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Представленная работа посвящена оценке секвестрации углерода в зависимости от приемов обога-
щения почвы органическими материалами. Уровень дополнительной секвестрации в почвах необ-
ходимо определять при учете затрат чистой первичной (NPP) и экосистемной (NEP) продукции фо-
тосинтеза на величину нового стока устойчивого к минерализации органического углерода – чи-
стой биомной продукции (NBP). Сток углерода в легко минерализуемые формы NEP определяет
краткосрочную секвестрацию углерода. Средне- и долговременная секвестрация представляет со-
бой накопление углерода в почве в NBP-пуле. Трансформация органического углерода в системе
NPP–NEP–NBP-пулов является длительным процессом гумификации и сопровождается потерей
углерода в атмосферу в виде СО2.
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ВВЕДЕНИЕ

В современном мире ярко обозначились про-
блемы, без срочного решения которых невозмож-
но дальнейшее развитие человеческого общества.
С одной стороны, ограниченность земельных ре-
сурсов, несмотря на выдающиеся успехи мирово-
го земледелия, лимитирует производство продо-
вольствия для населения Земли. С другой – хо-
зяйственная деятельность человека становится
причиной нарушения не только благополучного
состояния среды обитания человека, но и факто-
ром изменения климата на Земле. Считают, что
главной причиной изменения климата является на-
растание парникового эффекта атмосферы Зем-
ли за счет растущих эмиссий парниковых газов
(СО2, СН4 и N2O). Человечество стоит перед ли-
цом глобальной проблемы, как при продолжа-
ющемся росте мирового производства и энерго-
потребления снизить эмиссию парниковых газов.
Производство сельскохозяйственной и промыш-
ленной продукции не откажется от традицион-
ных видов энергии, хотя сокращение их потребле-
ния неизбежно. При этом для снижения парнико-
вого эффекта необходимы не только значительное
сокращение выбросов парниковых газов в атмо-

сферу, но и новые технологии отъема из нее СО2
(секвестрация).

Для разрешения проблемы секвестрации СО2
взоры обращаются, прежде всего, на возможность
увеличения абсорбции углекислоты почвенно-
растительными экосистемами, поскольку почва яв-
ляется основным хранилищем углерода и ей при-
надлежит главная роль в секвестрации СО2 атмо-
сферы. Время пребывания углерода в гумусе почв
может достигать 4000 лет и более. В то время как в
древесной растительности углерод пребывает, в
основном, немногим более 100 лет.

Отношение гетеротрофного дыхания почв к
общим запасам в ней органического углерода
(Сорг) – наиболее важный фактор в оценке уровня
секвестрации углерода в почвах. Так, проанали-
зированы (Tian H. et al., 2015) десять моделей,
описывающих вековое изменение (1901–2010 гг.)
соотношений изменения запасов почвенного ор-
ганического вещества и Rh (soil heterotrophic respi-
ration) – гетеротрофного дыхания почв. Все де-
сять моделей показали, что установленные миро-
вые запасы почвенного органического вещества
находились в интервале от 425 до 2111 Гт С с меди-
аной 1158 Гт С для 2010 г. Оцененные величины
запасов углерода в почвах Земного шара имеют
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большой разброс. Некоторые исследователи по-
лагают, что запасы Сорг в почвенной толще мно-
голетней мерзлоты, занимающей около 18% от
всего почвенного покрова Земли, составляют
1466 Гт (Tarnocai et al., 2009). По данным IPCC
(Intergovernmental Panel on Climate Change) на
2013 г. (IPCC, 2013), почвенный резервуар плане-
ты в метровом горизонте содержит 1500 Гт Сорг.
Эта величина принята в качестве официальной при
расчетах глобального баланса углерода. В назем-
ной растительности углерода в 3–4 раза меньше,
чем в почвенной толще. В российских почвах
(слой 0–100 см) находится около 300 Гт Сорг (Ор-
лов и др., 1996), что примерно в 6–7 раз больше,
чем во всей наземной растительности страны.

Модели (Tian H. et al., 2015) показали и боль-
шой разброс величин гетеротрофного дыхания
почв – от 35 до 69 Гт С/год с медианой 51 Гт С/год –
в течение 2001–2010 гг., и то, что Rh является доми-
нантным путем потерь углерода из пула почвенного
Сорг и определяющим фактором MRT (mean resi-
dence time) – среднего времени его пребывания в
почве. Вариация MRT Сорг почвы с учетом Rh бы-
ла определена в диапазоне 10.8–39.3 года. Авторы
также установили тесную зависимость между Rh и
NPP (net primary production of photosynthesis) –
первичной продукцией фотосинтеза: за 100-летний
период среднее отношение этих величин (Rh/NPP)
составило 92%.

Несмотря на рост концентрации СО2 в атмо-
сфере и выпадений азотосодержащих соедине-
ний, способствующих улучшению азотного пита-
ния растений, все модели согласованно показали,
что изменение климата и характера землепользо-
вания оказывали отрицательное влияние на запа-
сы Сорг в почвах. Весь ансамбль моделей показал,
что MRT почвенного органического углерода в пуле
за прошлое столетие уменьшилось на 4.4 года.

Приведенные выше данные свидетельствуют,
что современная ситуация в мире, очевидно, не
способствует перелому тренда изменения накоп-
ления Сорг в почвах, поскольку с потеплением кли-
мата усиливаются азото- и углеродо-минерализа-
ционные процессы в почвах, дефляция, обезлеси-
вание и опустынивание, что приводит к потерям
гумуса и повышению эмиссии парниковых газов.

Процессы превращения азот- и углеродсодержа-
щих веществ в почвах неразрывно связаны между
собой, но судьба конечных продуктов минерали-
зации (СО2 и минерального азота в виде аммония

) различается: СО2 в основном улетучивается

в атмосферу, а  включается в процессы асси-
миляции растениями и микроорганизмами.

Значительная часть азотосодержащего органи-
ческого вещества подвергается гумификации. Для
органического вещества подавляющего числа почв

+
4NH

+
4NH

отношение C : N довольно стабильно – находится
в пределах 10.0–11.0 и мало зависит от основных
физико-химических свойств почвы. Эти показа-
тели действительны для гумусовых горизонтов почв
(0–25, 0–40 см). В более нижних горизонтах вели-
чина C : N снижается за счет увеличения содержа-
ния минерального азота в его общем пуле (в основ-
ном , фиксированного глинистыми трехслой-
ными минералами) (Kowalenko, Cameron, 1978;
Kudeyarov, 1981; Soon, 1998; Morford et al., 2016;
Houlton et al., 2018).

На рис. 1 приведены данные величин C : N гу-
муса в различных типах почв европейской и ази-
атской частей РФ. Выборка данных была сделана
из многотомного труда “Агрохимическая харак-
теристика почв СССР”, изданного в 1964–1968 гг.
в издательстве “Наука” под редакцией чл.-кор.
АН СССР А.В. Соколова (Агрохимическая...,
1962, 1963, 1964а,б, 1966, 1968, 1972).

Отношение углерода к азоту в почвах является
довольно устойчивым показателем для подавля-
ющего числа почв, независимо от типа и клима-
тических условий. Этот факт лишь подтверждает
принципиально идентичные условия формиро-
вания природных гумусовых веществ (гуминовых и
фульвокислот). Показано (Кононова, 1963; Алек-
сандрова, 1980), что содержание азота в гумино-
вых и фульвокислотах мало различается между
типами почв, но состав гумуса, в первую очередь
отношение гуминовых кислот к фульвокислотам,
зависит от типа почв и условий почвообразова-
ния. Устойчивость показателя C : N гумуса для
различных почв свидетельствует о механизме сте-
хиометрии в почвенном органическом веществе,
что подтверждается синхронностью высвобожде-
ния СО2 и  при минерализации гумусовых
веществ почв. Отношение С : N в гумусе можно
рассматривать как матрицу устойчивости органи-
ческого вещества в почве.

Органические материалы, поступающие в поч-
вы, например растительные остатки, органические
удобрения (навоз, компосты, сидераты), всегда
имеют более широкое отношение C : N, чем поч-
венный гумус. При разложении в почве вновь по-
ступившего органического материала активизи-
руется дыхательный процесс и возрастает эмиссия
СО2 в атмосферу. Минеральные азотные соедине-
ния под воздействием микроорганизмов вступа-
ют в новый цикл взаимодействия с органическим
углеродом, образуя соединения с C : N, свойствен-
ным данной почве. Насыщение почвы органиче-
скими материалами в целом ведет к повышению
содержания органического вещества в почвах, но
и его минерализация также ускоряется, а C : N в
гумусе почвы приближается к уровню до внесе-
ния удобрений. Об этом свидетельствуют данные
многолетних полевых опытов с применением орга-

+
4NH

+
4NH
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нических и минеральных удобрений (Городний,
1960; Горшков, 1960; Любарская, 1960; Соболев,
Чернецкий, 1960; Шевелев, 1960; Шевцова, 1988;
Хлыстовский, 1992; Rothamsted research, 2006).

Специфика биогеохимического круговорота уг-
лерода такова, что поступающее в почву органи-
ческое вещество растительного и животного про-
исхождения быстро подвергается атаке почвенной
биоты и включается в новые минерализационно-
иммобилизационные циклы, которые могут по-
вторяться в почве до 8–9 раз за сезон (Yevdokimov,
Blagodatsky, 1993).

Процесс гумификации органических остатков
в почве происходит с участием биоты, и потери
углерода (СО2) в результате дыхательного процес-
са продолжаются непрерывно даже в том слу-
чае, когда в почву не поступают свежие порции
растительного материала. Например, в погре-
бенных под курганами почвах микробиологи-
ческая активность продолжается, хотя и очень
медленно (Демкин, 1997).

Круговорот органического углерода в биосфере
включает в себя следующие этапы (Mellilo et al.,
1995): общая первичная продукция фотосинтеза
GPP (gross primary product of photosynthesis), пред-
ставляющая весь связанный в органическое ве-
щество углерод; чистая первичная продукция фо-
тосинтеза NPP представляет углерод, ассимилиро-
ванный растениями, за вычетом дыхания растений;
чистая экосистемная продукция NEP (net ecosys-
tem production of photosynthesis) – результат го-
дичного взаимодействия продуцентов и деструк-
торов экосистемы – выражается разностью меж-
ду первичной продукцией NPP и дыханием Rh
органотрофов: NEP = NPP – Rh. Фактически для
биосферных балансовых расчетов именно эта ве-
личина имеет первостепенное значение. В NEP
входит также вторичная продукция, составляю-
щая грибную и микробную биомассу. В экосисте-
мах NEP устанавливается как величина чистого
экосистемного СО2-газообмена NEE (net ecosys-
tem CO2-exchange), и эти величины равны между
собой. Чистая биомная продукция NBP (net bi-
ome production) – это сумма гумусовых веществ,
устойчивых к минерализации, со средним време-
нем пребывания углерода в них десятки и сотни лет.

MRT углерода в названных пулах (ориенти-
ровочно): NPP – 1–2 года, NEP – ≈10–100 лет
и NBP – ≈100 лет и дольше. По массе между
пулами углерод распределяется в отношении
NPP : NEP : NBP ≈ 100 : 10 : 1. В результате в
почве на длительное время (>100 лет) могут за-
крепиться устойчивые к разложению гумусовые
вещества – примерно около 1% от количества
NPP-углерода, поступившего в почву с наземной
и внутрипочвенной биомассой. Об этом свиде-
тельствуют скорости роста мощности гумусового
горизонта в процессе почвообразовательного про-

цесса. С использованием методов археологиче-
ского почвоведения показано (Иванов, Табана-
кова, 2003), что в черноземах Восточной Евро-
пы прирост гумусового горизонта за последние
4–5 тыс. лет оценивается в 1–3.5 см в столетие.

Рис. 1. Содержание в почвах гумуса (ось абсцисс) и
C : N в гумусе (ось ординат). (а) – дерново-подзоли-
стые почвы, (б) – серые лесные почвы, (в) – чернозе-
мы, (г) – каштановые; n – выборка данных из “Агро-
химическая характеристика почв СССР”, тт. 1–4, 6,
9. Статистическая обработка автора.
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Это соответствует образованию в почве устойчи-
вых к разложению гумусовых веществ – NBP – по-
рядка 60–180 кг Сорг/га/год. А текущая эмиссия
СО2 (гетеротрофное дыхание) из пахотных почв
(например, серых лесных) в среднем составляет 2–
3 т С-СО2/га/год (Kurganova, 2003; Kurganova et al.,
2010). Для образования 60–180 кг С/га/год биом-
ной продукции требуется поступление в почву уг-
лерода биомассы – NPP – порядка 6–8 т/га/год.
Анализ биопродуктивности современных степ-
ных экосистем показал, что NBP черноземов может
составлять около 80 кг С/га/год (Кудеяров и др.,
2007).

С позиций секвестрации атмосферного СО2,
наибольшей значимостью обладает NBP-пул, уг-
лерод которого отчуждается из биогеохимическо-
го цикла на сотни и даже тысячи лет. Поэтому со-
хранение и накопление в почвах углерода именно
этого пула способствует уменьшению эмиссии СО2
в атмосферу и, как следствие, снижению потенциа-
ла глобального потепления (ПГП) (WMO, 2019).
Основная проблема секвестрации СО2, имеющая
в настоящее время мировое значение, состоит в
том, чтобы максимально увеличить поступление и
накопление в почвах устойчивого к минерализа-
ции пула органического углерода.

Накопление органического углерода в назем-
ном NEP-пуле (преимущественно древесная рас-
тительность) выводит СО2 из атмосферы на пери-
од от нескольких лет до десятков и даже сотен лет
и работает на снижение ПГП. Посадка лесов, за-
лужение и зарастание бывших пахотных угодий
(залежи) – наиболее распространенные пути сек-
вестрации СО2. Однако накопление углерода в
древесном пуле часто подвергается риску залпо-
вых выбросов СО2 (пожары, массовые поражения
вредителями и болезнями и другие катастрофиче-
ские явления). Возвращение залежей в пахотные
угодья также сопровождается быстрой потерей
накопившегося органического углерода почвы.

Время пребывания Сорг в почвенном NEP-пуле
также недолговечно, поскольку он представлен
легко минерализуемыми органическими соеди-
нениями, формирующимися из наземных и под-
земных растительных остатков (корней), биомас-
сы почвенной биоты, органических удобрений,
сидератов, покровных и парозанимающих куль-
тур. В процессе гумусообразования сравнительно
небольшая часть углерода переходит в разряд
трудно минерализуемых и негидролизуемых гу-
мусовых веществ и пополняет NBP-пул, углерод
которого является показателем долговременной
секвестрации.

В литературе широко освещаются приемы сек-
вестрации органического углерода, заключающие-
ся в обогащении почв органическим углеродом
при использовании различных материалов (на-

воз, компосты, биоуголь и др.), а также приемы
земледелия, способствующие как большему по-
ступлению в почву растительных остатков, так и со-
зданию условий замедления их минерализации, на-
пример минимальная обработка почв – NT (no till)
(Кирюшин В., Кирюшин С., 2015; Рижия и др.,
2015; Дубровина, 2021; Buchkina et al., 2013; Ding
et al., 2013; Berhane et al., 2020; Wang et al., 2020;
Waqas et al., 2020; Li et al., 2021; Mustafa et al.,
2021). Выращивание покровных культур, сидера-
тов или смена вида землепользования (залесение,
залужение и др.) также способствуют секвестрации
органического углерода. Перечисленные меро-
приятия имеют свои особенности и не всегда
при строгом рассмотрении подходят под опре-
деление “секвестрация”.

Оценка секвестрации углерода в почвах может
быть установлена по отношению гетеротрофного
дыхания почв к накоплению в ней органического
углерода (Tian J. et al., 2015). Увеличение содержа-
ния органического углерода в почве без учета как
затрат углерода NPP-пула на это повышение, так
и потерь углерода за счет эмиссии СО2, нельзя
считать секвестрацией.

ВИДЫ СЕКВЕСТРАЦИИ 
УГЛЕРОДА В ПОЧВАХ

В данном разделе приводятся примеры раз-
личных путей секвестрации углерода в почвах.

