить о некотором увеличении увлажнен-
ности климата в первой четверти 2 тыс. до н.э.

ЮЖНЫЕ ЕРГЕНИ, подзона светло-каштановых почв. Палеопоч-
венные исследования археологических памятников проводились в Ики-
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Бурульском районе Республики Калмыкия. Территория расположена  
в пустынно-степной зоне со светло-каштановыми почвами. Время соору-
жения изученных курганов относится к раннему и среднему этапам брон-
зового века (5 000–4 000 лет назад). 

Установлено, что на рубеже 4–3 тыс. до н.э. (майкопская культура) в ис-
следуемом районе доминировали светло-каштановые слабосолонцеватые 
солончаковатые (или глубоко солончаковатые) палеопочвы. Они характе-
ризовались значительной мощностью гумусового горизонта А1+В1, тек-
стурной дифференцированностью, равномерным профильным распреде-
лением легкорастворимых солей и гипса при сравнительно небольшом их 
содержании и отсутствии аккумуляций до глубины 150–200 см, хлоридно-
натриевым типом химизма, хорошо развитым карбонатным горизонтом, 
наличием многочисленных новообразований оксидов марганца в гор.В1, 
В2, ВС. Палеопочвы раннекатакомбного времени (третья четверть 3 тыс. 
до н.э.) еще сохранили прежние подтиповую таксономическую принад-
лежность и морфолого-стратиграфическую организацию профиля. Вместе  
с тем, некоторые свойства и признаки заметно изменились. Несколь-
ко уменьшилась средняя мощность гумусового горизонта, причем мощ-
ность гор.А1 стала сильно варьировать (от 5 до 12  см). Резко возросли 
запасы легкорастворимых солей (в три раза) и гипса (в пять раз). В ниж-
ней половине профиля появились их мощные аккумуляции, тип засоле-
ния здесь изменился на хлоридно-сульфатно-кальциевый при сохранении 
хлоридно-натриевого в вышележащей метровой толще. Среди морфолого-
химических характеристик карбонатного профиля претерпел преобразо-
вания лишь средний размер белоглазки, который вдвое уменьшился. Су-
щественные эволюционные изменения палеосветло-каштановых почв при-
шлись на последнюю четверть 3 тыс. до н.э. (раннекатакомбная культура), 
что в итоге привело к формированию каштановидных карбонатных несо-
лонцеватых солончаковых почв. Коренным образом трансформировалась 
верхняя часть профиля: изменилась окраска; в полтора раза уменьшилась 
мощность гумусового горизонта; исчезли текстурная дифференциация, 
признаки солонцеватости, марганцевые новообразования. Произошла пе-
рестройка карбонатного профиля, вскипание отмечалось с поверхности. 
При сохранении прежних запасов в слое 0–200 см в верхней полуметро-
вой толще имело место перераспределение карбонатов, обусловленное ин-
тенсификацией их восходящей миграции. В результате содержание СаСО3  
в гор.В2са снизилось с 13–14 до 7 %, а в гор.А1 и В1 возросло с 0 до более 
чем 5 %. Произошло разрушение белоглазки, ведущее место заняли про-
питочные и дисперсные формы новообразований. По сравнению с пред-
шествующим временем запасы легкорастворимых солей и гипса в двухме-
тровой почвенно-грунтовой толще также не изменились. Однако отмечено  
их перераспределение с формированием еще одной зоны аккумуляции  

в гор.В2. Содержание солей здесь возросло почти в три раза, гипса – в семь 
раз. Тип засоления палеопочвы стал хлоридно-сульфатно-натриевый. Во 
всем профиле увеличилась щелочность, особенно сильно в верхних гори-
зонтах (на 1.5 единицы рН). Современная фоновая почва по морфологиче-
ским и химическим свойствам весьма близка к палеопочве ямного време-
ни. Среди же отличий следует отметить большее среднепрофильное содер-
жание легкорастворимых солей (в 1.5 раза) и гипса (в 1.4 раза); наличие их 
аккумуляций, приуроченных к средней части профиля (50–100 см); более 
резкая дифференциация между гор.А1 и В1 по содержанию ила и глины; 
наличие признаков осолодения; более глубокое залегание линии вскипа-
ния и зоны аккумуляции карбонатов.

Рассмотренные особенности палеопочв, погребенных под разново-
зрастными курганными насыпями, позволяют предложить следующую 
концептуальную модель педогенеза на территории Южных Ергеней  
для хроноинтервала 5 000–4 000 лет назад. На протяжении времени суще-
ствования майкопской, ямной и раннекатакомбной культур (5 000–4 300 лет 
назад) в регионе доминировали светло-каштановые солонцеватые солонча-
коватые почвы. В ходе их развития в течение этих семи веков произошла 
интенсификация процессов соле- и гипсонакопления в верхней двухметро-
вой почвенно-грунтовой толще, причем значительное место занимала эоло-
вая аккумуляция хлоридов натрия. В катакомбное время (4 300–4 100 лет 
назад) произошло резкое изменение условий почвообразования, вызвавшее 
катастрофическую дефляцию верхних почвенных горизонтов, активную 
миграцию к поверхности карбонатов, легкорастворимых солей, гипса.  
В дальнейшем в связи с изменениями природной среды каштановидные 
почвы вновь эволюционировали в светло-каштановые. Этот процесс начал-
ся уже в посткатакомбное время (18–17 вв. до н.э.) и в целом завершился  
в эпоху поздней бронзы (16–13 вв. до н.э.).

Полученные палеопочвенные материалы позволяют реконструировать 
динамику климата в исследуемом регионе на протяжении бронзового века. 
Особенности свойств почв майкопского времени свидетельствуют о том, 
что их развитие пришлось на смену сравнительно гумидных условий по-
чвообразования более аридными. Например, это подтверждается форми-
рованием хлоридно-натриевого типа засоления почвенно-грунтовой тол-
щи при небольшом содержании легкорастворимых солей и отсутствии их 
аккумуляции. Как известно, в аридные эпохи в Нижнем Поволжье возрас-
тает число пыльных бурь, усиливается процесс импульверизации солей  
с акватории Каспия. На протяжении 3  тыс. до н.э. засушливость клима-
та постепенно нарастала и скорее всего достигла максимума в последней 
трети этого хроноинтервала. В итоге процесс аридизации завершился па-
леоэкологическим кризисом, вызвавшим интенсивную дефляцию почв. 
Возможно, последней в определенной степени способствовала и хозяй-
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ственная деятельность древнего человека, в частности, скотоводство. Ре-
зультаты биоморфного исследования подкурганных палеопочв также сви-
детельствуют о резком ухудшении палеоэкологической ситуации на юге 
Ергеней в конце III  тыс. до н.э (Гольева, 2000). Также можно отметить,  
что практически идентичная схема динамики климата в эпоху бронзы 
предложена К.В.  Кременецким (Кременецкий, 1997) для территории Се-
верных Ергеней на основе палинологических данных.

ПРИКАСПИЙСКАЯ НИЗМЕННОСТЬ, подзона светло-каштановых 
почв. Исследуемая территория, расположенная в пределах Прикаспий-
ской низменности, входит в полупустынную (или пустынно-степную) 
почвенно-географическую зону. Изученный курганный могильник приу-
рочен к раннехвалынской равнине в Волгоградском Заволжье. Время со-
оружения изученных курганов относится к эпохе бронзы (рубеж 3–2 тыс.  
до н.э. и 16–15 вв. до н.э.), раннежелезному веку (3–4 вв. н.э.) и Средневе-
ковью (13–14 вв. н.э.).