Применение навоза
Применение навоза в земледелии известно из-

древле как способ пополнения питательными ве-
ществами почв. Преимущество навоза перед други-
ми видами удобрений состоит в том, что он является
медленно действующим и не создает единовременно
высоких концентраций легкоподвижных соедине-
ний, прежде всего нитрат- и аммоний-содержа-
щих солей. Следовательно, положительное по-
следействие навоза растягивается на годы.

На первый взгляд, внесение в почву навоза
должно приводить к секвестрации органического
углерода. Действительно, систематическое при-
менение навоза приводит к накоплению в почвах
органического углерода (Городний, 1960; Горш-
ков, 1960; Любарская, 1960; Соболев, Чернецкий,
1960; Шевелев, 1960; Шевцова, 1988; Хлыстов-
ский, 1992; Rothamsted research, 2006).

В настоящее время, когда остро ставится во-
прос о низкоуглеродном развитии мирового сель-
скохозяйственного производства, накопленные в
прошлом многолетние данные по изучению эф-
фективности применения органических удобре-
ний приобретают новую актуальность. Изначаль-
ная цель этих опытов – сравнение эффективно-
сти органических и минеральных удобрений
через выявление воздействия этих удобрений на
агрохимические свойства почв, включая гумус, а



УСПЕХИ СОВРЕМЕННОЙ БИОЛОГИИ  том 142  № 6  2022

СЕКВЕСТРАЦИЯ УГЛЕРОДА В ПОЧВЕ 549

также на содержание азота, фосфора, калия, каль-
ция и др. Однако, чтобы определить, насколько
возможна секвестрация органического углерода и
каковы ее размеры при удобрении навозом, обра-
тимся к данным многолетних опытов, проведен-
ных в различных почвенно-климатических усло-
виях, и проанализируем состояние баланса угле-
рода в системе органические удобрения–почва–
растения–атмосфера.

Материалы полевых опытов Долгопрудной аг-
рохимической опытной станции Научно-иссле-
довательского института по удобрениям и инсекто-
фунгицидам им. Я.В. Самойлова (ДАОС НИУИФ)
по сравнительному действию навоза и эквивалент-
ной смеси минеральных удобрений представлены
в книге (Хлыстовский, 1992). Опыты были зало-
жены по инициативе акад. Д.Н. Прянишникова на
дерново-подзолистой тяжелосуглинистой почве в
нескольких севооборотах с набором культур: ози-
мая рожь (пшеница), картофель, овес, пар кле-
верный на фоне известкования и без него. Рота-
ция севооборота проходила на четырех полях. Это
многофакторное исследование, в котором были
оценены факторы: 1) удобрения: контроль – без
удобрений; навоз, минеральные удобрения, то есть
смесь NPK, эквивалентная количеству, вносимо-
му с навозом; 2) влияние известкования почвы на
эффективность удобрений; 3) севооборот, то есть
чередование культур. Кроме того, в схеме опыта
было предусмотрено определение сравнительной
отзывчивости каждой культуры севооборота на
удобрения и известкование. Для этого было преду-
смотрено ежегодное развертывание опыта на че-
тырех полях севооборота. То есть опыт был раз-
вернут в пространстве и во времени. Результаты
эксперимента учитывались и обрабатывались еже-
годно по всем культурам севооборота. Для целей
настоящего обзора были обработаны результаты
двух вариантов опыта: контроль и навоз одиннадца-
ти ротаций севооборота за 44 года. За каждую рота-

цию вносили 36 т навоза/га, или в среднем 9 т наво-
за/га/год.

Прежде всего, необходимо отметить, что на про-
тяжении всего времени опыта отмечено досто-
верное снижение содержания органических угле-
рода и азота в почве не только на контроле, но и
при внесении удобрений. Содержание органиче-
ского вещества в почве при внесении навоза тоже
сократилось, но в меньшей степени, чем на кон-
троле и при внесении минеральных удобрений.
Отношение C : N в гумусе почвы оставалось прак-
тически неизменным, и длительное внесение удоб-
рений не сказалось на этом показателе (рис. 2).
Это свидетельствует о синхронном высвобожде-
нии СО2 и минерального азота при минерализа-
ции гумуса.

В табл. 1 приведен примерный баланс органи-
ческого углерода за 44 года, составленный нами
на основе данных четырех полевых опытов (Хлы-
стовский, 1992), позволивший судить о возмож-
ной секвестрации углерода среднесрочного типа.
Потери органического углерода из почвы – ничто
иное как гетеротрофное дыхание и эмиссия СО2 в
атмосферу. При внесении навоза, по сравнению с
контролем, через 44 года потери Сорг оказались
равными 63.2 т, что превышало количество Сорг,
внесенного с навозом.

Остаточный Сорг в почве навозного варианта за
все годы эксперимента оставался примерно на
одном уровне (рис. 3а). Данные показывают, что
со временем при внесении каждой новой порции
навоза минерализация и суммарные потери Сорг
увеличивались (рис. 3б). Этот факт свидетель-
ствует о продолжавшемся процессе гумифика-
ции, о минерализации и о потерях ранее внесен-
ного Сорг. Кроме того, вновь поступавший в почву
легко минерализуемый Сорг мог вызвать затравоч-
ный эффект и усилить минерализацию Сорг (Tian J.
et al., 2015; Wang et al., 2020).

Таблица 1. Баланс* Сорг в почве (гор. 0–20 см) за 44 года в опытах ДАОС НИУИФ

Примечание: * – представленные в таблице данные рассчитаны по результатам 6 полевых опытов из монографии (Хлыстов-
ский, 1992). В баланс не были включены данные по утилизируемой продукции (зерно, клубни, корнеплоды свеклы, зеленая
масса клевера, солома, которые вывозились с поля). Утилизируемая продукция представляла собой лишь часть NPP; ** – на-
воз содержал 20% сухого органического вещества. При переводе в Сорг использовался коэффициент 0.45; *** – о судьбе части
NPP, представляющей собой наземные растительные остатки и корни, сведений в книге нет. Мы восполнили этот пробел
расчетными данными, выполненными на основе соответствующих коэффициентов продукции по методике Почвенного ин-
ститута им. В.В. Докучаева (Семенов, Когут, 2015).

Варианты

Исходное 
содержание 

в почве

Внесено
с удобрениями

Поступление***
с наземными 

и корневыми остатками

Всего: исходное
+

поступление

Содержание 
в почве 

через 44 года

Потери Сорг

за 44 года

всего
т/га/год

Сорг, т/га

Контроль 31.8 0 46.2 78.0 21.3 56.7 1.29
Навоз 31.8 40.5** 74.6 146.9 27.0 119.9 2.73
Разность 0 40.5 28.4 68.9 5.7 63.2 1.44
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Таким образом, за весь период проведения опы-
та внесение навоза не только не способствовало
секвестрации углерода, а даже наоборот усилило
мобилизацию почвенного Сорг и его потери.

Данные (Хлыстовский, 1992) по продуктивно-
сти всех сельскохозяйственных культур в опытах за
все годы, выраженные в зерновых единицах (з. е.),
позволили рассчитать углеродный след полученной
земледельческой продукции. Продуктивность в
з. е. за 44-летний период составила в среднем

(ц/га/год): контроль (без удобрений) – 14.2, по
навозу – 24.5. Деление потерь органического уг-
лерода почвы (т С/га) на з. е., выраженные также
в т/га, дает величину затрат Сорг на единицу полу-
ченной продукции. Расчеты показывают, что уг-
леродный след на контроле оказался равным 0.9 т
Сорг/т зерна, а при применении навоза – 1.1 т
Сорг/т зерна.

Однако показанные выше затраты углерода на
полученные урожаи – далеко не полные. Не учте-

Рис. 2. Влияние органических (навоз) и минеральных удобрений на отношение C : N в гумусе дерново-подзолистой
почвы многолетних опытов ДАОС НИУИФ (Хлыстовский, 1992). (а) – контроль без удобрений, (б) – внесение навоза,
(в) – смесь минеральных удобрений (N, Р, К, Са); n – выборка данных.
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ны энергетические затраты в углеродных едини-
цах на обработку почвы, посев и уборку урожая.
Должны быть учтены и затраты углерода кормов
(NPP и NEP), участвующих в формировании экс-
крементов животных, и связанная с этим процес-
сом эмиссия газов (СО2, СН4), а также углерод ис-
пользованной подстилки. Следует полагать, что
затраты углерода на получение зерновой единицы
основной продукции при удобрении навозом с
учетом всех составляющих баланса будут значи-
тельно превосходить те, что приведены выше.

Результаты опыта на темно-серой слабооподзо-
ленной легкосуглинистой почве в Сумской обл.,
проводившегося в 1931–1957 гг. (Городний, 1960),
позволили рассчитать секвестрацию углерода на-
воза при его внесении в количествах 380, 640 и
1280 т/га за 27 лет. Потери углерода навоза на се-
квестрацию 1 т Сорг/га в почве в зависимости от доз
удобрения оказались в пределах 3.36–7.27 т С/га.
Чем выше доза внесенной в почву органики, тем
“дороже” единица секвестрируемого углерода. Как
и в Прянишниковском опыте, повышение коли-
чества вносимого навоза увеличивало относитель-
ный уровень потерь углерода за счет эмиссии СО2.

На слабо выщелоченном черноземе данные
многолетнего опыта (Горшков, 1960) позволили
рассчитать секвестрацию углерода навоза, вноси-
мого в четырехпольном севообороте. По проше-
ствии 12 лет в почву было внесено 120 т/га навоза
в 4 приема, что соответствовало 11.9 т Сорг/га/год.
В почве (гор. 0–20 см) прирост гумуса за 12 лет
оказался равным 3.3 т Сорг/га. Потери же состави-
ли 8.6 т Сорг/га или 72% от его количества, внесен-
ного с навозом. Потери Сорг на 1 т/га секвестриро-
ванного углерода составили 3.6 т Сорг/га.

В другом опыте тоже на слабовыщелоченном
легкосуглинистом черноземе (Соболев, Чернец-
кий, 1960) результаты 20-летнего внесения орга-
ники позволили показать, что из 37.1 т Сорг/га поте-
ри углерода навоза из почвы составили 28.8 т/га. За-
траты углерода навоза на 1 т секвестрированного
Сорг в почве оказались почти такими же (3.5 т/га),
как и в опыте, упомянутом выше.

В опыте на высокогумусном черноземе Ша-
тиловской опытной станции (Шевелев, 1960) за
45-летний период потери углерода навоза на 1 т
секвестрированного углерода в почве колебались
в пределах 17.8–1.6 т/га. Максимальная величина

Рис. 3. Влияние длительного внесения навоза на содержание остаточного Сорг в почве в полевых опытах ДАОС
НИУИФ. Графики построены на основе данных (Хлыстовский, 1992, стр. 51, табл. 38). (а) – внесенное количество на-
воза и прибавка Сорг в почве, т/га; Rh – потери Сорг (гетеротрофное дыхание); (б) – динамика содержания остаточного
Сорг в почве в % от внесенного (гумификация).
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соответствовала внесению дозы навоза – 36.0 т/га
в 9 лет, а минимальная – 36 т/га в 3 года. Этот
факт свидетельствует о постоянно продолжав-
шейся и увеличивавшейся суммарной минерали-
зации Сорг навоза во времени.

Весьма интересны результаты полевого опыта
с самым длительным применением навоза. Это
классический опыт, проводимый в Англии на Ро-
тамстедсткой опытной станции “Broadbalk winter
wheat experiment”. Опыт заложен в 1843 г. на тя-
желосуглинистой карбонатной почве. Смесь ми-
неральных удобрений (N, P, K, Na, Mg) сравнива-
лась с навозом, который вносили в дозе 35 т/га/год.
В цитируемой работе (Rothamsted research, 2006)
приведены данные опыта до 2000 г. Все годы уро-
вень урожаев зерна озимой пшеницы по навозно-
му варианту и смеси N, P, K, Na, Mg, включающей
дозу азота 144 кг/га, были практически одинаковы-
ми и синхронно повышались при нововведениях в
качестве общего фона: новые сорта, парование,
применение гербицидов, известкование, фунги-
циды. В первые 80 лет урожаи зерна на навозном
и минеральном вариантах оставались в пределах
2.5–3.0 т/га, а на контроле (без удобрений) были
около 1 т/га. Заметный рост урожаев начался с
момента известкования и применения гербици-
дов (1960-е гг.), а с середины 1960-х гг. при внед-
рении интенсивных сортов пшеницы и фунгици-
дов рост урожаев приобрел экспоненциальный
характер и достиг 10 т/га. На контроле без удобре-
ний при тех же нововведениях урожай оставался
на уровне 1.0–1.5 т/га.

На основе данных (Rothamsted research, 2006)
нами составлен приблизительный баланс органи-
ческого углерода за время проведения экспери-
мента до 2000 г. (табл. 2). Почти полуторавековое
внесение навоза способствовало увеличению со-
держания Сорг в почве, по сравнению с контро-
лем, в 2.8 раза. Однако потери органического уг-
лерода из почвы в варианте с навозом составляли
почти 90% от количества Сорг, внесенного c наво-
зом. Потери Сорг – это ничто иное как гетеротроф-

ное дыхание с последующей эмиссией СО2 в ат-
мосферу.

Доля секвестрации углерода от внесенного ко-
личества навоза, вычисленная нами по результа-
там опыта за 156 лет, составила 13.2%. Эта величина
характерна и для других почвенно-климатических
условий и органических удобрений и представляет
собой коэффициент гумификации.

По другим европейским многолетним опытам
с навозом, например опыт в Гале, Германия (Лю-
барская, 1960), за 72-летний период внесения на-
воза на секвестрацию в почве 1 т Сорг/га потери
Сорг навоза составили 13.4 т/га, то есть почти
столько же, сколько в британских экспериментах.

В приведенных исследованиях показаны не-
полные затраты углерода. Не учтены величины
углерода в NPP (в виде кормов для животных), за-
траченных при формировании экскрементов у
животных, и количество углерода, эмитирован-
ного при этом в виде парниковых газов.

Таким образом, результаты экспериментов с
многолетним применением навоза свидетельству-
ют о значительных потерях Cорг навоза из почвы во
всех без исключения случаях. При этом потери
углерода делают баланс углерода в системе расте-
ние–навоз–почва–атмосфера отрицательным, что
означает значительное превышение эмиссии СО2
над накоплением в почве углерода NBP-пула. При-
менение навоза можно охарактеризовать как
фактор, способствующий нарастанию ПГП.

Однако приведенные выше данные по отрица-
тельному влиянию навоза на уровень секвестра-
ции углерода в почве не должны восприниматься
как факты, обосновывающие ограничение при-
менения органических удобрений. Почва, образ-
но выражаясь, является живым организмом, и ей
свойствен дыхательный процесс, а дыхательным
субстратом для почвенной микрофлоры являют-
ся легко минерализуемые органические веще-
ства. Внесение в почву органических удобрений
значительно повышает ее энергетический статус,

Таблица 2. Примерный* баланс органического углерода в почве классического опыта с бессменной озимой пше-
ницей за 156** лет (Rothamsted research, 2006)

Примечание: * – в расчеты баланса углерода не вошли данные по количеству углерода в наземных и подземных (корни) рас-
тительных остатках. Сорг вычислялся косвенно по содержанию общего азота и отношению C : N = 10 (Rothamsted research,
2006); ** – в 1920–1930-х гг. навоз не вносился (около 20 лет); *** – принято, что сухое вещество навоза составляет 20%. Для
пересчета в Сорг использовался коэффициент 0.45. В 35 т/га навоза содержание Сорг – 3.15 т/га.

Варианты

Исходное 
содержание

в почве
(1)

Внесено
с навозом 

***
(2)

Сорг, 
всего:
(1) + (2)

(3)

Содержание 
в почве Сорг 

в 2000 г.
(4)

Прибавка Сорг

в почве от внесения 
навоза (секвестрация)

по (4)
(Н)–(К)

Потери Сорг,

всего
(3)–(4)

Секвестрация 
от внесенного 
в почву Сорг,

%
Сорг, т/га

Контроль (К) 35 0 35 34.5 нет н/опр. н/опр.
Навоз (Н) 35 470 505 96.6 62.1 408.4 13.2
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который способствует усилению соокисления и
детоксикации множества загрязняющих почву
веществ. Кроме того, внесение навоза пополняет
в почве запасы легко усваиваемых питательных
веществ для растений.