Установлено, что в полупустынном Заволжье за последние 4 000 наи-
более существенные изменения почв пришлись на эпохи средней и позд-
ней бронзы (конец 3–2 тыс. до н.э.). В течение этого времени каштановид-
ные несолонцеватые карбонатные почвы эволюционировали в светло-
каштановые солонцеватые и солонцы, появилась комплексность почвен-
ного покрова. В раннем железном веке и в средневековье изменения почв 
не превышали таксономического ранга типа (подтипа). Наиболее заметные 
преобразования почвенных свойств на протяжении этих эпох отмечены 
в золотоордынское время (13–14  вв. н.э.): увеличение гумусированности, 
уменьшение засоленности, перестройка карбонатного профиля. Получен-
ные палеопочвенные данные дают возможность получить представле-
ния о климатических условиях, существовавших в исследуемом регионе  
на протяжении нескольких культурно-хронологических этапов эпох брон-
зы, раннего железа и средневековья. По нашему мнению, на рубеж 3–2 тыс. 
до н.э. (полтавкинская культура) пришлось начало аридизации климата, 
вероятно, продолжавшейся вплоть до эпохи поздней бронзы. В 16–15 вв. 
до н.э. (срубная культура) наступило увеличение атмосферной увлажнен-
ности с максимумом скорее всего в 14–13 вв. до н.э. В конце 3 в. н.э (поздне-
сарматская культура) наметилась тенденция гумидизации климата, полу-
чившая развитие в IV в. в качестве «микроплювиала». Среди исследован-
ных хроноинтервалов наиболее влажными условиями характеризовался 
климат золотоордынского времени (13–14 вв. н.э.).

Другая исследованная курганная группа в полупустынном Заволжье 
расположена на второй надпойменной террасе Волго-Ахтубы. Время со-
оружения памятников относится к 1–3  вв. н.э. (средне- и позднесармат-
ская культуры). Сравнительный анализ строения и свойств подкурганных  
и современных светло-каштановых почв дает основания высказать следу-

ющие соображения об истории почвообразования и состоянии природной 
среды в первые века новой эры на территории пустынно-степного Завол-
жья. Преобразования почв и почвенного покрова не носили кардинального 
характера и касались лишь некоторого уменьшения степени засоленности 
почвенно-грунтовой толщи и увеличения мощности гумусового горизон-
та. Они были обусловлены повышенной атмосферной увлажненностью  
в 1 – начале 2 вв., которая сменилась сравнительно засушливыми климати-
ческими условиями к середине 2 в. Изменение среднегодовой нормы осад-
ков за этот период, на наш взгляд, составляло не более 30–50 мм.

ПОДУРАЛЬСКОЕ ПЛАТО, подзона темно-каштановых почв. Почвенно-
археологические исследования проводились в Западно-Казахстанской  
области Республики Казахстан. Территория входит в зону сухих степей 
 с темно-каштановыми почвами. Изученный курганный могильник рас-
положен на левом коренном берегу р. Илек (приток р. Урал). Сооружение 
курганов датируется серединой 3 тыс. до н.э. (ямная культура), 17–16 вв.  
до н.э. (алакульская культура) и 5 в. до н.э. (савроматская культура).

Полученные палеопочвенные данные свидетельствуют о том, что на про-
тяжении последних 4 500 лет почвы исследуемого региона прошли сложный 
циклический путь развития с неоднократными преобразованиями свойств 
на уровне подтипа. Так, в ямное время (середина 3  тыс. до н.э.) на терри-
тории левобережного Илека были развиты темно-каштановые палеопочвы, 
которые, скорее всего, в конце 3 – начале 2 тыс. до н.э. эволюционировали 
в каштановые, а затем во второй половине 2 тыс. до н.э. – вновь в темно-
каштановые. На протяжении последних 2 500 лет изменения почв не превы-
шали таксономического ранга рода (степень солонцеватости, засоленности, 
гумусированности). Выявленные закономерности педогенеза определялись 
динамикой климата, прежде всего количеством атмосферных осадков. Па-
леопочвенные данные дают основания считать, что в конце 3 – первой по-
ловине 2 тыс. до н.э. в сухостепной зоне Южного Приуралья имела место 
аридизация климата. В середине 1 тыс. до н.э. произошло кратковременное, 
но существенное повышение атмосферной увлажненности. Климатические 
условия, наиболее близкие современным, существовали в середине 3 тыс. до 
н.э. Реконструированное среднее количество атмосферных осадков (по ре-
зультатам магнитных измерений, Демкин и др., 2003) составляло в савро-
матское время (2 500 лет назад) 300 мм/год, тогда как в алакульское (3 700–
3 600 лет назад) – всего 230 мм/год. В середине 3 тыс. до н.э. (4 500 лет назад) 
и в настоящее время оно было одинаковым (280 мм/год).

Таким образом, выявленные региональные особенности каштано-
вого педогенеза и изменчивости увлажненности климата дают воз-
можность получить общую картину истории развития природной сре-
ды волго-уральских степей во второй половине голоцена. Полученные 
данные свидетельствуют, что закономерности эволюции каштановых 
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почв в целом были однонаправленными и метахронными. На протяже-
нии 4–3  тыс. до н.э. эволюция почв происходила на уровне подтипов  
от темно-каштановых к каштановым, от каштановых к светло-каш-
тановым со смещением границ почвенных подзон к северу. Смещение 
границ природных зон (подзон), вероятно, происходило лишь в по-
граничной полосе шириной в несколько десятков километров. В каж-
дом из исследованных районов отчетливо прослеживается усиление 
аридизации климата во второй половине 3  тыс. до н.э. Увеличение за-
сушливости вызвало интенсификацию процесса дефляции, обусловило 
значительное засоление почвенно-грунтовой толщи, дегумификацию  
и окарбоначивание почвенного профиля. В конечном счете это привело 
к опустыниванию ландшафтов, палеоэкологическому кризису и форми-
рованию на рубеже 3–2 тыс. до н.э. на водоразделах и высоких речных 
террасах, древнеморской равнине каштановидных почв, представляю-
щих собой эродированные зональные почвы каштанового ряда близкие 
по облику к бурым полупустынным. В первой половине 2  тыс. до н.э.  
в волго-уральских степях наступила очередная смена условий почвоо-
бразования, обусловленная ростом степени атмосферной увлажненности.  
К середине 2 тыс. до н.э. произошло вторичное формирование ареалов 
зональных каштановых почв и солонцов на месте каштановидных. Отме-
ченные изменения природной среды сопровождались увеличением со-
держания гумуса и возрастанием мощности гумусового горизонта почв, 
интенсификацией нисходящей миграции легкорастворимых солей и 
гипса, перестройкой карбонатного профиля. В итоге около 3 500 лет на-
зад сформировался современный облик структуры почвенного покрова.  
В первой половине 1 тыс. до н.э. почвы региона приобрели бόльшие черты 
аридности: усилились солонцеватость и засоленность, несколько снизи-
лось содержание гумуса. Вместе с тем, в хроноинтервале 2 500–1 600 лет 
назад имела место динамика почвенных свойств на уровне родовых при-
знаков. В частности, в 5 в. до н.э. и в 1–2 вв. н.э. происходило некото-
рое рассоление почв, повышались их гумусированность. Существен-
ные преобразования палеопочвы претерпели в золотоордынское время  
(13–14 вв. н.э.). По сравнению с раннежелезным веком в них резко сни-
зились глубина залегания и содержание солей и гипса, произошла пере-
стройка карбонатного профиля, заметно увеличилось содержание гуму-
са, признаки солонцеватости приобрели остаточный характер. На терри-
тории Северных Ергеней в пограничной полосе произошла экспансия су-
хостепных ландшафтов в пределы пустынно-степных с эволюцией почв  
на уровне подтипа (светло-каштановых солонцеватых солончаковатых 
почв в каштановые остаточно-солонцеватые глубоко солончаковатые).  
В природном отношении данную историческую эпоху можно характери-
зовать как средневековый климатический оптимум.

ОРГАНИЧЕСКОЕ ВЕЩЕСТВО ГОЛОЦЕНОВЫХ ПАЛЕОПОЧВ

Как известно, в результате погребения палеопочв под курганными на-
сыпями их органическое вещество (гумус) претерпевает определенные из-
менения (диагенез), прежде всего обусловленные изоляцией почвенного 
профиля от воздействия факторов внешней среды (Иванов, 1992; Демкин, 
1997). В изучении характера и закономерностей трансформации гумуса па-
леопочв археологических памятников степной зоны достигнуты опреде-
ленные успехи, однако еще остается достаточно широкий круг нерешен-
ных вопросов. В частности, к ним относятся определение скорости про-
цесса дегумификации; оценка степени исходной сохранности фракционно-
группового состава гумуса и, следовательно, возможности использования 
этого параметра для реконструкции климатических условий; выявление 
роли условий почвообразования (климатические, литологические, гео-
морфологические и др.), существовавших в момент сооружения кургана, 
в дальнейших диагенетических преобразованиях гумусового профиля 
погребенных почв. С целью решения этих проблем нами проведены ис-
следования палеопочв историко-археологических памятников в каштано-
вой зоне Нижнего Поволжья на территории Приволжской возвышенности  
и Северных Ергеней. Объектами изучения послужили разновозрастные 
курганы эпох бронзы (16–15 вв. до н.э., срубная культура), раннего железа 
(1–2 и 2–3 вв. н.э., средне- и позднесарматская культуры соответственно), 
развитого средневековья (13–14 вв. н.э., золотоордынское время), а также 
вал Анны Иоанновны, сооруженный в 1718–1720 гг. (18 в. н.э.).

Для реконструкции климатических условий развития каштановых па-
леопочв в различные исторические эпохи использованы следующие ха-
рактеристики: потери запасов углерода из гумусового (А1+В1) горизонта 
и распределение потерь по профилю, средняя за период от погребения по-
чвы до настоящего момента скорость минерализации гумуса, тип гумуса, 
выраженный отношением Cгк/Cфк, степень гумификации органического 
вещества, Сгк, % Собщ. Запас гумуса в современной каштановой целин-
ной почве составляет 3.678±0.38 кг С/м2 для слоя 0–30 см. Количественные 
изменения запасов углерода в палеопочвах показали, что величина диа-
генетических потерь гумуса колеблется от 0.963 до 2.614 кг С/м2 и связа-
на с длительностью пребывания почвы в погребенном состоянии (рис. 4, 
r=0.936 p<0.05). Распределение потерь из гумусового слоя (А1+В1) почв 
отличается. В палеопочвах 16–15  вв. до н.э. и 2–3  вв. н.э. относительное 
увеличение потерь гумуса увеличивается с глубиной. В палеопочвах 1–2, 
13–14 и 18 вв. н.э. основные потери гумуса приходятся на верхний 5-санти-
метровый слой гор.А1. Далее с глубиной величина потерь либо постепенно 
снижается, либо в гор.В1 они не фиксируются. За период погребения почв 
средняя скорость минерализации гумуса (рис. 4), напротив, увеличивает-
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ся с уменьшением времени пребывания почвы в погребенном состоянии  
с 0.73 г С/м2 в год (16–15 вв. до н.э.) до 3.21 г С/м2 год (18 в. н.э.). Эти данные 
подтверждают предположения о том, что основные потери гумуса в под-
курганных палеопочвах происходят в первые 100–300 лет после сооруже-
ния археологического памятника (Демкин, 1997).

Анализ фракционно-группового состава гумуса и характер распре-
деления его потерь позволяет выделить периоды развития каштановых 
почв в более засушливых (16–15 вв. до н.э и 2–3 вв. н.э.) и более влажных 
(1–2 и 13–14  вв. н.э.) климатических условиях, чем в настоящее время. 
Эти данные согласуются с результатами реконструкции динамики палео-
климатических условий на исследуемой территории Нижнего Поволжья  
во второй половине голоцена, выполненные на основе изучения морфолого-
химических, микробиологических и магнитных свойств подкурганных 
палеопочв (Демкин и др., 2007; Alekseevа еt al., 2007). Наши данные сви-
детельствуют о том, что с увеличением атмосферной увлажненности на-
растает гумификация органического вещества. При этом доля гуминовых 
кислот увеличивается в среднем до 30–35 %, тогда как в аридные периоды 
она составляет лишь 14–18 %. Состав гумуса исследуемых палеопочв в за-
сушливые климатические эпохи изменялся от фульватного с отношением  
Сгк/Сфк равным 0.6 (16–15  вв. до н.э.) до гуматно-фульватного с отно-
шением Сгк/Сфк 1.08 (2–3 вв. н.э.). В относительно влажные периоды со-
став гумуса каштановых палеопочв изменялся от гуматно-фульватного  
(1–2 вв. н.э.) до гуматного (13–14 вв. н.э.). Отношение Сгк/Сфк составля-

Рис. 4. Динамика потерь гумуса и средние скорости минерализации органиче-
ского вещества каштановых погребенных почв.

ло 0.9 и 1.6 соответственно. В целом полученные данные дают основания 
предполагать, что в эволюции природной среды нижневолжских степей  
с эпохи поздней бронзы (2 тыс. до н.э.) к настоящему времени имела место 
тенденция усиления континентальности климата.

МИКРОБИОТА ПОДКУРГАННЫХ ПАЛЕОПОЧВ

Впервые показано, что в палеопочвах разновозрастных археологиче-
ских памятников (курганов) степной зоны до настоящего времени сохрани-
лись микробные сообщества, отражающие состояние и динамику условий 
почвообразования в прошлые исторические эпохи. Этому способствовали 
адаптационные механизмы выживания почвенных микробных сообществ 
(анабиоз, переход бактерий в наноформы и др.) в неблагоприятных эколо-
гических условиях, причем с сохранением ряда микробиологических па-
раметров, отражающих палеоклиматические условия на момент создания 
курганной насыпи.

С использованием метода 14С атомной масс-спектрометрии впервые 
определен возраст микробной фракции, выделенной по разработанной 
нами методике (Хомутова и др., 2004; Khomutova et al., 2007) из различ-
ных горизонтов подкурганной (1 в. н.э.) и современной каштановых почв 
Северных Ергеней. В современной каштановой почве возраст микробных 
сообществ увеличивается в глубь профиля от ~100 (гор.А1) до ~3300 лет 
(гор.В2), что обусловлено снижением поступления свежего органическо-
го вещества и уменьшением доли метаболизирующих микроорганизмов  
от их общей массы. Возраст микробной фракции в гор.А1 палеопочвы со-
ставляет около 2 000 лет, то есть совпадает со временем создания кургана 
по археологической датировке. В гор.В2 погребенная и фоновая почвы име-
ют незначительные различия по возрасту, который определяется периодом 
значительных палеоклиматических изменений 4 000–3 500 лет назад, по-
влекших существенные эволюционные преобразования почв и перестрой-
ку их микробного сообщества. 

Смена аридных и гумидных климатических периодов фиксировалась 
в структуре микробных сообществ палеопочв на эколого-трофическом, 
метаболическом и генетическом уровнях. В относительно влажные эпо-
хи (19–17 вв. до н.э., 1, 4 и 13–14 вв. н.э) в эколого-трофической структуре 
возрастала доля микроорганизмов, использующих легкодоступные ор-
ганические вещества и снижался коэффициент олиготрофности. В связи  
с аридизацией климата на протяжении 3 тыс. до н.э. прослеживается сни-
жение активной биомассы микроорганизмов, уменьшение доли Смикр в Сорг 
и нарастание олиготрофности (таблица 1).

Принципиально новыми являются данные о пространственно-
временной изменчивости эколого-трофической структуры микробных 
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Таблица 1. Характеристика микробных сообществ степных подкурган-
ных палеопочв эпох ранней и средней бронзы и их современных аналогов 
(средневзвешенные значения величин в слое А1+В1+В2)

Примечание. С-СИД-биомасса микроорганизмов, определенная методом субстрат-
индуцированного дыхания; СЧ – суммарная численность микроорганизмов, выросших  
на почвенном агаре (ПА), нитритном агаре (НА) и богатой органической среде (БС);  
ЭТС – эколого-трофическая структура микробного сообщества, представленная соотно-
шением долей микроорганизмов, выросших на разных средах: ПА, НА, БС.