Компосты
Компосты широко применяются в качестве

органических удобрений, и одновременно это спо-
соб утилизации различных бытовых, сельскохо-
зяйственных и промышленных отходов. Компо-
сты часто используются в качестве секвестра ор-
ганического углерода. В большинстве работ мы
видим, что под секвестрацией понимается лишь
накопление в почвах Cорг, независимо от продол-
жительности его пребывания в почве, а, главное,
без учета складывающегося баланса между посту-
пившим в почву Сорг и эмиссией в атмосферу пар-
никовых газов. Показано (Ding et al., 2013), что
18-летнее применение компоста не только увели-
чило содержание органического углерода в почве,
но и увеличило эмиссию N2O на 106%. Если при-
нять во внимание, что ПГП закиси азота в 298 раз
выше СО2, то оказывается, что эффект от секве-
страции углерода с целью снижения ПГП почти
полностью нивелируется дополнительными вы-
бросами из почвы N2O. Таким образом, обогаще-
ние почвы компостами не всегда благоприятству-
ет сокращению выбросов парниковых газов в
земледелии.

Солома и корневые остатки
Повышающиеся урожаи сельскохозяйствен-

ных культур при внедрении современных техно-
логий способствуют увеличению поступления в
почву пожнивных остатков и корневой массы,
что приводит к увеличению секвестрации орга-
нического углерода в почвах (Fan et al., 2019). Раз-
меры секвестрации Cорг в почве при многократ-
ном возврате соломы зависят от ряда сопутствую-
щих факторов и, прежде всего, сопутствующего
внесения в почву минеральных удобрений, непре-
менно включающих в себя азотные (Berhane et al.,
2020). Это положение имеет под собой соответ-
ствующее обоснование. Внесение в почву органи-
ческих материалов с широким отношением C : N
вызывает активизацию гетеротрофной микро-
флоры с острой потребностью в усваиваемом азо-
те. Дефицит усваиваемого азота в почве приводит
к интенсивному разложению соломы с потерей
СО2. Показано (Berhane et al., 2020), что примене-
ние NPK (азот, фосфор, калий) и NPK + солома,
а также NP и NP + солома оказались неравно-
значны в накоплении в почве Cорг. Запасы Cорг в
почве при внесении NPK и NPK + солома увели-
чивались на протяжении более чем 20-летнего пе-
риода, при этом достижение максимальных запа-
сов Cорг в вариантах NP и NP + солома было огра-
ничено периодом от 11 до 20 лет. В работе

показано, что в опытах, проведенных с много-
кратным возвратом в почву соломы, накопление
органического углерода было больше в почвах в
том случае, когда к соломе добавляли минераль-
ные удобрения с участием азота и фосфора. До-
бавление калия не имело преимуществ, посколь-
ку солома сама значительно обогащена калием.
Эти данные хорошо согласуются с нашими, полу-
ченными в 1990-х гг. на серой лесной почве (Ку-
деяров, 1999).

Покровные культуры
Включение покровных культур в сельскохозяй-

ственные севообороты может значительно увели-
чить почвенный Cорг. Однако получаемые резуль-
таты часто бывают противоречивы. Были собраны
данные (Jian et al., 2020), в которых сравнивались
системы земледелия с покровными культурами и
без них. Проведено сравнение 1195 пар (покров-
ная культура и беспокровная) в 131 эксперименте.
Покровные культуры –рожь Secale cerealе и одно-
летний райграс Lolium multiflorum. Использова-
лись также бобовые культуры.

Больше половины (60%) данных представлено
из США. Результаты сгруппированы по почвам с
разным гранулометрическим составом. Так, на
легких почвах включение покровных культур в се-
вообороты значительно повышало Cорг, с общим
средним увеличением на 15.5% (13.8–17.3%), по
сравнению с вариантами беспокровной культуры.

Наибольший сток Cорг был отмечен для по-
кровных культур в севообороте кукуруза–пшени-
ца–соя. На среднесуглинистой почве сток Cорг на
покровном варианте был на 2 т Сорг/га выше, чем
на беспокровном. Тяжелые почвы показали наи-
больший прирост Cорг после включения покров-
ных культур в севооборот.

Смеси покровных культур приводили к боль-
шему увеличению Cорг, по сравнению с монови-
довыми покровными культурами, а использова-
ние бобовых вызвало большее увеличение Cорг,
чем небобовых.

Покровное земледелие значительно увеличи-
вает Cорг на неглубоких почвах (≤30 см), по срав-
нению с подповерхностными горизонтами (>30 см).
Регрессионный анализ показал, что изменения
Cорг в результате покровного земледелия корре-
лируют с улучшением качества почвы, в частности с
уменьшением эрозии и увеличением содержания
минерализуемого органического вещества. На из-
менение углерода в почве также влияли годовая
температура, количество лет после начала введе-
ния в севооборот покровных культур, географиче-
ская широта и первоначальное содержание Cорг.
Наконец, полученная средняя величина связыва-
ния углерода покровными культурами во всех ис-
следованиях составила 0.56 т С/га/год. Авторы
(Jian et al., 2020) делают вывод: если бы на 15%
нынешних мировых пахотных землях внедрили
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покровные культуры, это привело бы к увеличе-
нию Cорг на 0.16 ± 0.06 млн т С/год, что аналогич-
но 1–2% текущих выбросов от сжигания ископа-
емого топлива.

Минимальная обработка почв
В литературе широко обсуждаются результаты

внедрения минимальной обработки NT в земледе-
лие, в частности, данные относительно секвестра-
ции углерода в почвах (Sperow, 2019; Cooper et al.,
2021; Jia et al., 2021; Reinsch et al., 2021; Kan et al.,
2021, 2022; Dewi et al., 2022). Минимальная (бес-
пахотная) обработка почвы часто рекомендуется
для уменьшения минерализации органического
вещества как поверхностных растительных остат-
ков, так и почвенного Сорг. Считается, что такая
обработка почвы способствует секвестрации ат-
мосферной углекислоты.

Темпы накопления и минерализации Cорг в поч-
ве значительно зависят от времени, прошедшего с
момента введения NT. Авторы (Kan et al., 2021)
попытались установить основные факторы на-
копления стабильных фракций Сорг (СФСорг) в
почве в 11-летнем полевом опыте. Полевой экс-
перимент показал, что, по сравнению с плужной
обработкой почвы (ПО), в NT-почве доля более
стабильных фракций почвенного Сорг оказалась
выше. Увеличение концентрации СФСорг повы-
силось на 12.6% на пятом году полевого экспери-
мента, а на одиннадцатом году – уже на 52.2%.
Авторы объясняют такие результаты изменением
агрегатного состава почв: фракция макроагрега-
тов размером 2 мм, в которых органическое веще-
ство физически защищено, увеличивается, что
способствует меньшей его минерализации.

В другой работе (Kan et al., 2022) механизмы
стабилизации почвенного органического углеро-
да изучены в их связи с глобальным углеродным
циклом. NT часто используется для секвестра Сорг.
Однако высказываются сомнения (Kan et al., 2021),
будет ли секвестрированный Сорг стабилизирован
в долгосрочной перспективе. Авторы рассмотре-
ли различные механизмы, влияющие на стабиль-
ность Сорг в системах NT: прайминг-эффект PE
(priming effect) (Tian J. et al., 2015; Wang et al.,
2020); молекулярную структуру Сорг; защиту агре-
гатов; связь с почвенными минералами; микроб-
ные свойства; воздействие на окружающую среду.
Хотя при NT наблюдается более устойчивая мо-
лекулярная структура Сорг, по сравнению с тради-
ционной обработкой почвы (ТО), стабильность
Сорг может в более продолжительном времени за-
висеть от физической и химической защиты. В
среднем NT улучшает макроагрегацию на 32.7% и
снижает минерализацию Сорг в макроагрегатах,
по сравнению с TО. Более высокая микробная ак-
тивность при NT может также детерминировать
усиленное производство связывающих агентов,
способствующих агрегации и образованию ме-

таллоорганических комплексов. Сделан вывод о
том, что Сорг, изолированный в системах NT, ве-
роятно, будет стабилизирован в долгосрочной пер-
спективе.

Показано (Jia et al., 2021) также преимущество
NT в секвестрации углерода в почвах, которое
связано с более благоприятным водно-темпера-
турным режимом, по сравнению с пашенной поч-
вой. NT способствует изменению почвенного про-
филя в результате накопления в верхних горизон-
тах большего количества растительных остатков и
формирования горизонта А0. Это, в свою очередь,
уменьшает поверхностное испарение и увеличи-
вает запасы влаги в почвенном профиле, а также
снижает температуру почвы.

Показано, что NT вызывает увеличение чис-
ленности денитрифицирующих микроорганиз-
мов (Doran, 1980). Комбинация NT и применения
азотных удобрений приводит к усилению потерь
газообразного азота. Обнаружены (Palma et al.,
1997) в два раза бoльшие потери азота удобрений за
счет денитрификации при NT, по сравнению с нор-
мальной пахотой за 90-дневный период. При этом
установлена весьма тесная положительная связь
между количеством денитрифицирующих микро-
организмов и газообразными потерями азота.

И наконец, в статье “Пахать или не пахать в
условиях умеренного климата” (Cooper et al.,
2021) оценено влияние NT в течение 15 лет на се-
квестрацию углерода и выбросы парниковых га-
зов. Было показано, что рассчитанный ПГП ока-
зался на 30% ниже в NT-системах за счет более
низкой эмиссии СО2 и соответствующей секве-
страции углерода в почве. Сделано заключение,
что NT играет важнейшую роль, с одной стороны,
как способ снижения эмиссии парниковых газов,
а с другой, – увеличивает секвестрацию углерода
и тем самым способствует сохранению климата.

Однако в определенных условиях NT почвы
может увеличить потоки закиси азота из почвы,
что может свести на нет любые климатические
выгоды потенциального хранения углерода в поч-
ве (Pelster et al., 2021). Чтобы исследовать, как
длительное внесение различных органических
удобрений взаимодействует с обработкой почвы
и влияет на потоки N2O в севообороте, с 2009 г. в
Восточной Канаде проводились долгосрочные
испытания. Сравнивались два типа обработки
почвы: инверсионная обработка IT (inversion till-
age) и NT – и два типа удобрений (свиной и коро-
вий жидкий навоз – слари), при наличии контро-
ля без удобрений по каждому типу обработки – IT
и NT. Эксперимент заложен на двух контрастных
по текстуре почвах: тяжелый и песчаный суглин-
ки. Оценивались потоки N2O с каждого участка
посевов (апрель–ноябрь): в 2016 г. под пшеницей,
в 2017 г. под кукурузой и в 2018 г. под соей. Сред-
ние кумулятивные потоки за вегетационный пе-
риод варьировали: на тяжелосуглинистой почве
от 0.8 кг N-N2O/га для кукурузы (на контроле) до
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7.6 кг N-N2O/га для пшеницы (коровья навозная
жижа) при NT- обработке; на песчаном суглинке –
от 0.4 кг N-N2O/га под кукурузой (контроль, IT)
до 3.0 кг N-N2O/га под кукурузой при внесении
свиного слари по NT. В целом данные показали,
что величина эмиссии N2O при NT совместно с
жидким навозом значительно превосходила
эмиссию N2O при обычной пахоте. При этом сле-
дует иметь в виду, что ПГП закиси азота в 298 раз
выше углекислого газа. При пересчете на СО2
максимальная эмиссия по NT-обработке состав-
ляла 2265 кг/га.

Из этого следует, что на тяжелосуглинистой
почве NT-обработка с применением органиче-
ских удобрений не может рекомендоваться как
способ борьбы с повышенной эмиссией парни-
ковых газов.

Биоуголь (биочар)
Биоуголь, полученный из различных материа-

лов, включая сельскохозяйственные отходы, ис-
пользуется в качестве мелиоративной добавки в
почву. Рядом исследователей показано, что вне-
сение в почву биоугля улучшает питательный и
физический режимы почв, а также снижает эмис-
сию парниковых газов (СО2, N2O) (Рижия и др.,
2011, 2015; Мухина и др., 2019; Дубровина, 2021).

Некоторые авторы рекомендуют применение
биоугля в целях секвестрации углерода в почвах
(Yang et al., 2019; Majumder et al., 2019; Ali et al.,
2021; Oladele, Adetunji, 2021). Рассматриваются
(Clark et al., 2019) результаты экспериментов с
биоуглем, приготовленным из птичьего помета.
Нетто-минерализация N в почве при краткосроч-
ной инкубации была небольшая или даже отри-
цательная: 1.8 и –24.7 мг N/кг почвы для песчаной
и суглинистой почв соответственно, что указывает
на незначительную или нулевую новую минерали-
зацию азота и углерода. Эти результаты свидетель-
ствуют о возможном сохранении в почве углерода и
азота биоугля в течение длительного времени.

Исследовался (Yang et al., 2019) NEE при до-
бавлении биоугля (20 и 40 т/га) в условиях рисо-
вого поля. Обнаружено, что средний NEE рисо-
вого поля при внесении биоугля на 2.4 и 30.6% со-
ответственно выше, чем на контроле. Добавление
биоугля также увеличило Сорг за счет того, что
растворенный органический углерод из отмер-
шей микробной биомассы сорбировался био-
углем.

Проведен (Ali et al., 2021) двухлетний экспери-
мент с жемчужным просом на содово-засоленной
почве. В этих исследованиях биоуголь добавляли
в почву в пяти дозах: 0, 5, 10, 15 и 20 т/га. Биоуголь
повысил уровень органического углерода в почве
и улучшил доступность и поглощение N, P и K, по
сравнению с контрольной почвой.

Однако в некоторых случаях внесение биоугля
в почву может вызвать негативные последствия

для почвы и окружающей среды в целом (El-Nag-
gar et al., 2019). Например, биоуголь может подав-
лять доступность питательных веществ в почве и
снижать продуктивность сельскохозяйственных
культур из-за сокращения поглощения питатель-
ных веществ растениями или уменьшения мине-
рализации почвенного Сорг. Применение биоугля
может также негативно повлиять на качество
окружающей среды и здоровье человека из-за на-
личия вредных соединений, в частности поли-
циклических ароматических углеводородов, по-
лихлорированных дибензодиоксинов и дибензо-
фуранов. Большие затраты энергии на получение
биоугля также являются отрицательным факто-
ром с позиции ПГП.

Смена вида землепользования

Перестройка производственных отношений в
сельскохозяйственном секторе России привела к
серьезным структурным изменениям аграрного
землепользования. Из состава пахотных угодий
за 25-летний период в залежное состояние пере-
шло до 40 млн га. Пахотные угодья России за пери-
од 1992–2016 гг. представляли собой чистый источ-
ник С-СО2 в размере 21–27 (в среднем 24.5) млн т
С-СО2/год (Кудеяров, 2019). Выведенные из сель-
скохозяйственного оборота десятки миллионов
гектаров пахотных угодий перешли в разряд за-
лежных земель, подвергшихся зарастанию луго-
вой и древесной растительностью. Это, в свою
очередь, изменило характер формирования био-
логической продуктивности и баланс углерода на
сельскохозяйственных угодьях в целом. Исследо-
вание углеродного баланса залежей показало, что
этот вид земель превратился из источника СО2 в
его абсолютный сток, то есть происходила секве-
страция атмосферной СО2. Так, средняя скорость
депонирования углерода в бывших пахотных поч-
вах РФ оценивается около 45 млн т С/год, а в це-
лом за 1992–2016 гг. аккумулировалось около
1 млрд т углерода в органическом веществе почв и
растительной биомассе выросшей за это время
древесной и кустарниковой растительности (Бае-
ва и др., 2017; Kurganova et al., 2010, 2015).

Оценивая в целом изменение баланса углерода
на землях сельскохозяйственного назначения за
период 1992–2016 гг., можно констатировать, что
в земледелии России сокращение пахотных уго-
дий и перевод их в залежное состояние существен-
но изменили баланс углерода. Земледелие в целом
из чистого источника С-СО2 в начале 1990-х гг.
превратилось в чистый накопитель (секвестор)
С-СО2. С позиций низкоуглеродного развития
РФ можно рекомендовать сохранение залежи в
составе сельскохозяйственных угодий как мощ-
ного накопителя углерода в сформировавшихся
экосистемах.
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КУДЕЯРОВ

Инициатива “4 промилле”

Увеличение запасов почвенного органическо-
го углерода в сельскохозяйственных почвах не
только оказывает положительное влияние на ка-
чество почвы и устойчивость почвы, но также мо-
жет способствовать смягчению последствий из-
менения климата. Инициатива “4 на 1000” (4 про-
милле), запущенная на Конференции ООН по
изменению климата 2015 г. в Ле-Бурже, направле-
на на увеличение глобальных запасов Cорг на глу-
бине 0–40 см ежегодно на 4 части на тысячу, что-
бы компенсировать увеличение антропогенных
выбросов CO2.