Время
С-СИД,
мкг С/г
почвы

СЧ микро-
организмов, 
млн КОЕ/г

почвы

ЭТС, %
(ПА:НА:БС)
ПА:НА:БС

БС/
НА

Индекс
олиго-
троф-
ности

С-СИД/ 
С орг,

%

Светло-каштановая почва, Южные Ергени

Конец IV 
тыс. до н.э. 14 17 44 : 4 : 52 14 85 0.8

3-я четв. III 
тыс. до н.э. 5 17 49 : 5 : 46 9 105 0.2

Рубеж III-II 
тыс. до н.э. 0.4 17 51 : 4 : 45 12 114 0.02

Современ-
ность 142 20 47 : 4 : 49 13 95 1.6

Светло-каштановая почва, Ставропольская возвышенность

1-я пол. III 
тыс. до н.э. 9 17 51 : 4 : 45 11 111 0.5

Современ-
ность 113 17 47 : 5 : 48 10 96 1.2

Каштановая почва, Приволжская возвышенность

Рубеж IV-III 
тыс. до н.э. 0.4 18 60 : 11 : 29 3 205 0.02

1-я четв. III 
тыс. до н.э. 0.4 18 60 : 13 : 27 2 221 0.02

Современ-
ность 124 45 64 : 9 : 27 3 239 1.3

сообществ в связи с вековой динамикой почвенно-ландшафтных и кли-
матических условий. Для каждого из исследованных природных районов 
Нижнего Поволжья установлены свои закономерности в соотношении 
эколого-трофических групп микроорганизмов и характере их трансформа-
ции за историческое время. Сравнительный анализ состояния микробных 

сообществ исследованных разновозрастных палеопочв различных районов 
каштановой зоны позволил выявить определенные географические законо-
мерности. Так, в сильно засоленных каштановых почвах низкой надпой-
менной террасы р.Есауловский Аксай (приток Дона) на протяжении всего 
исследованного хроноинтервала (последние 3  600  лет) абсолютно доми-
нировали (74–93  %) микроорганизмы, потребляющие элементы питания 
из рассеянного состояния. Они же были, как правило, преобладающими 
(64–70 %) и в светло-каштановых почвах Заволжской провинции, развитых 
на древнеморских засоленных суглинках в условиях более засушливого 
климата (количество атмосферных осадков около 250 мм/год). На водораз-
дельных пространствах Ергеней, сложенных сравнительно менее засолен-
ными лессовидными породами и со среднегодовой нормой осадков более 
300  мм, значительное место в составе микробного сообщества разново-
зрастных светло-каштановых почв занимали микроорганизмы, растущие 
на богатой органической среде.

Исследования разновозрастных курганов средне- и позднесарматской 
культур позволили выявить закономерности динамики состояния ми-
кробных сообществ палеопочв степей Нижнего Поволжья в первые века 
новой эры. Проведенные на основе этих данных палеоэкологические ре-
конструкции подтверждают и детализируют концепцию изменчивости 
увлажненности климата в регионе, базирующуюся на материалах анализа 
морфологических и химических свойств подкурганных палеопочв. В хро-
ноинтервале 1–4 вв. н.э. закономерности развития почвенных микробных 
сообществ были обусловлены динамикой степени атмосферной увлажнен-
ности, сменой сравнительно влажных условий (1 – первая половина 2 вв.) 
засушливыми (вторая половина 2 – первая половина 3 вв.), а затем вновь 
влажными (конец 3 – 4 вв.). Изменение количества атмосферных осадков 
в рассматриваемые хроноинтервалы, реконструированное по результатам 
исследований магнитных и минералогических свойств подкурганных па-
леопочв сарматского времени, составляло 30–50 мм/год. Важно отметить, 
что особенности изменчивости микробиологических параметров в иссле-
дованных палеопочвах оказались синхронными и однонаправленными, 
хотя они были приурочены к различным почвенно-географическим зонам 
(сухо- и пустынно-степная), природным районам (Приволжская, Ергенин-
ская возвышенности, Прикаспийская низменность), элементам рельефа 
(водоразделы, речные террасы, морская равнина).

Поскольку в почвах засушливых регионов значительная часть микроб-
ных сообществ находится в покоящемся состоянии, их разнообразие было 
оценено с помощью генетических методов. Эксперименты были проведе-
ны в Центре микробной экологии Мичиганского университета. Исследо-
ваны микробные сообщества трех палеопочв (гор. А1, В1, В2), погребен-
ных под разновозрастными курганными насыпями, и современной светло-
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каштановой почвы (Южные Ергени). Выделена суммарная микробная 
ДНК, амплифицированы участки гена 16S РНК и проанализирован поли-
морфизм фрагментов этого гена (метод T-RFLP) (Tiedje et al., 1999). Раз-
нообразие микробного сообщества оценивалось в условных единицах раз-
нообразия («риботип» микроорганизма, т.е. определенная последователь-
ность анализируемого участка гена). Вследствие высокого разнообразия 
сообществ, анализировали число и характер риботипов (общие и специфи-
ческие бактериальные риботипы). Общее число риботипов в современной 
почве достигало 118, в палеопочвах их число варьировало от 70 до 108. 
Из каждой палеопочвы до современности дошло от 36 до 68 риботипов, 
что составляет от 46 до 63 % разнообразия палеомикробных сообществ. 
В микробном сообществе современной почвы доля таких, условно говоря 
«древних» бактериальных риботипов, относящихся к соответствующему 
времени погребения, колеблется от 33 до 57 %. Можно полагать, что из-
менение палеоэкологических условий в прошлые эпохи вызывало опреде-
ленную перестройку структуры почвенных микробных сообществ, но при 
этом сохранялась определенная часть исходного разнообразия, которая до-
полнялась новыми группами микроорганизмов. На рубеже 3–2 тыс. до н.э. 
вследствие палеоэкологического кризиса произошла перестройка генети-
ческого разнообразия (риботипов) микробных сообществ палеопочв.

Проведена идентификации бактериальных риботипов в гор.А1 современ-
ной светло-каштановой почвы и палеопочвы, погребенной 5 100 лет назад, 
на основании базы данных известных микроорганизмов (База данных Ми-
чиганского университета). Несмотря на то, что большая часть полученных 
фрагментов отличается от таковых имеющихся в базе данных, были выяв-
лен ряд организмов, генетически близких зарегистрированным в современ-
ной и палеопочвах (различия не более двух пар нуклеотидов). Выявленные 
микроорганизмы были не обязательно спорообразующими и, как правило, 
галофильными или галотолерантными. Общими для обеих почв зарегистри-
рованы роды Rhodobacter, Erythrobacter, Leptotrix, Arthrobacter и Bacillus. 
Специфическими в современной почве были роды Aurantiaca, Paenobacillus 
и Acholeplasma, а в палеопочве – Azoarcus, Xanthomonas и Serratia Ficaria.

Впервые установлены закономерности профильной и временной измен-
чивости суммарной, живой и активной биомассы микробных сообществ раз-
новозрастных погребенных и современных каштановых почв и солонцов. 

Суммарная микробная биомасса (СМБ) включает максимальное число 
микробных клеток на разных стадиях их жизненного цикла, в том числе 
некультивируемые формы, мертвые клетки и др. (Хомутова и др., 2004; 
Khomutova et al., 2007). Показано, что в современных солонцах и кашта-
новых почвах Северных Ергеней средневзвешенное значение СМБ (гор.
А1, В1, В2) составляет 1995 и 763 мкг С/г почвы. В аналогичных почвах 
Приволжской возвышенности – 2241 и 2434 мкг С/г почвы соответственно. 

Практически во всех исследованных почвах выявлена тенденция увеличе-
ния СМБ в гор.В1 по сравнению с гор.А1 на 24–111 %. Содержание СМБ  
в гор.В2 составляет промежуточное значение. В каштановой палеопочве 
Северных Ергеней, погребенной около 2  000  лет назад, СМБ в 2.5  раза 
выше, чем в современной фоновой почве, и составляет 1883  мкг С/г по-
чвы. Это, вероятно, связано с увеличением атмосферной увлажненности 
в начале нашей эры. Однако в палеосолонце, погребенном в то же время, 
СМБ не различается с таковой современного аналога, что связано с его 
большей инерционностью. В каштановой почве и солонце Приволжской 
возвышенности, погребенных под валом Анны Иоанновны ~300  лет на-
зад, СМБ близка к таковой современных почв и составляет 2183 и 2357 мкг 
С/г почвы соответственно. В погребенных палеопочвах максимальное со-
держание СМБ отмечено, как правило, также в гор.В1, только различия  
с гор.А1 часто увеличивались до 70–190 %.