Проанализирована (Wiesmeier et al., 2020) осу-
ществимость этой цели для сельскохозяйствен-
ных почв в Баварии, Юго-Восточная Германия.
Если общее количество органического углерода
составляет 276 Гт, которое в настоящее время хра-
нится в верхних 40 см сельскохозяйственных почв в
Баварии (пахотные и лугопастбищные угодья), то
количество 4 промилле соответствует ежегодному
связыванию углерода C в размере 1.1 Гт. Анализ
текущего управления почвой для конкретных
участков позволил разработать пространствен-
ные сценарии связывания C, включая пять пер-
спективных методов управления: покровное зем-
леделие, улучшение севооборота, органическое
земледелие, агролесоводство и преобразование
пахотных земель в луга. Результаты показали, что
цель 4/1000 – невыполнима для Баварии. Общий
потенциал пяти методов секвестра C привел к
увеличению на 0.3–0.4 Гт Сорг/год, что соответ-
ствует примерно l части на тысячу частей (1/1000)
нынешних запасов Сорг. Расширение площади по-
кровных культур и агролесоводства определено в
качестве наиболее перспективных вариантов уве-
личения Cорг в сельскохозяйственных почвах. В
этой ситуации в Баварии будут компенсированы
только около 1.5% ежегодных выбросов парнико-
вых газов. Но и этот результат можно считать
важным вкладом в смягчение последствий изме-
нения климата.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В большинстве процитированных работ под

термином “секвестрация углерода в почве” пони-
мается накопление остаточного органического уг-
лерода в почве, чему могут способствовать неко-
торые приемы: внесение различных органических
добавок (навоз, компосты, биоуголь и др.); выра-
щивание покровных культур, сидератов; беспа-
шенная система земледелия. Все перечисленные
приемы имеют свои особенности и при строгом
рассмотрении не всегда подходят под определе-
ние “секвестрация”.

Для оценки уровня секвестрации углерода в
почвах необходимо определение баланса между
эмиссией СО2 из почвы (гетеротрофное дыхание)
и величиной нового почвенного стока органиче-

ского углерода в форме NBP, то есть устойчивого
к минерализации органического углерода. Сток
углерода в NEP (легко минерализуемые формы
углерода) определяет краткосрочную неустойчи-
вую секвестрацию углерода. Переход органиче-
ского углерода из NEP-пула в NBP-пул (иными
словами, процесс гумификации) – длительный
процесс, который сопровождается потерей углеро-
да в результате гетеротрофного дыхания и эмиссии
СО2 в атмосферу.

Применение органических удобрений (прежде
всего, навоза и различных компостов), являю-
щихся чистой экосистемной продукцией, можно
отнести к кратковременному типу секвестра-
ции органического вещества. Затраты NРP и NEP
(т С/га) на 1 т С/га в NBP-пуле могут колебаться
от нескольких до десятков тонн С/га в зависимо-
сти от продолжительности и доз внесения орга-
нического удобрения в почву. Затраты NРP и NEP
на образование NBP представляют собой потери
углерода в результате дыхания почвенной биоты
и эмиссии СО2 в атмосферу. Следовательно, при-
менение органических удобрений не обеспечива-
ет длительную секвестрацию углерода и не слу-
жит снижению ПГП. Однако от применения на-
воза нельзя отказываться, поскольку он ценен не
только содержанием в нем питательных веществ,
но и как дыхательный субстрат для огромного ко-
личества разнообразных микроорганизмов, вы-
полняющих очистительную функцию в почве.

Весьма перспективным приемом секвестрации
атмосферной СО2 является введение севооборо-
тов с посевом покровных культур. По результатам
метаисследований (Jian et al., 2020), на большом
количестве (около 2000) экспериментов сравне-
ния показано: если бы на 15% нынешних миро-
вых пахотных земель внедрили покровные куль-
туры, это привело бы к увеличению Сорг в почвах
на 0.16 ± 0.06 млн т С/год, что аналогично 1–2% те-
кущих выбросов от сжигания ископаемого топлива.

Перспективным приемом секвестрации орга-
нического углерода в почвах может служить ми-
нимальная обработка почвы. NT способствует
изменению почвенного профиля в результате на-
копления в верхних горизонтах большего количе-
ства растительных остатков и формирования го-
ризонта А0. Это, в свою очередь, уменьшает по-
верхностное испарение и увеличивает запасы
влаги в почвенном профиле, а также снижает тем-
пературу почвы. Однако в определенных услови-
ях NT увеличивает потоки закиси азота из почвы,
что может свести на нет любые климатические
выгоды потенциального хранения Cорг в почве
(Pelster et al., 2021). Комбинация минимальной
обработки почвы и применения азотных удобре-
ний может приводить к усилению эмиссии N2O,
поскольку в гумусовом горизонте из-за слабой
аэрации создаются благоприятные условия для
процесса денитрификации (Palma et al., 1997).
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Биоуголь, полученный из различных материа-
лов, включая сельскохозяйственные отходы, мо-
жет использоваться в качестве мелиоративной до-
бавки в почву, улучшающей питательный и физи-
ческий режимы почв. Однако пока не сложилось
однозначное мнение относительно использова-
ния биоугля в качестве секвестра углерода. Кроме
того, значительные энергетические затраты на по-
лучение биоугля делают его применение пробле-
матичным в целях снижения ПГП.
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The presented work is devoted to the assessment of carbon sequestration depending on the methods of en-
richment the soil with organic materials. The level of additional sequestration in soils must be determined by
taking into account the costs of net primary (NPP) and ecosystem (NEP) production of photosynthesis by
the amount of the new additions of the mineralization-resistant organic carbon—net biome production
(NBP). Carbon stock into easily mineralizable forms of NEP determines the short-term sequestration of car-
bon. Medium- and long-term sequestration is the accumulation of carbon in the soil in the NBP pool. The
transformation of organic carbon in the system of NPP→ NEP →NBP pools is a long process of humification
and is accompanied by a loss of carbon (CO2) into the atmosphere.
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Болота играют особую роль в накоплении углерода, формировании газового состава атмосферы и
влиянии на климат. Рассмотрены особенности болотных экосистем, их распространение, разнооб-
разие и современное состояние, реакция на изменение климата, их роль в качестве резервуара угле-
рода, источника и поглотителя парниковых газов и изменение этой роли при воздействии человека.
Показаны возможности сокращения выбросов парниковых газов из антропогенно-измененных
торфяников, эффективность их обводнения и восстановления болот для смягчения изменения кли-
мата, адаптации к изменению климата и обеспечения устойчивости.

Ключевые слова: болота, торфяники, изменение климата, углерод, смягчение, адаптация, парнико-
вые газы
DOI: 10.31857/S0042132422060096

ВВЕДЕНИЕ

Потепление климата принимает все более кри-
тические масштабы (IPCC, 2021), наиболее ощути-
мо проявляясь в высоких широтах и оказывая
разной степени воздействие на всей территории
России (Второй оценочный…, 2014). Изменение
температур сопровождается различными измене-
ниями количества атмосферных осадков в регио-
нах. Усиливается несбалансированность климата,
растет статистика экстремальных явлений (сильная
жара/холод, засуха, ливни, ураганы и пр.). Поми-
мо прямого влияния, экстремумы способствуют
возникновению опасных природных явлений (лес-
ные, торфяные и другие так называемые природ-
ные пожары, наводнения и пр.) и оказывают осо-
бенно негативное воздействие на экосистемы,
хозяйство и здоровье человека. Наблюдаемый
аномальный рост содержания диоксида углерода
в атмосфере в так называемый индустриальный
период (с 1850 г.) свидетельствует о преобладаю-
щей роли антропогенных выбросов парниковых
газов (ПГ) в современном потеплении климата
(IPCC, 2021), что подтверждается и пространствен-
ной согласованностью потепления (Neukom et al.,
2019). Однако нельзя не учитывать естественные
периоды потепления разного временного мас-
штаба – тысячелетий (межледниковый период),
столетий и десятилетий. Необычное потепление
последних десятилетий может быть обусловлено

сочетанием естественных и антропогенных фак-
торов (PAGES, 2019).

Принятое в 2015 г. Рамочной конвенцией
ООН об изменении климата (РКИК ООН) Па-
рижское соглашение (https://unfccc.int/docu-
ments?search2=&search3=paris_agreement_rus-
sian_.pdf) предполагает удержание прироста гло-
бальной средней температуры намного ниже 2°С
сверх доиндустриальных уровней и приложение
усилий в целях ограничения роста температуры
до 1.5°С, а также повышение способности адап-
тироваться к неблагоприятным воздействиям из-
менения климата (ст. 2). По мере смягчения из-
менений климата путем сокращения выбросов
ПГ, прежде всего в энергетике, которая играет
ключевую роль в поступлении ПГ в атмосферу
(Клименко и др., 2022), возрастающее значение
будет приобретать сектор ЗИЗЛХ (землепользо-
вание, изменение в землепользовании и лесное
хозяйство), где принимаемые меры будут иметь
наибольший экономический эффект (IPCC,
2021).

Сектор ЗИЗЛХ учитывает выбросы и поглоще-
ние ПГ, связанных с деятельностью человека
(https://unfccc.int/process-and-meetings/the-con-
vention/glossary-of-climate-change-acronyms-and-
terms). Природные резервуары углерода как тако-
вые не рассматриваются (https://unfccc.int/re-
source/docs/cop7/13a01.pdf, https://unfccc.int/re-
source/docs/cop7/13a01.pdf#page=56), однако без
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понимания их специфики и климатической роли
сложно оценить последствия антропогенного
воздействия. Помимо CO2, необходим учет дру-
гих ПГ, не регулируемых Монреальским прото-
колом и обладающих значительно более силь-
ным, чем CO2, потенциалом глобального потеп-
ления (ПГП): метана CH4 и закиси азота N2O, а
также выноса растворенного углерода – DOC
(dissolved organic carbon) – источника образова-
ния углеродсодержащих ПГ (IPCC, 2006).

Особое значение в секторе ЗИЗЛХ могут иметь
антропогенные изменения торфяных болот –
крупнейшего на суше и второго на планете (после
океанических осадков) резервуара долговремен-
ного накопления атмосферного углерода, веду-
щего на суше природного источника метана и в
ряде случаев источника закиси азота (Assess-
ment…, 2008). Занимая 0.3% суши, осушенные тор-
фяники1 выделяют в результате микробного окис-
ления торфа и торфяных пожаров ~2 Гт CO2, что
составляет ~5% всех антропогенных эмиссий ПГ
(Joosten et al., 2016). Эмиссия ими CO2 в атмосфе-
ру может составлять более четверти выбросов ПГ,
связанных с сектором ЗИЗЛХ (Tubiello et al., 2016).
Из-за осушения болота планеты уже на рубеже
1960-х гг. могли превратиться из нетто-поглоти-
теля в нетто-источник ПГ. Без принятия мер в от-
ношении осушенных торфяников их эмиссия ПГ
в 2020–2100 гг. может составить 12–41% объема
выбросов ПГ, который необходимо сократить для
достижения задач Парижского соглашения по
климату (Leifeld et al., 2019).

Соглашение объединяет страны с целью борьбы
с изменением климата и адаптации2 к нему. Оно
направлено на принятие решений на базе имею-
щихся научных данных и на основе националь-
ных планов по борьбе с изменением климата –
Определяемых на национальном уровне вкладов
(ОНУВ), предполагающих действия по сокраще-
нию выбросов ПГ и по устойчивому развитию с
целью адаптации к меняющемуся климату. Уста-
навливается комплексность подхода, не ограни-
ченного задачей сокращения выбросов ПГ. В от-
ношении суши Земли это было показано в Специ-

1 Термин торфяное болото используется в отношении болот
в естественном состоянии или близком к нему; термин
торфяник относится ко всем объектам, имеющим или со-
хранившим торфяную залежь или ее часть, но утратившим
болотный растительный покров в результате воздействия че-
ловека или других причин (Минаева, Сирин, 2011). Это соот-
ветствует международной практике использования терминов
mire в первом случае и peatland – во втором (Rydin, Jeglum,
2013).

2 Адаптация к изменению климата (adaptation) означает
приспособление природных, социальных или экономи-
ческих систем в ответ на фактические или ожидаемые
климатические изменения, а также их последствия, а
смягчение изменения климата (mitigation) заключается в
принятии мер по снижению выбросов парниковых газов
и увеличению их поглощения.

альном докладе МГЭИК (Межправительственная
группа экспертов по изменению климата) “Изме-
нение климата и земля” (Семенов и др., 2019; Из-
менение…, 2020; IPCC, 2019b). Его полное название
“Об изменении климата, опустынивании, деграда-
ции земель, устойчивом управлении земельными
ресурсами, продовольственной безопасности и по-
токах парниковых газов в наземных экосистемах”
отражает необходимость комплексного рассмот-
рения проблемы изменения климата.

Нами сделана попытка проанализировать спе-
цифику болотных экосистем в связи с проблемой
изменения климата, их значение в качестве ре-
зервуара и накопителя углерода, источника и по-
глотителя ПГ, влияние использования болот, во-
просы учета и возможные меры по сокращению
выбросов ПГ, а также другие аспекты, требующие
внимания. Чрезвычайно большое количество пуб-
ликаций по данной проблематике затрудняет их об-
зор. Поэтому для иллюстрации отдельных аспектов
были использованы преимущественно ранее опуб-
ликованные нами работы, в которых уже содержит-
ся определенный анализ публикаций по конкрет-
ным вопросам.

ЭКОСИСТЕМЫ БОЛОТ
Постоянное или длительное избыточное увлаж-

нение, наличие болотной растительности и отложе-
ний торфа – неотъемлемые условия существова-
ния торфяного болота. Избыток влаги способствует
появлению болотных растений и препятствует раз-
ложению их остатков, которые формируют торф.
Торф обеспечивает среду обитания этих растений
и поддерживает баланс влаги в маловодные пери-
оды. Благодаря физическим свойствам торф спо-
собен удерживать влагу, в десятки раз превышаю-
щую вес его скелетной части.

Накопление торфа и вертикальный рост тор-
фяной залежи происходят благодаря превыше-
нию поступления растительных остатков над раз-
ложением в верхнем периодически ненасыщенном
(аэробном) слое залежи. Не успевая полностью
разложиться, они переходят в насыщенный водой
(анаэробный) горизонт. Деление на активный и
инертный горизонты (Иванов, 1953), за рубежом:
acrotelm и catotelm (Ingram, 1979), широко распро-
странено в экологии болот (Rydin, Jeglum, 2013).
Предложенное изначально для гидрологии болот
(преимущественно верховых) деление не столь
однозначно (Сирин, 1999; Joosten, Clarke, 2002).
Изотопные и другие данные показали, что для
низинных болот напорного питания водообмен
происходит во всей залежи, а для верховых, по
крайней мере во всей выпуклой части – минимум
до 2–3 м (Сирин и др., 1997). Это способствует
микробиологической (Кравченко, Сирин, 2007) и в
целом биогеохимической активности (Сирин и
др., 1998; Rydin, Jeglum, 2013) этих слоев. Изотоп-
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ные и гидрохимические данные (Sirin et al., 1998;
Rydin, Jeglum, 2013) подтвердили известные ранее
сведения о наличии водопроводящих слоев в глу-
бине залежей. Образование метана в анаэробных
слоях торфа, вероятно, подпитывается молодой ор-
ганикой (Кравченко, Сирин, 2007; Charman et al.,
1994), поступающей сверху благодаря водообме-
ну и термической конвекции. Сезонные колеба-
ния температуры даже на верховых болотах дости-
гают глубины 3–4 м и более (Сирин и др., 1998).
Корни некоторых осок могут проникать на глуби-
ну нескольких метров за минеральным питанием
и поставлять благодаря аэренхиме метан на по-
верхность болота (Jeglum, Rydin, 2013). Процессы
разложения в глубоких слоях учитываются в клас-
сической модели роста болота (Clymo, 1984), и
было бы ошибочно считать эти слои биогеохими-
чески инертными.

Избыточное увлажнение на начальном этапе
образования болот создается не только за счет ат-
мосферных осадков, но и других источников: на-
порных вод (подземные и грунтовые), поемных в
долинах рек и склоновых, стекающих в пониже-
ния рельефа с окружающих пространств. Их со-
четание определяет водно-минеральное питание
и структурно-функциональные особенности бо-
лот (Сирин, 1999), которые меняются по мере на-
копления торфа. Представленная в стратиграфии
смена низинных торфов переходными и верховы-
ми отражает последовательное изменение водно-
минерального питания болотной экосистемы.

По мере роста торфяной залежи сокращается
поступление грунтовых вод в корнеобитаемый
слой, ограничивается минеральное питание, ме-
няется растительный покров. При стабильном
поступлении грунтовых вод болота могут не ме-
нять свою экологию сколь угодно долго, вне зави-
симости от роста залежи и поступления атмосфер-
ной влаги (Сирин, 1999). В ином случае с ростом за-
лежи наступает момент, когда единственным
источником питания остается атмосфера (осадки
и пыль). Задействуются механизмы поглощения
азота и минеральных веществ: выделение фено-
ловых кислот для их растворения, насекомоеде-
ние, симбиоз с почвенными нитрофицирующи-
ми микроорганизмами (Минаева, Сирин, 2011).
Недостатку влаги верховые болота противопостав-
ляют механизмы защиты. При снижении уровней
болотных вод в сухие периоды происходит разрыв
капиллярной каймы в рыхлом поверхностном слое
торфа, что резко сокращает испарение. Осветление
(отмирание гиалиновых клеток) сфагновых мхов
повышает альбедо поверхности, при затяжном
недостатке осадков распространяются лишайни-
ки – потери влаги снижаются. При длительных
засухах торфяная залежь может сжиматься, под-
держивая таким образом уровень болотных вод
относительно корнеобитаемой зоны, а в благо-
приятный период возвращаться обратно. Фено-

мен дыхания верховых болот был отмечен еще в
1902 г. (C.A. Weber and…, 2002).

Наиболее активные процессы происходят в
верхнем корнеобитаемом слое залежи. Поэтому
оправдано установление границы в 30 см для разде-
ления торфяных болот и заболоченных мелко-
оторфованных земель, как это принято в нашей
(Торфяные…, 2001) и большинстве других стран,
кроме Северной Америки, где граница полагается
на уровне 40 см (Jeglum, Rydin, 2013). Верхний слой
торфяной залежи болот определяет текущие усло-
вия обитания болотных растений, особенности
биологического разнообразия (Минаева, Сирин,
2011). Большинство болот страны формировалось
в голоцене после освобождения территории от
покровного оледенения или морских вод, и их со-
временное распространение и разнообразие – ре-
зультат влияния условий среды на протяжении
всей истории их развития.

РАСПРОСТРАНЕНИЕ 
И РАЗНООБРАЗИЕ БОЛОТ

Торфяные болота3 – одни из наиболее представ-
ленных экосистем на территории РФ (Болота…,
2017). Они занимают 1.39 млн км2, а вместе с мел-
кооторфованными (мощность торфа менее 30 см)
заболоченными землями – 3.69 млн км2 (рис. 1),
или более 1/5 территории страны (рис. 1) (Вомпер-
ский и др., 1994, 2005, 2011). Заболоченность рай-
онов Европейского Севера или Западной Сибири
может достигать 40% и более (Торфяные…, 2001).
В европейской части России болота покрывают
около 6% территории (~23 млн га), а вместе с мел-
кооторфованными землями – 17.5% (~68 млн га)
(Sirin et al., 2017). Заболоченность Российской
Арктики, включая болота и мелкооторфованные
земли, превышает 30% (Болота…, 2019), и, вероят-
но, эта оценка занижена.

Болота в России традиционно относятся к раз-
ным категориям земель (Торфяные…, 2001), что
затрудняет их инвентаризацию и учет4. Нами ис-
пользуются данные геоинформационной систе-
мы “Болота России” ИЛАН РАН, где интегриро-

3 Большинство областей знания и отраслей ссылается на за-
крепленное ГОСТом (Гидрология суши, 1973) определе-
ние болота: “природное образование, занимающее часть
земной поверхности и представляющее отложения торфа,
насыщенные водой и покрытые специфической расти-
тельностью”. В ботанике наличие торфа не является обяза-
тельным атрибутом болота (Ниценко, 1967), и для исклю-
чения семантических разночтений все шире используется
термин торфяное болото, отраженный еще в Декрете СНК
РСФСР от 17.05.1922 “О торфяных болотах”.

4 Водный кодекс РФ (Водный кодекс, 2006) относит болота
к особым водным объектам, однако потребуется значи-
тельное время для внесения их в реестр, и одинаковые по
типу болотные массивы (например, верховые) могут отно-
ситься к разным категориям земель с отличным, как след-
ствие, законодательно-нормативным регулированием.
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вана различная информация на основе данных
почвенного картографирования (Вомперский и
др., 1994, 2005). Проблема инвентаризации болот
существует повсеместно (Joosten, Clarke, 2002; As-
sessment…, 2008), включая страны Европы (Tan-
neberger et al., 2017). Необходимы наземные дан-
ные, трудоемкие в получении и не совпадающие
для разных стран, регионов, типов земель, что за-
трудняет интеграцию. Дистанционное зондиро-
вание Земли не позволяет достоверно определить
наличие торфа, однако может быть эффективно
применено для анализа растительного покрова
болот, включая древесный (Вомперский и др.,
2011), для оценки состояния болот (Медведева
и др., 2011), для привязки наземных данных (Си-
рин и др., 2014). Особые сложности возникают
при инвентаризации лесных болот (Вомперский
и др., 2011) там, где болотная растительность
утратила характерные черты, например при недо-
статке увлажнения и воздействии выпаса (Илья-
сов и др., 2018; Minayeva et al., 2005), а также в
тундре из-за сходства растительности на участках
с торфом и без него (Экологическая…, 2016).

Болота занимают примерно 3% суши планеты.
В нашей стране находится более трети площади
болот мира (Global…, 2022) и почти 40% болот Ев-
ропы (Tanneberger et al., 2017). Более 20% площади
болот страны – мерзлые (полигональные и бугри-
стые), переходные болота – около 30%, верховые
и низинные – по 18%, остальные площади заняты
грядово-мочажинными и грядово-озерковыми
комплексами (Вомперский и др., 2005). 62% бо-
лот – открытые, 21% – покрыты редколесной, а
17% – лесной растительностью (Вомперский и др.,
2011). Разнообразие болот многократно шире и
представлено на разных пространственных уров-
нях: болотных систем (комплексов болот), масси-

вов (болот), микроландшафтов (фаций), микро-
форм (кочка, гряда, мочажина), элементов мозаики
растительности (Минаева, Сирин, 2011; Rydin, Je-
glum, 2013). На всех уровнях многообразие болот
отражает различия в экологических условиях, в
воздействии на внешнюю среду, на процессы и
явления. Локальное воздействие может иметь бо-
лее масштабные последствия (Minayeva et al.,
2017). Важность сохранения целостности болот бы-
ла закреплена на законодательном уровне (Водный
кодекс, 2006, ст. 57), где предписано: “Осушение
либо иное использование болот или их частей не
должно приводить к ухудшению состояния неис-
пользуемых частей этих болот…”.

АНТРОПОГЕННО-ИЗМЕНЕННЫЕ 
ТОРФЯНИКИ

Значительная часть болот сохранилась в есте-
ственном состоянии, однако более 8 млн га болот
страны были осушены для сельского и лесного
хозяйства, добычи торфа: оценки приблизитель-
ны из-за неполной инвентаризации и специфики
отраслевого учета (A quick scan…, 2009). Основ-
ные площади осушенных торфяников располо-
жены в европейской части страны (Sirin et al.,
2017; Tanneberger et al., 2017, 2021), на юге Запад-
ной Сибири и Дальнего Востока. В некоторых об-
ластях и республиках Центра европейской части
России и Поволжья была осушена и освоена
большая часть болот (A quick scan…, 2009).

Наибольшее воздействие на болота оказала
добыча торфа, особенно фрезерным способом –
самым распространенным в России и многих
странах промышленным методом, который пред-
полагает интенсивное осушение торфяного мас-
сива. По одним оценкам, торфоразработками бы-

Рис. 1. Торфяные болота (торф >30 см) и заболоченные мелкооторфованные земли (торф <30 см) в Российской
Федерации. ГИС “Болота России” ИЛАН РАН (по Вомперский и др., 2011, с изменениями).

1 2
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ло изменено 0.85–1.5 млн га, по другим – 0.9 млн
га болот, 70% которых – фрезерной добычей (Си-
рин и др., 2021; Sirin et al., 2021b). После выработ-
ки они подлежали рекультивации преимуществен-
но для сельского хозяйства, реже – других целей.
Нерекультивированные, частично или планово вы-
работанные площади накапливались, особенно в
1990-х гг. (Сирин и др., 2011; A quick scan…, 2009).
По статистическим данным, площадь торфо-
разработок снижалась с 2000 г. по 2007 г. с 261
до 219 тыс. га (Романовская и др., 2014). Эти дан-
ные включают как действующие, так и заброшен-
ные месторождения, текущее состояние которых
требует оценки. Заброшенные поля фрезерной до-
бычи плохо зарастают растительностью и могут
годами сохранять открытые участки торфа, выяв-
ляемые по спутниковым данным (Медведева и
др., 2011, 2017; Сирин и др., 2020).

Торфяники, осушенные и используемые в сель-
ском хозяйстве, могут занимать площадь до 5 млн
га. Точно оценить сложно, поскольку статистика
не делит осушенные площади с торфяными, тор-
фянистыми и переувлажненными минеральными
почвами (Торфяные…, 2001). Много болот было
осушено для сельского хозяйства в долинах рек, в
том числе в лесостепной зоне, по причине до-
ступности и хозяйственного интереса к органо-
генным почвам. Значительные площади исполь-
зуются в сельском хозяйстве после рекультива-
ции частично выработанных фрезерным
способом торфяных месторождений. Многие
торфяники, осушенные и используемые ранее
под пропашные культуры и сенокосы, были за-
брошены в последние десятилетия и зарастают ру-
деральной и древесно-кустарниковой растительно-
стью. В более южных районах, например в лесо-
степной зоне, они могли настолько деградировать,
что идентифицируются только по положению в ре-
льефе и вскрытием сохранившихся под антропо-
генными почвами торфяных отложений (Ильясов
и др., 2018).

Более 4 млн га болот было осушено для лесно-
го хозяйства в центре, на северо-западе и западе
европейской территории России, на юге Запад-
ной Сибири и в других регионах (Торфяные…,
2001). Чтобы избежать дефицита влаги при недо-
статке осадков, для лесного хозяйства применяется
щадящее осушение, а с учетом сохранения исход-
ного древостоя это определяет меньшее воздей-
ствие на торфяник, по сравнению с другими ви-
дами использования. При правильном выборе
объектов, проведении гидромелиоративных и ле-
сохозяйственных работ здесь могли сформиро-
ваться продуктивные древостои, однако во мно-
гих случаях ожидаемого существенного эффекта
для лесного хозяйства не было.

Осушение и освоение болот для любого исполь-
зования сопровождалось строительством дорожной

сети. Создание транспортной (дороги, нефте- и га-
зопроводы) и иной инфраструктуры в заболочен-
ных регионах без хозяйственного интереса не-
посредственно к болотам также приводит к из-
менению водного режима, растительности и
экологического состояния прилегающих площа-
дей болот. С учетом протяженности данных объ-
ектов суммарные площади таких воздействий мо-
гут быть очень значительными.

БОЛОТА И КЛИМАТ
Термический режим и осадки определяют воз-

можность образования торфа: необходимы доста-
точная первичная продукция и препятствие ее
полному разложению. Этим объясняется то, что
болота в основном приурочены к умеренной зоне
и влажным тропикам (Charman, 2002). С клима-
тическим фактором связано современное раз-
нообразие болот. Некоторые болота (чернооль-
ховые, тростниковые и др.) могут встречаться в
разных природных зонах, другие – климатиче-
ски детерминированы. Такими являются мерз-
лые болота (полигональные и бугристые), мор-
фология которых обязана сочетанию мерзлотно-
го протаивания, выпучивания и растрескивания
(Minayeva et al., 2019).

Болота сохраняют в торфяных отложениях ин-
формацию как об изменении климата прошлого
(споры и пыльца растений окружающих про-
странств), так и о своем текущем состоянии (Bar-
ber, 1981; Charman, 2002; Rydin, Jeglum, 2013). Бо-
танический состав, степень разложения, другие
характеристики торфа, угли, прослойки пепла и
минеральные включения информируют о расти-
тельном покрове, водном режиме и экологиче-
ском состоянии болота (Barber, 1981; Charman,
2002; Rydin, Jeglum, 2013). Это позволяет оценить
его реакцию на изменение климата в прошлом
(Barber, 1981; Charman, 2002; Assessment…, 2008;
Peatlands and climate…, 2008; Rydin, Jeglum, 2013) и
делать прогнозы на будущее.

Имеется много данных о развитии болот на фо-
не палеоклиматических условий (Charman, 2002;
Peatlands and climate…, 2008), в некоторых случаях
возможно получение информации в столетнем
масштабе (Клименко и др., 2001). Свидетель-
ством резких, возможно, климатически обуслов-
ленных изменений могут быть следы пожаров,
смыва отдельных горизонтов и т.д. Особый инте-
рес представляет реакция болот на изменение
климата последних тысячелетий, когда они нахо-
дились на близкой современной стадии развития.
Для всей Евразии прослеживается рост болот в
холодные и его сокращение в теплые термические
фазы (рис. 2) (Климанов, Сирин, 1997; Klimanov,
Sirin, 1997), в том числе в малый климатический
оптимум (900–1200 лет назад) и малый ледниковый
период (1300–1850 гг.) – характерные палеоклима-
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тические периоды прошлого тысячелетия (Fagan,
2000). Эти фазы состоят из разновременных тер-
мических колебаний (PAGES, 2019) и свидетель-
ствуют об общих тенденциях реакции болот, ко-
торые могут быть намного сложнее (Rydin, Je-
glum, 2013). Моделирование с учетом динамики
болот в прошлом прогнозирует (при значитель-
ной неопределенности) сокращение площади бо-
лот и запаса в них углерода с усилением этой
тенденции при росте климатических изменений
(Müller, Joos, 2021).

Устойчивость болот определяется их гидроло-
гией (Иванов, 1975). Низинные болота – более
субсидируемые системы (Lugo et al., 1990): допол-
нительный приток влаги обеспечивает их незави-
симость от изменений атмосферного увлажне-
ния. Сравнение расположенных рядом верховых
и низинных болот в центре европейской террито-
рии России показало большую стабильность по-
следних на протяжении трех тысячелетий. Реак-
ция верховых болот отличалась в зависимости от
условий стока с них воды, определяемых характе-
ром залегания – на суглинках или песках (Сирин,

1999). Более детальное рассмотрение выявило
различия в их реакции и на менее длительные из-
менения климата (Rauber, 2002).

Суточное и в пределах сезона изменение по-
годно-климатических условий влияет на физио-
логические процессы в живых организмах, круго-
ворот вещества и энергии. В масштабах года мо-
гут меняться сроки фенологических явлений. За
десятилетие и более возможны изменения видо-
вой структуры, состава и доминирования видов.
В масштабе столетия и более возможно смещение
границ биомов. Ввиду высокой специфичности
экологических условий видовой состав обитате-
лей болот достаточно устойчив, их присутствие
будет зависеть от сохранения данного местооби-
тания. Состояние болот и их пространственная
структура определяют видовое разнообразие болот-
ной растительности. При деградации и потере бо-
лотных местообитаний наиболее угрожаемыми бу-
дут облигатные гелофиты (Минаева, Сирин, 2011).