Живую микробную биомассу в почвах оценивали по содержанию фос-
фолипидов (ФЛ), так как они являются обязательным компонентом мем-
бран живых клеток независимо от их физиологического состояния (Findlay, 
1996; Frostegard et al., 1991). В современных каштановых почвах и солонцах 
Северных Ергеней содержание ФЛ составило 30 и 38  мкг/г почвы (сред-
невзвешенное значение в гор.А1, В1, В2) соответственно. В аналогичных 
почвах Приволжской возвышенности – 54 и 42 мкг/г почвы. Как правило, 
максимальные значения содержания ФЛ отмечены в гор.А1 (53 и 105 мкг/г 
каштановых почв; 64 и 84 мкг/г солонцов). Вниз по профилю происходит 
уменьшение ФЛ: максимальное и минимальное значения различаются  
в 2–5 раз для каштановых почв и в 3 раза в солонцах. В полеокаштановых 
почвах, погребенных под курганами и валом Анны Иоанновны, средне-
взвешенное содержание ФЛ составляет 93 % (~4 500 и ~2 000 лет назад) 
и 80 % (~300 лет назад) от содержания в современных почвах. В палео-
солонцах содержание ФЛ варьирует от 63 % (~2 000 лет назад) до 143 % 
(~300 лет назад) от содержания в современных аналогах. Во всех изучен-
ных палеосолонцах и каштановых палеопочвах, погребенных под валом 
(~300 лет назад), максимальные значения содержания ФЛ выявлены также 
в гор.А1. В каштановой почве, погребенной ~2 000 лет назад, наибольшая 
величина ФЛ установлена в гор.В1, погребенной ~4 500 лет назад – в гор.
В2. Максимальное и минимальное значения содержания ФЛ в различных 
горизонтах исследованных палеопочв различались от времени погребения: 
в 4 (~300 лет назад), 2 (~2 000 лет назад) и 3 раза (~4 500 лет назад).

Активная биомасса представляет собой часть микробного сообще-
ства, клетки которой метаболически активны, либо способны переходить 
в активное состояние при добавлении в почву глюкозы. Оценку проводи-
ли методом субстрат-индуцированного дыхания (Anderson, Domsh, 1978).  
В современной каштановой почве Приволжской возвышенности средневзве-
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шенное значение (гор. А1, В1, В2) величины активной биомассы (С-СИД) 
составляет 220 мкг С/г почвы. В погребенных палеопочвах значения этой 
величины резко снижаются от 20 (~2 000 лет назад) до 0.4 мкгC/г почвы 
(~4 000 лет назад). В современной каштановой почве активная микробная 
биомасса снижается вниз по профилю от 658 до 16 мкг С/г почвы, в погре-
бенных почвах наблюдали либо такие же закономерности (от 46 до 11 мкг 
С/г почвы, ~2 000 лет назад), либо равномерно низкие величины С-СИД  
во всем профиле (0.4 мкгС/г почвы, ~4 000 лет назад).

Разнообразие живого пула микробных сообществ оценивали по со-
ставу жирных кислот (ЖК), входящих в молекулы фосфолипидов (ФЛ) 
(Steinberger et al., 1999). Для регистрации отдельных групп микроорганиз-
мов использовали стандартные ЖК-ФЛ, характерные для грамположи-
тельных и грамотрицательных бактерий, актиномицетов и грибов. Иссле-
довали профили (горизонты А1, В1 и В2) современной каштановой почвы 
и солонца и погребенных ~2000 лет назад, а также палеосолонца, погре-
бенного ~300 лет назад. В современных почвах разнообразие микробных 
сообществ было высоким: во всех горизонтах зарегистрированы практиче-
ски все анализируемые ЖК-ФЛ. В профиле палеосолонца (~300 лет назад) 
разнообразие микробных сообществ было также высоко, зарегистрирова-
ны практически все ЖК-ФЛ кроме двух, специфических для грамотрица-
тельных бактерий и грибов. В каштановой почве и солонце, погребенных 
~2 000 лет назад, разнообразие микробных сообществ было в целом ниже, 
чем таковое в современных аналогах. По разнообразию микробных со-
обществ эти погребенные почвы мало различались между собой. В них 
было стабильно разнообразие актиномицетов и грибов, тогда как бактери-

Рис. 5. Биомасса и структура грибного мицелия в современной и погребен-
ных каштановых почвах (Северные Ергени) (средневзвешенные значения величин  
в гор. А1+В1+В2).

альное разнообразие снижалось (не выявлены одна ЖК-ФЛ, характерная  
для грамположительных бактерий и две – для грамотрицательных).

В результате погребения почв под курганными насыпями, культурны-
ми слоями, оборонительными валами микробное сообщество оказывает-
ся в нехарактерных для него условиях. При этом значительная его часть, 
преодолевая стрессовые условия окружающей среды (неблагоприятный 
гидрологический режим с дефицитом влаги, прекращение поступления 
растительного опада и др.), переходит в покоящееся состояние. Остает-
ся открытым вопрос о сохранении мицелия микроскопических грибов  
в этих условиях и его структуре. Известно, что темноокрашенный мицелий 
способен обитать в экстремальных условиях. Пигменты типа меланинов 
определяют устойчивость грибного мицелия против лизиса, высыхания, 
смягчают воздействие неблагоприятных температурных условий, а также 
обеспечивают сохранность клеточных структур в процессе длительного 
углеродного голодания.

Установлено, что биомасса грибных гиф в современной каштановой по-
чве Северных Ергеней достигала 72 мкг на 1 г почвы (средневзвешенная 
величина в гор.А1+В1+В2), доля темноокрашенного мицелия составляла 
88  % (рис.  5). В подкурганных палеопочвах большая биомасса грибного 
мицелия установлена для палеопочвы эпохи бронзы (~4  500  лет назад), 
где она составила 36 мкг на 1 г почвы. При этом доля темноокрашенного 
мицелия – 98 %. В палеопочве, погребенной ~2 000 лет назад, биомасса 
грибных гиф была несколько меньше (31 мкг на 1  г почвы), в его струк-
туре выявлены только пигментированные гифы (100  %). Следовательно,  
в подкурганных палеопочвах степной зоны сохраняется грибной мицелий 
на уровне 43–50 % от его содержания в современных аналогах. При этом 
в его структуре увеличивается доля темноокрашенного мицелия до 98–
100 % как более устойчивого к неблагоприятным условиям обитания.

В современных и подкурганных светло-каштановых почвах Южных 
Ергеней методами электронной микроскопии исследована морфология ин-
дигенных микробных клеток (рис. 6). Установлено, что клетки индиген-
ных микроорганизмов имеют внешний органо-минеральный слой, увели-
чивающий объем клеток в среднем почти в 5 раз. В современной каштано-
вой почве доля клеток, не имеющих органо-минерального слоя, составила 
47 %, что в целом отвечает литературным данным, указывающим на то, 
что в почвах около 70  % микробного сообщества находится в неактив-
ном, покоящемся состоянии. В палеопочвах клетки, окруженные органо-
минеральным слоем, составляли практически 100 % численности, что яв-
ляется особенностью их адаптации к условиям длительного погребения.

Оценены объемы клеток, выделенных из подкурганных каштановых 
(Приволжская возвышенность) и светло-каштановых (Южные Ергени) па-
леопочв и современных фоновых почв (таблица 2). Средний объем клеток  
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в палеопочвах составлял 0.28, а в современных почвах – 0.37 мкм3. В совре-
менных почвах доля более крупных клеткок (>1 мкм3), составляла 10.9 % 
от общей их численности, а в палеопочвах  – 9.2  %. Содержание клеток 
объемом менее 0.1 мкм3 в современных почвах составляло 64.7 %, а в па-
леопочвах 75.8 %. Преобладание мелких клеток в почвах свидетельствует  
об особенностях существования микроорганизмов в условиях дефицита 
почвенной влаги, недостатка питательных веществи и анабиоза. Расчетный 
средний объем клеток без учета органо-минерального слоя в современных 
и палеопочвах составил 0.08 и 0.06 мкм3, что позволило уточнить значения 
суммарной микробной биомассы (СМБ), полученные методом прямого сче-
та клеток. СМБ в каштановой и светло-каштановой палеопочвах составила 
1 500 и 230 мкг С/г почвы, что в 1.5 и 2 раза меньше, чем в современных 
почвах. Таким образом, особенности морфологии клеток и наличие орга-
номинеральных слоев позволяют уточнить результаты оценки биомассы 
методом прямого счета и выразить их в единицах органического углерода. 

Рис. 6. а – ультратонкие срезы грамотрицательных бактериальных клеток in 
situ, фракционированных из светло-каштановой палеопочвы, погребенной 5100 
лет назад; б – предположительно клетка археи, обнаруженная во фракции из 
светло-каштановой палеопочвы, погребенной 5 100 лет назад; условные обозначе-
ния: К – кристаллоиды капсулы, НС – наружный слой, НМ – наружная мембрана, 
МС – муреиновый слой, Ц – цитоплазма, Н – нуклеоид, В – включения; длина 
масштабной линейки 0.5 мкм.

а

б

Это дает возможность сопоставлять результаты определения микробной 
биомассы в палеопочвах, полученные как методом экстракции и осажде-
ния, так и методом прямого счета (таблица  3).

Бактериальные сообщества, выжившие в условиях природной консер-
вации, привлекают особое внимание в связи с наличием у них эффектив-
ных механизмов, обеспечивающих длительное сохранение их жизнеспо-
собности. Длительно переживающие сообщества отличаются высокой сте-
пенью гетерогенности, что проявляется в несоответствии потенциальной 
биологической активности, определяемой прямым методом дифференци-
рованного подсчета «живых» и «мертвых» бактериальных клеток (краси-
тель DAPI) и реально выявляемой при их культивировании в стандартных 
условиях на питательных средах. Ранее было высказано предположение, 
что это несоответствие может объясняться тем, что большинство микро-
организмов в подкурганных степных палеопочвах находятся в покоящем-
ся, некультивируемом состоянии (Хомутова и др., 2004) и для их реакти-
вации требуется подбор специальных условий. Согласно современным 
представлениям, микробные популяции представляют собой сложную, 
дифференцированную систему, которая характеризуется функциональной 
специализацией клеток. Координация деятельности таких клеток требует 
наличия регуляторных (коммуникативных) связей (Олескин и др., 2000), 
осуществляемых с помощью сигнальных молекул.

Объем клеток, мкм3
Доля клеток, %

Современные почвы Палеопочвы

Более 1 10.9 9.2
0.01-1 24.3 14.9

0.0001-0.01 64.7 75.8

Почвы, время погребения Прямой счет Метод экстракции  
и осаждения

Каштановая, 5000 лет назад 1 500 1 400

Светло-каштановая, 
5100 лет назад 230 400

Таблица 2. Встречаемость микробных клеток различного объема в совре-
менных и погребенных почвах

Таблица 3. Микробная биомасса (мкг С/г почвы) в подкурганных степ-
ных почвах, полученная различными методами
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Рис. 7. Изменение жизнеспособности бактерий в гор. А1 подкурганных и со-
временной почв после прединкубации с ИУК.

Объектами исследований послужили каштановая и каштановидная па-
леопочвы юга Приволжской возвышенности, погребенные под курганны-
ми насыпями соответственно в первой четверти 3 тыс. до н.э. (~4 800 лет 
назад) и в конце 3 тыс. до н.э. (~4 000 лет назад), а также современная 
фоновая каштановая почва. Для стимуляции прорастания бактерий при 
их выделении из образцов горизонта А1 почв использовали β-индолил-
3-уксусную кислоту (ИУК), которая относится к растительным аминам  
и, возможно, является сигнальной молекулой, регулирующей рост не 
только растений, но и микроорганизмов. Показано, что прединкубация 
образцов палеопочв в течение 40 минут с добавлением 10-4 М ИУК повы-
шает число КОЕ/г почвы на два-три порядка (рис. 7). Вероятно, увеличе-
ние численности бактерий происходит за счет реактивации покоящихся 
клеток, которые без предварительного воздействия были не способны 
ревертировать к росту. Наибольшее увеличение численности жизне-
способных бактерий отмечается в палеопочве, погребенной ~4  800  лет 
назад. Это может объясняться существованием наиболее благоприят-
ных палеоэкологических условий в это время, которые обусловили наи-
большее количество и разнообразие бактериального сообщества. Таким  
образом, полученные данные позволяют интерпретировать статус ИУК 
как сигнального вещества, способного стимулировать прорастание за-
консервированного длительно покоящегося микробного пула при выде-
лении из образцов подкурганных палеопочв.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Итак, нами разработана концепция эволюции каштановых почв и ди-
намики климата волго-уральских степей во второй половине голоцена, 
которая базируется на изучении подкурганных педохронорядов, приуро-
ченных к различным природным районам. В ней отражены закономерно-
сти пространственно-временной изменчивости каштанового почвообра-
зования на региональном и фациальном уровнях, выявлена роль вековой 
динамики увлажненности климата в эволюции темно-каштановых, кашта-
новых и светло-каштановых почв и изменчивости их свойств за последние 
6 000 лет. Установлено, что в хроноинтервале 6 000–4 500 лет назад эволю-
ция почв происходила на уровне подтипов от темно-каштановых к кашта-
новым, от каштановых к светло-каштановым со смещением границ почвен-
ных подзон к северу. Аридизация климата во второй половине 3 тыс. до н.э. 
вызвала интенсификацию процесса дефляции, обусловила значительное 
засоление почвенно-грунтовой толщи, дегумификацию и окарбоначива-
ние почвенного профиля. В конечном счете это привело к опустыниванию 
ландшафтов, палеоэкологическому кризису и формированию на рубеже 
3–2 тыс. до н.э. на водоразделах и высоких речных террасах, древнемор-
ской равнине каштановидных палеопочв. Последующая гумидизация кли-
мата обусловила выщелачивание почвенно-грунтовой толщи, увеличение 
содержания гумуса и мощности гумусового горизонта, перестройку кар-
бонатного профиля. В итоге к середине 2 тыс. до н.э. произошли эволю-
ционные преобразования каштановидных почв в зональные каштановые  
и солонцы, сформировался современный облик почвенного покрова.

Сопоставляя полученные данные о закономерностях голоценового пе-
догенеза в нижневолжских и южноуральских степях, можно сделать вывод 
об однотипности эволюционных преобразований почв и динамики клима-
тических условий в этих регионах за последние 6 000 лет. На протяжении 
данного хроноинтервала почвы прошли сложный циклический путь разви-
тия. Ведущее место занимал процесс аллоэволюции почв. Эволюционные 
изменения были в основном малоконтрастными и выражались в изменении 
параметров гумусового, карбонатного и солевого профилей почв. Процесс 
контрастной эволюции, сопровождающийся резкими изменениями по-
чвенного профиля (образование каштановидных почв и их преобразова-
ние в зональные каштановые почвы, образование и деградация солонцов), 
был характерен для второй половины 3 тыс. до н.э. (4 500–4 000 лет назад) 
и второй половины 2  тыс. до н.э. (3  500–3  300  лет назад). Вместе с тем, 
следует отметить определенные региональные и фациальные особенности 
в развитии почв и климата на территории волго-уральских степей за по-
следние 6 000 лет. Так, длительность и внутренняя структура аридизации 
климата в эпоху средней бронзы были неодинаковыми в разных регионах. 
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В подзоне темно-каштановых почв Приволжской возвышенности засуш-
ливый климатический период начался и завершился на 150–200 лет рань-
ше по сравнению с более южными районами Нижнего Поволжья (подзо-
ны каштановых и светло-каштановых почв Приволжской возвышенности,  
Ергеней, Северного Прикаспия). По сравнению с нижневолжским регионом 
в сухих степях Южного Приуралья эпоха аридизации климата оказалась 
на 200–300 лет более продолжительной. Весьма важным оказалось влия-
ние фактора фациальности климата на процесс каштанового почвообразо-
вания. В частности, в настоящее время среднегодовая норма атмосферных 
осадков в южноуральской подзоне темно-каштановых почв составляет 
280–300 мм, а в нижневолжской – 380–400 мм. В эпоху аридизации клима-
та (рубеж 3–2 тыс. до н.э.) в этих регионах она не превышала 200–250 мм. 
Фациальность климата обусловила развитие почв Южного Приуралья  
на протяжении последних 60  веков в условиях более континентальных  
и засушливых, чем в Нижнем Поволжье.