Современное изменение климата уже сказы-
вается на болотах. Параллельно с распростране-
нием древесной растительности в тундре и подня-

Рис. 2. Периоды активного роста болот в Евразии в субатлантический период голоцена (по: Климанов, Сирин, 1997;
Klimanov, Sirin, 1997, с изменениями). ЕТР – европейская территория России; МКО – малый климатический опти-
мум; МЛП – малый ледниковый период.
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тия верхней границы леса в горах (IPCC, 2019b) от-
мечается рост облесенности болот (Lachance et al.,
2005). Потепление усиливает таяние мерзлоты,
однако реакция мерзлых болот разнонаправлена
и ее значительность не подтверждается (Heffer-
nan et al., 2020). Увеличивается частота торфяных
пожаров (Turetsky et al., 2015), которые могут воз-
никать от тундры до степей (Minayeva et al., 2012).
Растет уязвимость болот южных регионов, степи
и лесостепи. Усиливающаяся засушливость кли-
мата (Lu et al., 2009) и снижение продуктивности
пастбищ дренированных местообитаний смещает
выпас на более влажные, торфяные почвы, менее
устойчивые к его воздействию (Minayeva et al.,
2005). Антропогенный фактор увеличивает уязви-
мость болот к изменению климата. Дорожная сеть
способствует протаиванию мерзлых болот (Эко-
логическая…, 2016), неиспользуемые осушенные
болота лесной зоны наиболее подвержены торфя-
ным пожарам (Sirin et al., 2020), перевыпас нару-
шает растительный покров более южных торфя-
ников, способствуя деградации торфяных почв,
водной и ветровой эрозии. Это ведет к потере угле-
рода, увеличивает эмиссию ПГ и, в конечном счете,
оказывает обратное воздействие болот на климат.

УГЛЕРОД И ПАРНИКОВЫЕ ГАЗЫ
Болота играют особую роль в формировании

газового состава атмосферы. Запас углерода бо-
лот составляет 500 ± 100 Гт C (Yu, 2012), и суще-
ствующие оценки варьируют: только для север-
ных болот в диапазоне 300–600 Гт С (Qiu et al.,
2021). Это более 20% почвенного углерода, 60%
атмосферы и больше углерода биомассы лесов
(Joosten et al., 2016). На нашу страну может прихо-
диться от 1/5 (Вомперский и др., 1994) до 1/3
(Botch et al., 1995) углерода болот мира. Во всех
природных зонах болота многократно опережают
зональные экосистемы по запасу углерода на еди-
ницу площади: в тундре в 3.5 раза, а в таежной зо-
не в 7 раз (Assessment…, 2008).

Болота лидируют на суше и занимают второе
место на планете после океанических осадков как
долговременные накопители углерода атмосфе-
ры. Большая часть угля и значительная доля неф-
ти и газа являются результатом преобразования
отложений болот прошлых геологических эпох
(Assessment…, 2008). Есть мнение, что связывание
углерода в торфяниках в период межледниковий –
основная причина снижения концентрации CO2
в атмосфере и возможный спусковой механизм
для наступления оледенений (Joosten et al., 2016).
Значения долговременного относительного на-
копления углерода (long-term apparent rate of car-
bon accumulation – LARCA или LORCA), опреде-
ляемые по датировкам торфа по 14С и запасу угле-
рода в вышележащем слое, составляют для
северных болот 25–35 г м–2 год–1 (Rydin, Jeglum,

2013). Намного выше они могут быть для мелко-
оторфованных земель (рис. 3) (Минаева и др.,
2008), роль которых с учетом их площадей в стра-
не (Вомперский и др., 1994, 2005, 2011) явно недо-
оценивается.

Поглощая CO2 из атмосферы в результате фото-
синтеза и накапливая его в торфе, болота выделяют
метан и в некоторых случаях закись азота (рис. 4) –
парниковые газы с более высоким, относительно
CO2, ПГП. Периодически корректируемый в сторо-
ну увеличения он сейчас составляет за 100-летний
период 25 и 298 соответственно (https://unfc-
cc.int/resource/docs/2013/cop19/eng/10a03.pdf).
Результирующее влияние болот на парниковый
эффект будет зависеть прежде всего от соотноше-
ния величин CO2 и CH4. Болота – основной ис-
точник метана на суше, а вклад северных болот
может составлять в зависимости от оценки их
площади 31–38 Tг CH4 год−1 (Peltola et al., 2019).
Время пребывания CH4 в атмосфере существенно
короче, чем CO2, и в долгосрочной перспективе
торфяники оказывают охлаждающее влияние на
климат (Frolking, Roulet, 2007). На коротких ин-
тервалах при рассмотрении влияния хозяйствен-
ной деятельности и мер по смягчению изменения
климата необходим учет всех связанных с болота-
ми ПГ.

На потоки ПГ в болотах влияет широкий
спектр сложно взаимосвязанных биологических,
физических и химических процессов (Assess-
ment…, 2008), их баланс может меняться в зависи-
мости от погодно-климатических условий. Боло-
то, являющееся стоком CO2 в нормальный год,
становится источником CO2 не только в жаркий и
сухой, но и во влажный и прохладный год (Alek-
seychik et al., 2021). Разные болота и в разных ре-
гионах могут действовать асинхронно. Это за-
трудняет общие оценки и прогноз влияния есте-
ственных болот на изменение климата. Расчеты
по разным моделям предполагают скорее ней-
тральную роль болот в балансе парниковых газов
в перспективе, но и смещение в сторону их отри-
цательного влияния при потеплении климата
(Qiu et al., 2021). Последнее согласуется и с други-
ми прогнозами, сопровождаемыми справедли-
вым, на наш взгляд, заключением о сложности
анализа, недоучете роли болот и недостатке зна-
ний для понимания взаимосвязи болот, углерода
и климата (Loisel et al., 2021).

АНТРОПОГЕННОЕ ВОЗДЕЙСТВИЕ 
И ПАРНИКОВЫЕ ГАЗЫ

Осушение болот для любых целей изменяет вод-
ный режим болот и соотношение периодически
аэробной активной и постоянно анаэробной
инертной зон (рис. 4) (Laine et al., 1996). Меняют-
ся процессы и, как следствие, потоки ПГ, степень
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трансформации которых, а также дополнитель-
ные потери углерода биомассы и торфа зависят от
интенсивности дренажа, цели и характера пред-
полагаемого использования.

Наиболее сильное воздействие оказывает до-
быча торфа, особенно фрезерным способом. Он
включает в себя предварительное осушение на-
горно-ловчими каналами по контуру торфяного
массива для перехвата внешних поверхностных и
грунтовых вод, далее осушение магистральным и
валовыми каналами глубиной до 3 м и последую-
щее эксплуатационное – картовыми каналами глу-
биной до 1.5 м, углубляемыми по мере поверхност-
но-послойной сработки нафрезерованного и вы-
сохшего непосредственно на месте торфа. Ширина
карт (межканавных пространств) определяется
свойствами залежи и обычно составляет ~40 м, для
верховых торфов – меньше (Сирин, Суворов, 2022).

На стадии подготовки площадей к добыче тор-
фа проводится очистка от растительности. В слу-
чае верхового облесенного болота потери углеро-
да фитомасссы составили ~20 т С га–1. При добы-
че торфа изымалось 25–32 т С га–1 год–1. Эмиссия
CO2 на заброшенном участке торфодобычи и, ви-
димо, близкая ей на разрабатываемых фрезерных

полях в зависимости от условий года составляет
1.6–4.7 т С га–1 год–1 (Суворов и др., 2015). Таким
образом, за счет разложения осушенного торфа
потери углерода могут составлять 10% и более от
изымаемого при интенсивной добыче торфа. Это
без учета потерь при водной и, неизбежной для
разрыхленного для уборки торфа, ветровой эро-
зии. Теряется углерод, накопленный столетиями
и тысячелетиями назад, со скоростью, характери-
зуемой LORCA, в 0.14–0.17 т С га–1 год–1, что мед-
леннее потерь с эмиссией CO2 в 10 раз и с добычей
торфа – в 100 раз (Суворов и др., 2015). Происхо-
дит эмиссия CH4 с основных площадей при крат-
ковременном увлажнении (Суворов и др., 2010;
Чистотин и др., 2016), а также в значительных ко-
личествах из хорошо прогреваемой осушитель-
ной сети (Сирин, Суворов, 2022).

Заброшенные без рекультивации поля фрезер-
ной добычи торфа годами не зарастают расти-
тельностью, теряют углерод, выделяя CO2 и CH4,
а также N2O. Из-за потери контроля со стороны
пользователя, обеспечивавшего обязательные за-
тратные противопожарные мероприятия, такие
площади становятся объектами торфяных пожа-
ров (Сирин и др., 2011). Их высокая горимость

Рис. 3. Запас и накопление углерода в минеральных почвах суходольных местообитаний (1); в торфянисто и торфяно-
глеевых почвах мелкооторфованных местообитаний и мелкозалежных болот (2); в торфяных почвах верховых и ни-
зинных болот (3) (по: Минаева и др., 2008, с изменениями).
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обусловлена не осушением, а отсутствием поль-
зователя, заинтересованного и обеспечивающего
защиту от торфяных пожаров. Это касается также
площадей, осушенных для сельского и лесного
хозяйства.

Эмиссия CO2 из осушенных торфяников, ис-
пользуемых для сельского хозяйства, обычно вы-
ше, что связано с подготовкой и последующей об-
работкой почвы, и зависит от характера исполь-
зования – под пашню, сенокосы или пастбища.
Удобрения, а также обогащение почвы при выпа-
се стимулируют разложение почвы, появление и
усиление эмиссии N2O. Более интенсивная, по
сравнению с сенокосами, эмиссия CO2 характер-
на для пропашных культур, где углерод теряется
также из-за ветровой и водной эрозии. Интенсив-
но выделяется CH4 из осушительной сети и в не-
котором количестве при временном увлажнении
почвы. Может происходить эмиссия N2O (Peat-
lands and climate…, 2008).

Наименьшие потери углерода происходят при
лесоосушении. Сказывается меньшая интенсив-
ность осушения и увеличение продуктивности
лесных насаждений. Из-за различий объектов и
сложности оценки текущего баланса CO2 выводы
о влиянии лесоосушения на баланс углерода тор-
фяников разнятся – они могут быть как стоком,
так и источником CO2 (Peatlands and climate…,
2008; Päivänen, Hånell, 2012; Rydin, Jeglum, 2013;
Escobar et al., 2022). Происходит эмиссия CH4 из
канав (Сирин и др., 2012), вынос растворенного и
взвешенного углерода со стоком, возможное вы-
деление N2O в случае богатых почв.

Согласно РКИК ООН, Национальный доклад
о кадастре антропогенных выбросов из источни-
ков и абсорбции поглотителями ПГ, не регулиру-
емых Монреальским протоколом, включает не-
сколько категорий земель, в которые входят осу-
шенные торфяники: лесные земли; пахотные;
пастбища и сенокосы; в разделе водно-болотные
угодья (wetlands) – торфяники, осушенные для

Рис. 4. Изменение основных потоков парниковых газов (CO2, CH4 и N2O) после осушения торфяного болота (по:
Laine et al., 1996, с изменениями). POC (particulate organic carbon) – частицы органического углерода; DOC (dis-
solved organic carbon) – растворенный углерод; DIC (dissolved inorganic carbon) – растворенный неорганический уг-
лерод.
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добычи торфа – подготовленные, разрабатывае-
мые и неиспользуемые (IPCC, 2006). Дополнение
по водно-болотным угодьям (IPCC, 2014) к Руко-
водящим принципам национальных инвентари-
заций парниковых газов МГЭИК (IPCC, 2006)
уточнило методики учета осушенных торфяников
и добавило рекомендации по учету выбросов из
вторично обводненных торфяников (rewetted
peatlands). В Уточнение 2019 г. к Руководящим
принципам МГЭИК 2006 г. по национальным ин-
вентаризациям парниковых газов (IPCC, 2019a) бы-
ли внесены дополнения для затопленных земель
(flooded lands), которые входят в категорию вод-
но-болотных угодий и могут возникать при об-
воднении торфяников.

Значительные потери углерода и, соответ-
ственно, выбросы CO2 происходят при торфяных
пожарах. Пожары могут возникать в сухие годы и
на естественных болотах (Сирин и др., 2011), од-
нако чаще на осушенных и заброшенных после до-
бычи торфа или сельскохозяйственного использо-
вания торфяниках. Человеческий фактор – ос-
новная причина пожаров, а для осушенных
торфяников, расположенных в населенных райо-
нах, эта причина очевидна. При торфяных пожа-
рах происходит наибольшая гибель древостоя из-за
повреждения сосущих корней (Вомперский и др.,
2007), значительная потеря почвенного углерода,
которая растет с интенсивностью осушения (Глу-
хова, Сирин, 2018). Единовременные выбросы
CO2 при лесоторфяном пожаре составили в ре-
зультате сгорания торфа 400 т CO2 га–1, а с учетом
потери фитомассы древостоя более 600 т CO2 га–1

(Сирин и др., 2019; Sirin et al., 2021a). Выделить
торфяные среди других природных пожаров
сложно (Sirin et al., 2022), как и оценить связан-
ные с ними потери углерода. Поэтому, несмотря
на понимание значимости влияния последствий
пожаров на выбросы CO2 и климат, методики их
учета остаются недоработанными (IPCC, 2014).

СОКРАЩЕНИЕ ВЫБРОСОВ 
ПАРНИКОВЫХ ГАЗОВ

Возможные пути снижения потерь углерода,
выбросов ПГ из антропогенно-измененных тор-
фяников – ограничение осушения и освоения
(переустройства) болот, улучшение управления
используемыми торфяниками и их восстановле-
ние (IPCC, 2019b). Осушение и освоение новых
площадей для добычи торфа, сельского и лесного
хозяйства в нашей стране в последнее время
практически не ведутся. Хозяйственное воздей-
ствие на болота при строительстве транспортной
и иной инфраструктуры затрагивает сравнитель-
но ограниченные площади и носит в большин-
стве случаев вынужденный характер. При слож-

ности работ на болотах будет выбран, по возмож-
ности, альтернативный вариант.

Улучшение управления осушенными лесами, с
учетом задачи сокращения потерь углерода и вы-
бросов ПГ, касается проведения рубок и, в
первую очередь, снижения пожарной опасности.
Проведение рубок в осушенных лесах требует мер
по ограничению нарушения почв, их эрозии и
выносу растворенной и взвешенной органики по
дренажной сети. Несмотря на понижение уров-
ней болотных вод на осушенных лесных площа-
дях, в целом лесоосушение повышает их противо-
пожарную защиту. Дренажная сеть ограничивает
распространение низового и торфяного (подзем-
ного) пожара, а созданные проезды, переходы,
противопожарные водоемы повышают возмож-
ность осуществления оперативных мер при воз-
никновении очагов огня. Необходимы поддержа-
ние, ремонт и, при необходимости, реконструк-
ция этой инфраструктуры.

Первоочередная мера в улучшении управле-
ния осушенными сельскохозяйственными земля-
ми – отказ от использования их под пашню с
заменой на сенокосы. Смена категории земель
с пахотные (croplands) на сенокосы (grasslands)
позволяет учесть, в соответствии с методиками
МГЭИК (IPCC, 2006, 2014), изменение баланса
парниковых газов и потерь углерода. Перевод в
сенокосы снизит также потери углерода при вет-
ровой эрозии и других факторах. Значительные
площади осушенных земель, ранее использовав-
шиеся под сенокосы и пастбища, в настоящее
время заброшены, зарастают древесно-кустарни-
ковой и рудеральной растительностью. Сухая
трава весной и потеря контроля со стороны поль-
зователя – причины частых травяных пожаров,
нередко переходящих в торфяные. Эффективный
путь повышения пожарной безопасности, сниже-
ния потерь углерода и сокращения выбросов ПГ –
возвращение использования таких площадей. Од-
но-двухразовое кошение за сезон без применения
удобрений не увеличивает эмиссию CO2 (рис. 5) и
позволяет получить экологически чистый сенаж
(Молчанов и др., 2020; Ilyasov et al., 2021). Сено-
кошение почти двукратно увеличивает подземную
фитомассу (Молчанов и др., 2020; Ilyasov et al.,
2021), а плотность корневой системы улучшает
защиту торфяных почв от эрозии и потерь углеро-
да. Снижение количества сухой травы весной и
контроль пользователя снижают вероятность воз-
никновения неконтролируемых пожаров.

Наиболее эффективный путь снижения вы-
бросов ПГ из осушенных торфяников – их вто-
ричное обводнение для восстановления водно-
болотных угодий (Leifeld, Menichetti, 2018). В
первую очередь это касается заброшенных полей
фрезерной добычи торфа и сельскохозяйствен-
ных земель при отсутствии экономического инте-
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реса возвращения последних в хозяйственный
оборот. Согласно Водному кодексу РФ (Вод-
ный кодекс, 2006), рекультивация торфоразра-
боток должна проводиться преимущественно пу-
тем обводнения и искусственного заболачивания.
Участки влаголюбивой растительности характе-
ризуются поглощением CO2, которое становится
стабильнее при повышении уровня грунтовых вод
(рис. 6). После вторичного обводнения (2017 г.)
торфяника Берказан-Камыш в Природном парке
Аслы-Куль, Республика Башкортостан (Природ-
ные условия…, 2017) увеличивается площадь бо-
лотной растительности, что сокращает эмиссию
CO2 с достижением в дальнейшем его поглоще-
ния, которое в перспективе перекроет и возрос-
шую эмиссию CH4.

УЧЕТ ЭФФЕКТИВНОСТИ 
ОБВОДНЕНИЯ ТОРФЯНИКОВ

Вторично обводненные торфяники – объект
национальной отчетности об антропогенных ис-
точниках и поглотителях ПГ, не регулируемых
Монреальским протоколом. Официальной ста-
тистики обводненных торфяников в РФ нет. В та-
ких случаях МГЭИК (IPCC, 2006, 2014, 2019a)
предусматривает возможность перехода на 2-й и
3-й уровни сложности (Tier 2 и 3). Могут исполь-
зоваться оригинальные методики определения
площадей рассматриваемых категорий земель и
специфичные для страны или даже региона коэф-
фициенты эмиссии ПГ (emission factors) – годовые
удельные потоки ПГ, для валидации которых тре-

буется их опубликование в рецензируемых науч-
ных журналах.

Была разработана, верифицирована по назем-
ным данным и апробирована методика дистанци-
онного мониторинга состояния пожароопасных
и обводняемых торфяников (Медведева и др., 2011,
2017; Сирин и др., 2020; Sirin et al., 2018, 2020). На
ее основе была предложена методика учета эф-
фективно обводненных площадей торфяников для
Национального кадастра антропогенных источ-
ников и поглотителей парниковых газов (Сирин
и др., 2021; Sirin et al., 2021b). В границах объектов
обводнения предложено учитывать площади, за-
нятые гидрофильной растительностью, а также
покрытые водой. Такие участки могут быть отне-
сены к категориям, определяемым Дополнением
по водно-болотным угодьям (IPCC, 2014) к Ру-
ководящим принципам по национальным ин-
вентаризациям парниковых газов МГЭИК (IPCC,
2006), увлажненных органических почв (rewetted
organic soils) и затопленных земель (flooded lands)
соответственно.

Сокращение выбросов в результате обводне-
ния торфяников включено с 2021 г. в Националь-
ный доклад РФ о кадастре антропогенных выбро-
сов из источников и абсорбции поглотителями
парниковых газов, не регулируемых Монреаль-
ским протоколом, представляемый в Секрета-
риат РКИК ООН (Russian…, 2021). Расчеты про-
водятся для эффективно обводненных площадей
с использованием коэффициентов эмиссии (КЭ),
данных МГЭИК (IPCC, 2006, 2014, 2019a) по
умолчанию (default factors), то есть уровень 1. Ис-
пользуется допущение о принадлежности обвод-
ненных площадей в 1990 базовом году к торфо-
разработкам, используемым или заброшенным.
Значения КЭ, полученные по многолетним изме-
рениям на торфоразработках в центре европей-
ской территории России (Сирин, Суворов, 2022),
были выше по ряду показателей КЭ МГЭИК (IPCC,
2014). Переход на специфичные для страны (регио-
на) КЭ скорректирует получаемые оценки сокра-
щения, как предполагаем, в сторону увеличения.

После катастрофических пожаров 2010 г. в
Московской обл. было обводнено в 2010–2013 гг.
более 73 тыс. га пожароопасных торфяников –
наиболее масштабный проект в Северном полу-
шарии (Сирин и др., 2020). Оценка на 2020 г.
установила наличие 8.3 тыс. га эффективно об-
водненных площадей – 5.7 тыс. га, занятых
гидрофильной растительностью, и 2.6 тыс. га – вод-
ными объектами. Сокращение выбросов ПГ со-
ставило 32 тыс. т CO2-экв год–1, а без учета увеличе-
ния эмиссии CH4 – почти 72 тыс. т CO2-экв год–1

(Russian…, 2021). Это соответствует сокраще-
нию выбросов ~0.44 т CO2-экв га–1 год–1 из рас-
чета на всю площадь обводнения (73 тыс. га) и
3.9 т CO2-экв га–1 год–1 на образовавшиеся вод-

Рис. 5. Нетто-экосистемный обмен CO2 осушенного
торфяника с заброшенным сенокосом и с сенокосом,
используемым с разной частотой кошений за сезон
(по: Ilyasov et al., 2021, с изменениями). NEE (net ecosys-
tem CO2-exchange) – чистый экосистемный CO2-га-
зообмен, фитомасса, изымаемая при кошении. 

9.9

10

5

0

Сенокос Залежь

т С га–1

NEE

количество кошений  

0 1 2

6.3 8.5 9.4

0.8
1.4

Фитомасса



УСПЕХИ СОВРЕМЕННОЙ БИОЛОГИИ  том 142  № 6  2022

БОЛОТА И АНТРОПОГЕННО-ИЗМЕНЕННЫЕ ТОРФЯНИКИ 571

но-болотные угодья – гидрофильная раститель-
ность и водные объекты (8.3 тыс. га).

Данный подход может быть использован и для
оценки снижения выбросов ПГ в результате вто-
ричного обводнения конкретных объектов (рис. 7).
Например, для участка торфяника Радовицкий
Мох площадью 1.5 тыс. га в Шатурском р-не Мос-
ковской обл. сокращение выбросов CO2 состави-
ло на 2020 г. 29 тыс. т (или 1.9 тыс. т га–1), а с уче-
том всех ПГ и выноса растворенного углерода –
DOC (dissolved organic carbon) – 18 тыс. т CO2-экв
(или 1.2 тыс. т га–1). К 2050 г. сокращение выбро-
сов накопительным итогом может составить по
прогнозу ~110 и ~67 тыс. т CO2-экв соответствен-
но (Sirin et al., 2021b). Оценки консервативны (то
есть минимальны), не учитывают эффекта обвод-
нения для всей площади объектов обводнения и
для снижения выбросов ПГ от торфяных пожа-
ров. Их учет, а также переход, по данным натур-
ных измерений, на КЭ регионального уровня мо-
гут в перспективе уточнить и, скорее всего, повы-
сить оценку сокращения выбросов ПГ.

Особенно важен учет снижения числа и пло-
щади возможных торфяных пожаров и связанных
с ними потерь углерода и выброса CO2. Площадь,
пройденную пожарами на торфяниках, можно
определить путем наложения границ гарей на кон-
туры торфяников, однако не все лесные и травяные
пожары, особенно весной, когда торф влажный, за-
глубляются и переходят в разряд торфяных. Их
можно идентифицировать по длительности пожара
и пожарной радиационной мощности (Sirin et al.,

2022). Сложность представляет также оценка по-
терь углерода биомассы и особенно торфа (Глухо-
ва, Сирин, 2018; Сирин и др., 2019; Sirin et al.,
2021). Решение этих задач может помочь более
обоснованной оценке эффективности обводне-
ния с точки зрения сокращения потерь углерода и
выброса ПГ. Данные по Национальному парку
“Мещера” во Владимирской обл. (Сирин и др.,
2011) или по Московской обл. свидетельствуют
(рис. 8) о сокращении числа и площади пожаров
после проведения обводнения пожароопасных
торфяников (Sirin et al., 2020).

СМЯГЧЕНИЕ, АДАПТАЦИЯ, 
ОБЕСПЕЧЕНИЕ УСТОЙЧИВОСТИ

Анализ имеющихся данных показывает, что
восстановление болот путем вторичного обводне-
ния торфяников значительно сокращает выбросы
ПГ в атмосферу (Wilson et al., 2016), даже несмот-
ря на возможное увеличение эмиссии CH4 (Gün-
ther et al., 2020), что обычно отмечается оппонен-
тами этих мероприятий. Помимо учета в нацио-
нальных кадастрах антропогенных источников и
поглотителей парниковых газов в рамках РКИК
ООН, эти мероприятия активно включаются в схе-
мы добровольного сокращения выбросов ПГ (Угле-
родные кредиты…, 2011; Carbon credits…, 2011).
Предлагаются стандарты – GEST (Greenhouse gas
emission site type) – для оценки эффективности
проектов обводнения для добровольного рын-
ка, например VCS (verified carbon standard,

Рис. 6. Нетто-экосистемный обмен в растительных сообществах осушенного торфяника в лесостепной зоне. Показа-
но среднее ± стандартное отклонение для УПГВ и потоков диоксида углерода (по: Ильясов, 2019, с изменениями).
УПГВ – уровень почвенно-грунтовых вод.
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www.v-c-s.org) на основе типизации участков
растительного покрова для привязки значений
потоков ПГ (Couwenberg et al., 2011). Это привле-
кает финансирование к обводнению торфяников
и способствует получению и уточнению регио-
нальных оценок потоков ПГ с осушенных и об-
водняемых торфяников (Jarašius et al., 2022). В
этом аспекте есть отставание даже от стран Во-
сточной Европы и Балтии, в том числе по причи-
не несоответствия проводимых научных исследо-
ваний практическим задачам по обеспечению со-
кращения выбросов ПГ в сфере землепользования,
включая торфяники.

Сокращение выбросов ПГ и смягчение изме-
нения климата часто рассматриваются узкона-
правлено без учета возможности решения задач
адаптации к происходящим изменениям климата
и обеспечения устойчивости (sustainable manage-
ment), которое должно включать в себя выбор наи-
лучших практик рационального природопользова-
ния. Комплексный подход позволяет минимизи-
ровать ошибки, которые могут возникать при
решении задач по сокращению выбросов ПГ и
переходу к низкоуглеродной экономике, особен-
но в многофакторной сфере ЗИЗЛХ, а также бо-
лее объективно оценить эффективность проводи-
мых мероприятий.

Изменение управления сельскохозяйственны-
ми землями (замена пахотных земель сенокоса-
ми, возвращение использования заброшенных
сенокосных угодий) может дать сокращение вы-
бросов ПГ и потерь углерода. Это сокращение
вряд ли будет значительным для стимулирования
таких мероприятий за счет углеродного рынка.
Получение экологически чистой продукции, сни-
жение воздействия на окружающую среду за счет
сокращения водной и ветровой эрозии, снижение
вероятности пожаров, а также повышение при-
влекательности территории может увеличить об-
щие выгоды от проведенных мероприятий.

В Специальном докладе МГЭИК “Изменение
климата и земля” (Изменение…, 2020; IPCC, 2019b)
было отмечено, что восстановление болот направ-
лено на наиболее богатые углеродом земли, поэто-
му такие мероприятия требуют меньших площа-
дей и, соответственно, оказывают меньшее воз-
действие на структуру землепользования, по
сравнению с другими мерами в секторе ЗИЗЛХ.
Восстановление болот требует в 3 раза меньше

Рис. 7. Изменение после обводнения выбросов CO2 (слева) и всех агентов (справа) с учетом их ПГП нарастающим ито-
гом для тестового участка торфяника Радовицкий Мох (1535 га) в Московской обл. Оценка на 2020 г. и прогноз до 2050 г.
Серым цветом показан 95%-ный доверительный интервал (по: Sirin et al., 2021b, с изменениями). DOC (dissolved or-
ganic carbon) – вынос растворенного углерода.
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азота, по сравнению с аналогичными по эффек-
тивности мерами по накоплению углерода в ми-
неральных почвах (Leifeld, Menichetti, 2018), спо-
собствует восстановлению биоразнообразия (Mi-
nayeva et al., 2017), гидрологических (Ahmad et al.,
2020) и других экосистемных функций болот
(Bonn et al., 2014).

Восстановление болот снижает вероятность тор-
фяных пожаров (Granath et al., 2016; Sirin et al.,
2020), предотвращение которых – основной аргу-
мент и движущий фактор обводнения торфяни-
ков в нашей стране. Обводнение не только сокра-
щает значительные потери углерода и выброс CO2
в атмосферу, связанные с пожарами. Предотвра-
щается выброс черного углерода (сажи), который
из-за атмосферного переноса имеет значитель-
ные отрицательные последствия для окружаю-
щей среды, включая климат. Из-за низкой темпе-
ратуры горения торфяные пожары – источник
поступления в атмосферу крайне опасных для здо-
ровья человека мелкодисперсных частиц. Смог во
время пожаров 2010 г. в Московском регионе (Kon-
ovalov et al., 2011) на фоне аномально высокой
температуры воздуха (Barriopedro et al., 2011) стал
причиной увеличения показателя избыточной
смертности более чем на 10 тыс. человек (Ревич и
др., 2015); экономический ущерб мог превысить
100 млрд руб. (Порфирьев, 2013). Необходимость
предотвращения таких последствий очевидна и
является эффективной мерой адаптации к изме-
нениям климата, которые усиливают вероятность
такого рода катастрофических явлений. Ком-
плексный подход позволяет объективно оценить
эффективность мероприятий по смягчению из-
менений климата, а также согласовать их с зада-
чами адаптации к этим изменениям и обеспече-
ния устойчивости.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Торфяные болота – важнейший компонент
глобального цикла углерода, лидер на суше и вто-
рой на планете накопитель углерода в геологиче-
ском масштабе времени. Занимая 3% суши, они в
несколько раз опережают другие экосистемы по
запасу углерода на единицу площади. Болота –
ключевой природный источник эмиссии в атмо-
сферу метана, они также могут выделять закись
азота, с ними связано поступление органики в
водные объекты.

Болота отличает от других экосистем превы-
шение продукции растений над разложением их
остатков, накапливаемых в виде торфа в условиях
избыточного увлажнения. Скорость накопления
углерода варьирует для разных болот, природных
и погодно-климатических условий. Болота отлича-
ет пространственная неоднородность, c которой
связаны значительные различия в потоках ПГ.

Торфяные болота – одни из наиболее пред-
ставленных экосистем, и вместе с заболоченны-
ми мелкооторфованными местообитаниями за-
нимают более 1/5 территории страны. Они распо-
ложены в различных природных зонах и крайне
разнообразны. 10% мировых болот было осушено
для сельского и лесного хозяйства, добычи торфа.
В России эта цифра примерно в 2 раза ниже, од-
нако в ряде регионов европейской территории
России было осушено 50% и более. Много болот
было изменено в результате строительства дорог,
других линейных объектов и иных воздействий.
Неиспользуемые осушенные торфяники – наи-
более частые объекты торфяных пожаров.

Осушенные торфяники планеты могут выде-
лять при окислении торфа и пожарах ~5% всех
антропогенных эмиссий ПГ, или более 25%, свя-
занных с землепользованием, сельским и лесным
хозяйством (ЗИЗЛХ). После осушения продолжа-
ется эмиссия метана, нередко происходит эмис-
сия закиси азота, теряется углерод с водной и вет-
ровой эрозией. Значительные потери углерода и,
соответственно, выбросы CO2 в атмосферу про-
исходят при торфяных пожарах. Эмиссия ПГ осу-
шенными торфяниками составляет значительную
часть объема выбросов, которые необходимо сокра-
тить для удержания глобального потепления и для
выполнения задач Парижского соглашения по кли-
мату.

Основные пути снижения выбросов ПГ антро-
погенно-измененными торфяниками для смягче-
ния изменений климата: ограничение осушения
и освоения (переустройства) болот, улучшение
управления используемыми торфяниками (пере-
вод пашни в сенокосы, возвращение последних в
оборот), восстановление болот. Наиболее эффек-
тивный путь снижения выбросов ПГ из осушен-
ных торфяников – их вторичное обводнение для
восстановления водно-болотных угодий. Обвод-
ненные торфяники были включены в националь-
ную отчетность РФ об антропогенных источни-
ках и поглотителях парниковых газов, результаты
научных исследований и разработок используют-
ся для научного сопровождения мероприятий по
восстановлению водно-болотных угодий в раз-
ных регионах страны, разработки предложений
для ОНУВ и Стратегий по адаптации к измене-
нию климата.