Проведенные микробиологические исследования подкурганных палео-
почв сухих и пустынных степей Нижнего Поволжья показали, что в них  
до настоящего времени сохраняются микробные сообщества, существо-
вавшие во время сооружения археологических памятников. Это под-
тверждено выявленными закономерностями распределения численности 
микроорганизмов различных трофических групп в курганных насыпях, 
погребенных и современных почвах (Демкина и др., 2007), данными опре-
деления возраста микробной фракции с использованием метода 14С атом-
ной масс-спектрометрии (Demkina et al., 2008). Суммарная биомасса ми-
кробных сообществ подкурганных палеопочв, включающая клетки на раз- 
ных стадиях их жизненного цикла, в том числе и нежизнеспособные, со-
ставляет 90–250 % от микробной биомассы современных аналогов. Во всех 
почвах присутствует определенный пул жизнеспособных микроорганиз-
мов (оцененный по содержанию фосфолипидов), причем он сопоставим  
с таковым в фоновой почве (60–140 % от уровня современного). Биомасса  
активных микроорганизмов, способных давать отклик на внесение глюко-
зы, в сообществе палеопочв колеблется от ничтожно малых величин (0.2 %)  
до 10  % от их содержания в современной почве. Содержание мицелия 
микроскопических грибов в подкурганных палеопочвах снижается до 
40–50 %. При этом в структуре мицелия доля темноокрашенного увеличи-
вается до 98–100 %, что объясняется его высокой устойчивостью к небла-
гоприятным условиям обитания. Полученные доказательства консервации  
в подкурганных палеопочвах микробных сообществ прошлых историче-
ских эпох дают основания использовать различные микробиологические 
параметры в качестве индикаторов динамики палеоклимата. Нами уста-
новлены микробиологические параметры, дающие контрастную харак-
теристику состояния палеопочвенных микробных сообществ в аридные  

и гумидные климатические периоды. Изменение палеоэкологических усло-
вий в прошлые эпохи вызывало и определенную перестройку биоразноо-
бразия почвенных микробных сообществ. Показано, что смена аридных 
и гумидных климатических эпох фиксировалась в структуре микробных 
сообществ палеопочв на эколого-трофическом, метаболическом и гене-
тическом уровнях. Крайне важной представляется согласованность па-
леоэкологических выводов, полученных на основе микробиологических 
данных, с природными реконструкциями, проведенными путем традици-
онного морфолого-химического анализа свойств палеопочв. Более того, 
микробиологические данные заметно детализировали и уточнили эти ре-
конструкции. Причем по сравнению с параметрами солевого, гумусового, 
карбонатного профилей микробиологические показатели оказались замет-
но более чувствительными к изменениям атмосферной увлажненности.

В заключение остановимся на сравнении динамики природных условий 
в южнорусских степях за последние 60 веков, реконструированной нами на 
основе изучения подкурганных палеопочв, с данными об истории развития 
природной среды и общества в других засушливых регионах Евразии, ко-
торые получены с использованием палеогеографических, геологических, 
ботанических, аэрокосмических, археологических, исторических и дру-
гих методов. Они свидетельствуют о том, что в эпоху энеолита влажные 
климатические условия имели место во всей Восточной Европе, в Средней 
Азии, на Ближнем Востоке, в Центральной Монголии. Отмечалось повы-
шение уровня Мирового океана. Бронзовый век в целом характеризовался 
усилением засушливости климата, которая достигла максимума во второй 
половине 3 тыс. до н.э. Это привело к возникновению песчаных пустынь в 
междуречье Тигра и Евфрата, аридизации ландшафтов в Средней Азии и 
Северной Месопотамии, пересыханию гидрографической сети. Произошло 
максимальное понижение уровня Мирового океана в голоцене. Опустыни-
вание и засоление земель в определенной степени способствовало упадку и 
даже гибели древних цивилизаций Передней Азии (Шумер, Старый Вави-
лон, Раджастан). Однако уже во второй половине 2 тыс. до н.э. в ряде регио-
нов (Северное Причерноморье, Предкавказье, Нижний Дон, Волго-Уралье 
и др.) зафиксировано увеличение атмосферной увлажненности. Начало 
раннежелезного века (рубеж 2–1  тыс. до н.э.) ознаменовалось усилением 
засушливости и континентальности климата в Центральной Монголии. В 
киммерийскую эпоху (9–7 вв. до н.э.) произошло почти полное обезлюде-
ние степей от Дуная до Алтая. В конце 1 тыс. до н.э. резко снизился уро-
вень Каспия. В 3–4 вв. н.э. в волго-донских и приуральских степях отмечен 
резкий рост численности позднесарматского населения на фоне повыше-
ния увлажненности климата. Раннее средневековье (5–11  вв.) характери-
зовалось общей аридизацией евразийских степей, значительным потепле-
нием в Западной Европе и Северной Атлантике («Эпоха викингов»). Но в 
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12–14 вв. увлажненность климата резко возросла. По сведениям восточных 
авторов, в Северном Прикаспии в течение всего года отмечалось обилие 
кормов, дельта Волги была залита морем. Средневековый климатический 
оптимум в евразийских степях послужил одной из причин трансконтинен-
тальной миграции в 13 в. центрально-азиатских кочевых племен на запад 
(татаро-монгольское нашествие), что привело к существенным изменени-
ям этнополитической ситуации в Средней Азии и Восточной Европе.
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ABSTRACTS

G.A. Zavarzin, S.V. Rozhnov. 2010. Weathering and paleosoils // Paleosoils and 
continental weathering indicators in the history of the biosphere / S.V. Rozhnov, 
V.A. Demkin (eds.). «Geo-Biological Systems in the past». M.: PIN RAS. P. 4–9.

Soils differ from the weathered crust by the presence on mineral particles typical to 
soils organo-mineral coatings which are represented by humic substances. Weathering 
crusts can be formed and with a minimum participation of biota and in this they dif-
fer from the soils, for which the contribution of biota seems the dominant factor. Soil 
serves as a characteristic and a stable indicator of the landscape during its formation. 
The gradual development of land-cover after the powerful Vendian glaciations in the 
Early Paleozoic could prepare a possibility explosive development on land in the early 
Devonian. Identify the scope and characteristics of the soil cover in the Late Proterozoic 
and early Cambrian is an urgent task to clarify the geo-biological interactions.  

Key words: weathering, soil, biosphere, geosphere, evolution.

M.M. Astafeva, A.Yu. Rozanov. 2010. Ancient weathering crust (as example 
Karelia) and microfossils // Paleosoils and continental weathering indicators in 
the history of the biosphere / S.V. Rozhnov, V.A. Demkin (eds.). Series of «Geo-
Biological Systems in the past».M.: PIN RAS. P. 10–22.

Existence of morphologically diverse microorganisms, bacteria, perhaps, cyanobac-
teria in the Early Precambrian (Archaean and Early Proterozoic) weathering crust is 
determined. Presence of eucaryots can’t be excluded also.

Key words: weathering crusts, Archaean, Proterozoic, Early Precambrian, bacteria, 
cyanobacteria, procaryots, eucaryots.

S.B. Felitsin, N.A. Alimova, V.A. Matrenichev, E.V. Klimova. 2010. pH-condi-
tions of supergene processes in the Paleoproterozoic: Evidence from the distribu-
tion REE in weathering crusts of the Baltic Shield // Paleosoils and continental 
weathering indicators in the history of the biosphere / S.V. Rozhnov, V.A. Demkin 
(eds.). Series of «Geo-Biological Systems in the past». M.: PIN RAS. P. 23–35.

REE distribution in Paleoproterozoic weathering profiles on the Baltic craton is in 
accordance with hypothesis of the presence of strong volcanogenic acids in hypergene 
solution and REE fractionation during the continental weathering. Ce anomaly in weath-
ered material is not a valuable tracer for reconstruction of oxygen content in ancient at-
mosphere because the mobility of cerium strongly depends on pH and drainage regime.

Key words: weathering profile, Paleoproterozoic, Baltic craton, REE fractionation.
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A.G. Zavarzina. 2010. Reconstruction of paleosoils based on contemporary 
processes of humus formation // Paleosoils and continental weathering indicators 
in the history of the biosphere / S.V. Rozhnov, V.A. Demkin (eds.). Series of 
«Geo-Biological Systems in the past». M.: PIN RAS. P. 36–75.

The review discusses existing humification theories and their application to humus 
formation in paleosols. Synthesis of humic substances (HS) is heterogeneous oxidative 
catalytic process in subaerial zone. Stabilization of HS as adsorption organo-mineral 
complexes (cutans) can proceed simultaneously with formation of HS. The necessary 
precondition for synthesis of HS like those we can find in the modern biosphere is pres-
ence of appropriate amount of phenolic compounds which serve as main precursors of 
HS. Thus, humus-containing soils should appear approximately at the same time pe-
riod as land plants, containing phenolic compounds. Formation of humic substances 
by prokaryotes and green algae is unknown. Lichens are the primary candidates for 
being the first land organisms – humus formers. They are traditionally considered as 
successional predesesors of mosses and higher plants during colonization of soils and 
rocks. Lichens are unique soil-forming organisms because they participate both in the 
formation of inorganic and organic part of the soil: 1) lichens weather rocks by hyphae 
penetration and production of rock-solubilizing organic acids; 2) lichens are the source 
of the mortmass and soluble phenolic compounds which serve as humus precursors; 
3) and finally lichens produce phenoloxidases which catalyze humification reactions. It is 
important to note that lichen-derived humus differs from the humus of higher plants by 
absence of lignin as the source of precursors. Appearance of lichens in geologic history 
of the Earth is unknown, there are considerations that lichens colonized soil as early as 
in Precambrian and early Paleozoic. Fossil record suggests that lichens as land plants 
appeared in Ordovician-Siluric (480–400 Ма). With high degree of approximation this 
time period can be considered as time of appearance of humified soil. 

Key words: humification, phenoloxidases, phenolic compounds, lichens. 

T.V. Alekseeva, A.O. Alekseev, P.B. Kabanov, B.N. Zolotareva, V.A. Alekseeva, 
S.V. Gubin. 2010. Paleosoils from the Carboniferous of the Moscow syneclise: 
mineralogical and geochemical properties // Paleosoils and continental weather-
ing indicators in the history of the biosphere / S.V. Rozhnov, V.A. Demkin (eds.). 
Series of «Geo-Biological Systems in the past». M.: PIN RAS. P. 76–94.

For the first time for pre-Quaternary soils fossil organic-mineral compounds are in-
strumentally detected and described, which formed in arid land ecosystems of the Upper 
Carboniferous. The content and composition of the relict humic substances determined 
by the composition of the mineral part of the organic-mineral complex. A detailed study 
of humus component of fossil soils, along with the specifics of mineralogical composi-
tion allowed to perform the reconstruction of the paleolandscape formation conditions 
of soil and to make a suggestion about the nature of terrestrial ecosystem of the Upper 
Carboniferous of central of European Russia.

Key words: paleosoils, Carboniferous, Moscow syneclise, mineralogical and geo-
chemical properties.

I.Yu. Chernov, O.E. Marfenin. 2010. Adaptive strategies of fungi in connection 
with the development of terrestrial habitats // Paleosoils and continental weather-
ing indicators in the history of the biosphere / S.V. Rozhnov, V.A. Demkin (eds.). 
Series of «Geo-Biological Systems in the past». M.: PIN RAS. P. 132–163.

The evolution of fungi occurred in the period of a land development in the transition 
from aquatic to terrestrial and aerial. In the evolution of fungi identified 5 major trends: 
from mobile to fixed sporangiosporam zoospores and conidia, from endogenous to ex-
ogenous asexual reproduction, from the normal cells to form coated with thick-walled, 
protected from exposure to environmental structures, from simple partition walls in the 
mycelium to the complex septum; from undeveloped mycelium to developed system 
mycelium, through the formation of modular structure of colonies. In the development of 
terrestrial environment fungi can be traced three fundamentally different strategies: the 
active device, subjecting the environment and avoidance of adverse conditions.

Key words: fungi, adaptive strategies, development of terrestrial habitats.

A.V. Broushkin, N.V. Gordenko. 2010. Practices of reconstruction of the oldest 
coal-forming plant communities on the example of the Uibat locality (Mi-
nussinsk Depression, Lower Devonian) // Paleosoils and continental weather-
ing indicators in the history of the biosphere / S.V. Rozhnov, V.A. Demkin (eds.). 
Series of «Geo-Biological Systems in the past». M.: PIN RAS. P. 112–119.

On the basis of taphonomical and morphophysiological analysis, character of coal-
forming plant communities of the Uibat locality (Minussinsk Depression, Lower De-
vonian) is reconstructed. Coals of the locality consist of the remains of a thick-cuticled 
vascular plant, assigned to zosterophylls. The plant formed dense monospecific stands 
on the alluvial fans under dry semiarid climate conditions, which earlier were regarded 
as practically unsuitable for the colonization by early land plants.

Key words: Lower Devonian, Minussinsk Depression, coal-forming plants, mor-
phology, palaecology.

A.G. Ponomarenko. 2010. Zooindication of evolution of the grassy biomes //
Paleosoils and continental weathering indicators in the history of the biosphere /  
S.V. Rozhnov, V.A. Demkin (eds.). Series of «Geo-Biological Systems in the 
past».M.: PIN RAS. P. 120–131.

Grassy plants, including cereals, appeared already in the Late Cretaceous, but the 
grassy biomes are widely distributed only in the late Paleocene – early Neogene. They 
are characterized by very high biotic diversity; the diversity of consumers is growing 
especially fast. Often the change of plant diversity is more convenient to judge by the 
diversity of insects. An evidence of an abundance of herbivores is coincident with the 
spread of grassy biomes appearance and the abundance of fossil dung balls and other 
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Заказ №

pasture insects – scavengers, parasites of vertebrates, such as horseflies, tsetse fly and 
others. Rangeland ecosystems are characterized by very high level of productivity and 
perfect ability to self-regulation, primarily due to a very high level of product processing 
plants, excrement and corpses.

Key words: grassy biomes, evolution.

V.A. Demkin, A.V. Borisov, T.S. Demkina, T.E. Homutova, B.N. Zolotareva, 
N.N. Kashirskaya, E.V. Demkina. 2010. Eurasian steppe pyramids: a unique ar-
chive of Holocene paleosoils // Paleosoils and continental weathering indicators 
in the history of the biosphere / S.V. Rozhnov, V.A. Demkin (eds.). Series of 
«Geo-Biological Systems in the past». M.: PIN RAS. P. 132–163.

On the basis of underbarrows pedochronoseries in dry and desert steppes of south-
ern Russia has developed a concept of soil evolution in the second half of the Holocene. 
A set of diagnostic paleosoils indicators that reflect the natural conditions in Eneolithic, 
Bronze, Early Iron Age and Middle Ages (IV millennium BC – XIV century AD) is 
proposed. The characteristic of organic matter and the state of microbial communities 
of different ages paleosoils are given and the regularities of their secular variation are 
identified. Climate dynamics is reconstructed in the southern Russian steppes in the last 
6000 years, the crisis and the best stages in the development of the natural environment 
for the historical time are detected, using paleosoils and microbiological data.

Key words: Holocene, steppe, paleosoils, evolution, climate, archeological monu-
ments, organic matter, microbial communities.