Восстановление болот снижает вероятность тор-
фяных пожаров, предотвращение которых – основ-
ной аргумент и движущий фактор обводнения
торфяников в нашей стране, способствует восста-
новлению биоразнообразия, других экосистемных
услуг, связанных с болотами, повышает экологи-
ческую безопасность. Эти и другие мероприятия
по сокращению выбросов парниковых газов для
смягчения изменений климата вносят дополни-
тельный вклад в адаптацию к ним и обеспечение
устойчивости.
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Изучение таксономического разнообразия почвенной микробиоты имеет большое теоретическое
значение для понимания структуры микробного сообщества и участия микроорганизмов в процес-
сах почвообразования. До сих пор остается актуальным установление взаимосвязи микробного раз-
нообразия с типом почвы и особенностями ландшафта. Цель исследования – обзор экологически
значимых таксономических групп прокариот в почвах зонального ряда и сравнение результатов, по-
лученных нами для южного чернозема методом FISH (fluorescence in situ hybridization), с литератур-
ными данными о таксономическом разнообразии микробных сообществ черноземов. Показано,
что в почвах лесной зоны преобладают Proteobacteria, ответственные за разложение легкодоступно-
го органического вещества, и Acidobacteria, способные утилизировать труднодоступное органиче-
ское вещество почвы в условиях низких значений рН. В степной зоне – с более теплым климатом и
щелочными почвами – в качестве преобладающей группы гидролитического микробного комплек-
са выделялись Actinobacteria. Обнаружена отрицательная корреляция (r = –0.77) между величинами
относительного обилия Actinobacteria и Proteobacteria в ряду зональных почв. В мерзлотных, лесных
и степных почвах в ряде случаев отмечалось высокое относительное обилие Verrucomicrobia. В пу-
стынных почвах доля этой таксономической группы не превышала 5%. В большинстве палеопочв
различного возраста доля Verrucomicrobia была в 2–4 раза меньше, чем в современных почвах. Исследо-
ванный нами южный чернозем Воронежской обл. характеризовался повышенной долей Acidobacteria,
низкой долей Actinobacteria и значительным сходством относительного обилия Archaea, Proteobacteria
и Verrucomicrobia, по сравнению с данными, известными для южных черноземов. Проведенное
исследование позволило обобщить полученные в последние десятилетия данные о распростра-
нении основных таксономических групп прокариот в почвах лесных и степных экосистем.

Ключевые слова: микробные сообщества, метагеном, таксономические группы, Archaea, Proteobac-
teria, Actinobacteria, Acidobacteria, Verrucomicrobia
DOI: 10.31857/S0042132422060102

ВВЕДЕНИЕ
С 1880-х гг., когда Жан-Жак Шлезинг и Ахилл

Мюнц впервые установили взаимосвязь процесса
нитрификации с деятельностью почвенных
микроорганизмов, и до настоящего времени про-
должается развитие представлений о важнейшей
роли почвенной микробиоты в процессах почвооб-
разования (Омелянский, 1940). Число публикаций,
посвященных таксономическому разнообразию
почвенных микроорганизмов, неуклонно растет в
последние десятилетия (Манучарова и др., 2020;
Чернов, Железова, 2020; Wellington et al., 2003;
Thomson et al., 2010; Delgado-Baquerizo et al.,
2018). Анализ почвенного метагенома или рибо-

сомальной РНК in situ позволяет идентифициро-
вать таксономические группы микроорганизмов,
установить взаимосвязи между таксономической
структурой и экологическими функциями мик-
робного сообщества (Wellington et al., 2003), вы-
явить место тех или иных таксономических групп
в пищевых сетях и их участие в разложении орга-
нического вещества почвы. Изучение бактери-
ального разнообразия на основе 16S рРНК позво-
лило установить, что почва является одной из са-
мых насыщенных прокариотами сред обитания
на Земле. Несмотря на то, что сам ген 16S состав-
ляет примерно 0.05% среднего прокариотическо-
го генома, анализ этого участка рибосомальной
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РНК дает ценную информацию о разнообразии
микробных популяций (Steele, Streit, 2005). Иден-
тификация 16S рРНК до сих пор остается мощ-
ным инструментом микробной экологии. Одним
из эффективных современных методов является
метод in situ гибридизации с рРНК-специфичны-
ми флуоресцентно-мечеными олигонуклеотид-
ными зондами – FISH (fluorescence in situ hybridi-
sation) (Манучарова, 2010; Amann et al., 1995).

Однако, несмотря на огромное разнообразие
прокариот, их значимые экологические группы
в почвах нашей планеты составляют сравнитель-
но немногочисленные филотипы, около 2% от об-
щего разнообразия (Delgado-Baquerizo et al., 2018).
Наиболее распространенные из этих филотипов
относятся к следующим филумам: Alphaproteo-
bacteria (Bradyrhizobium, Sphingomonas, Rhodoplanes),
Betaproteobacteria (Methylibium, Ramlibacter), Acido-
bacteria (Solibacter), Actinobacteria (Streptomyces, Sa-
linibacterium, Mycobacterium). К достаточно распро-
страненным таксономическим группам почвенных
микроорганизмов относятся также Verrucomicro-
bia. Несмотря на низкую частоту встречаемости
представителей этого филума в большинстве ис-
следований, целенаправленный поиск позволяет
выявлять более 20% Verrucomicrobia в почвах (Чер-
нов, 2016; Janssen, 2006; Hansel et al., 2008; Berg-
mann et al., 2011). Отдельную нишу в исследова-
ниях микробного разнообразия почв занимают
Archaea. Вклад этой группы прокариот в микроб-
ные сообщества различных местообитаний может
варьировать от долей процента до половины всей
численности, как это было показано для олиго-
трофных болот (Панкратов, 2007).

Соотношение основных таксономических групп
характеризуется широкой изменчивостью даже в
пределах одного почвенного типа. Так, в различ-
ных черноземах доли Proteobacteria, Acidobacteria,
Actinobacteria и Verrucomicrobia варьировали со-
ответственно в пределах 8–36% (Чернов и др.,
2018; Манучарова и др., 2020), 4–11% (Манучаро-
ва и др., 2020; Горбачева, 2016), 15–35% (Горбаче-
ва, 2016; Мельничук и др., 2018), 1.4–21%
(Мельничук и др., 2018; Чернов и др., 2018). На
таксономическую структуру микробных сооб-
ществ существенно влияет состав растительно-
сти. При исследовании почв зонального ряда для
учета различий таксономической структуры в пре-
делах одной природной зоны необходимо прини-
мать во внимание взаимосвязи между растениями и
микроорганизмами.

Метаболические особенности представителей
некоторых филогенетических групп нередко пе-
рекрываются, однако существует возможность
установить их преимущественную экологиче-
скую роль, поскольку микроорганизмы различ-
ных групп, разлагающие органическое вещество
почвы, вступают в процессы его переработки на

разных стадиях, с различной интенсивностью, иг-
рая свою роль в зависимости от условий среды. К
существенным сезонным изменениям таксоно-
мической структуры микробных сообществ мо-
жет приводить сельскохозяйственное использо-
вание почв. Так, в конце вегетации культуры увели-
чивается доля Actinobacteria, поскольку микробное
сообщество нуждается в разрушении трудно гид-
ролизуемого органического вещества, накопив-
шегося в виде пожнивных остатков. В середине
вегетации на разных фазах роста растений могут
доминировать другие группы. При этом исполь-
зование удобрений увеличивает количество ко-
пиотрофных и снижает долю олиготрофных
микроорганизмов (Semenov, 2021).

В связи с множеством публикаций, посвящен-
ных таксономическому разнообразию микроб-
ных сообществ в почвах различных природных зон,
появилась необходимость в обобщении и структу-
ризации этих данных. Цель исследования – обзор
экологически значимых таксономических групп
прокариот в почвах зонального ряда и сравнитель-
ный анализ результатов, полученных нами для юж-
ного чернозема методом FISH, с данными о так-
сономическом разнообразии типичных и южных
черноземов.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Статистическую обработку данных по 40 поч-
вам из 23 литературных источников проводили в
программе Excel с помощью построения диаграмм
box plot (Krzywinski, Altman, 2014) и в программе
STATISTICA методом главных компонент.

Материал экспериментального исследования –
верхний горизонт чернозема южного (Богучар-
ский р-он Воронежской обл.). Образцы отбира-
лись в июне 2021 г. В этом году почва после много-
летней регулярной распашки впервые перестала
использоваться. Начался переход пахотной поч-
вы в залежное состояние. Растительное сообще-
ство было представлено сурепкой Barbarea vulgaris,
проективное покрытие составляло 100%. Проведе-
на оценка относительного обилия метаболически
активных клеток микроорганизмов различных
таксономических групп с использованием рРНК-
специфичных олигонуклеотидных зондов, мечен-
ных Cy-3, в трех независимых повторностях (Ману-
чарова, 2010): Archaea ARCH915, Alphaproteobac-
teria ALFlb, Betaproteobacteria ВЕТ42а, Actinobacte-
ria HGC69a, Acidobacteria НоАс, Verrucomicrobia
Ver138. При этом общую численность микробно-
го сообщества почвы оценивали в тех же образцах
с использованием акридина оранжевого. Стати-
стическая обработка данных проводилась стан-
дартными методами (Дмитриев, 1995).
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ЮРШЕНАС, КАШИРСКАЯ

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Относительное обилие основных таксономи-

ческих групп микробных сообществ в верхних го-
ризонтах почв зонального ряда приведено в табл. 1.

Оценка таксономической структуры методом
FISH проводилась в 10% выборки, остальные 90%
результатов были получены с помощью метаге-
номного анализа.

Одна из самых распространенных микробных
групп во многих почвах – Proteobacteria, что под-
тверждается как молекулярными методами, так и
методами культивирования. Эта таксономиче-
ская группа в совокупности обладает широким
спектром метаболических возможностей, вклю-
чая копиотрофных, метилотрофных, азотфикси-
рующих, сульфат- и железоредуцирующих бак-
терий (Zhang, Xu, 2008). Большинство представите-
лей Proteobacteria относятся к копиотрофам,
участвующим в разложении легкодоступной орга-
ники (Eilers et al., 2010; Goldfarb et al., 2011).

В почвах зонального ряда выявлено широкое
варьирование относительного обилия Proteobac-
teria (рис. 1).

В степных почвах доля Proteobacteria снижает-
ся, по сравнению с лесными почвами, до 14–36%
в черноземах и до 12–31% в почвах зоны сухих
степей. При этом в коричневой почве содержание
Proteobacteria в микробном пуле выше, чем в каш-
тановой почве, а средние и медианные величины
этого показателя соответствуют солонцам. Ши-
рокий разброс относительного обилия Proteobac-
teria отмечен в почвах пустынь – от 25 до 51%.
Здесь наиболее высокий процент этой группы
выявлен в биогенных горизонтах пустынных почв
Восточного Казахстана (Кутовая и др., 2015). Не-
обходимо отметить, что механизмы адаптации к
высыханию для большинства Proteobacteria до
сих пор остаются неразгаданными, однако они
нередко составляют высокую долю в микробном
разнообразии пустынь (Heulin et al., 2017).

В отдельных случаях отмечаются низкие вели-
чины относительного содержания Proteobacteria – в
темно-серой лесной почве Белгородской обл., в
черноземе типичном Воронежской обл. (Чернов
и др., 2018) и в почве пустыни Атакама в Чили
(Neilson et al., 2012). В целом, тенденция сниже-
ния содержания Proteobacteria в микробных сооб-
ществах отмечена в зональном ряду от почв лес-
ной зоны к почвам сухостепной зоны.

Обилие таксонов Proteobacteria обычно умень-
шается с глубиной (Steger et al., 2019). Однако в
микробных сообществах глубоких почвенных го-
ризонтов известны случаи резкого увеличения доли
этой таксономической группы. Так, в нижнем го-
ризонте солонца на границе с почвообразующей
породой их содержание в микробном пуле дости-
гает почти 100% (Чернов, 2016). Эти данные согла-
суются с недавно полученными нами результатами

о значительном увеличении доли сапротрофных
микроорганизмов с глубиной в современных и по-
гребенных почвах (Юршенас, Каширская, 2022).
Кроме того, высокое обилие Proteobacteria в глу-
боких горизонтах почв может быть связано с раз-
нообразием этой группы и присутствием среди ее
представителей сульфат- и железоредуцирующих
бактерий. Известно, что в поверхностных гори-
зонтах преобладают Alphaproteobacteria, а в более
глубоких слоях – Betaproteobacteria (Steger et al.,
2019). Отмечены случаи увеличения относительно-
го обилия Betaproteobacteria в нарушенных почвах
(Кондакова, 2019; Labbé et al., 2007). Считается,
что представители данной группы могут вести се-
бя как олиготрофы.

Следующая экологически значимая группа
микроорганизмов, имеющая повсеместное распро-
странение в почвах Земного шара, – Acidobacte-
ria. Большинство представителей этой группы –
ацидофильные хемогетеротрофы, растущие аэробно
в мезофильных условиях (Zhang, Xu, 2008), они
связаны с трансформацией органического веще-
ства почвы (Banerjee et al., 2016). Acidobacteria при-
нимают участие в регуляции биогеохимических
циклов, секреции экзополисахаридов и стимуля-
ции роста растений (Kalam et al., 2020). Они ак-
тивно участвуют в утилизации труднодоступного
органического вещества, образующегося при отми-
рании растений, грибов и насекомых (Kalam et al.,
2020). Некоторые представители Acidobacteria,
синтезируя широкий спектр гликозидгидролаз,
способны к расщеплению сложных углеводных
полимеров: ксилана, целлюлозы, гемицеллюло-
зы, пектина, крахмала и хитина (Ward et al., 2009;
Belova et al., 2018). Исследования предполагают

Рис. 1. Относительное обилие Proteobacteria в верх-
них горизонтах почв зонального ряда: 1 – вечномерз-
лые почвы (n = 4), 2 – почвы лесной зоны (n = 12), 3 –
черноземы (n = 10), 4 – почвы сухостепной зоны (n =
= 7), 5 – пустынные почвы (n = 6).
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взаимосвязь генных модулей, кодирующих эти
ферменты, с устойчивостью Acidobacteria к высыха-
нию. Все культивируемые Acidobacteria являются
грамотрицательными, не образуют спор и демон-
стрируют олиготрофный способ питания. Отсут-
ствие роста на обычных питательных средах у
большинства представителей данной группы мо-
жет быть связано с их олиготрофной природой или
экологической K-стратегией (Ward et al., 2009).

На рис. 2 представлено соотношение Proteo-
bacteria и Acidobacteria в верхних горизонтах почв
зонального ряда. В почвах лесных экосистем от-
носительное обилие как Proteobacteria, так и Aci-
dobacteria, было в большей части случаев заметно
выше, чем в степных почвах. Это может быть свя-
зано с преобладанием процессов разложения ор-
ганического вещества в лесных почвах, тогда как
почвы степной зоны характеризуются большей
интенсивностью накопления органики, высокой
емкостью катионного обмена и формированием
почвенных микроагрегатов. Установлено, что в
микроагрегатах представители Acidobacteria со-
держатся в меньшем количестве, по сравнению с
макроагрегатами (Mummey et al., 2006).

Преобладание Acidobacteria отмечено в мик-
робных сообществах субтропических почв чай-
ных плантаций Китая (Li et al., 2016). Известно,
что в тропических почвах с недостатком пита-
тельных веществ представители Acidobacteria по-
лучают преимущество, благодаря высокой спо-
собности адаптироваться к разложению сложных
субстратов (Ward et al., 2009).

Пустынные почвы в большей части случаев ха-
рактеризовались широким варьированием отно-

сительного обилия Proteobacteria и низкими вели-
чинами доли Acidobacteria, за исключением почвы
пустыни Сахара, где доля последних достигала 17%.

Важную роль в процессах минерализации поч-
венного органического вещества играют Actino-
bacteria, способные разлагать различные его фор-
мы, включая труднодоступные. В этом аспекте
Actinobacteria могут выполнять ту же экологиче-
скую функцию, что и рассмотренная ранее груп-
па Acidobacteria, но преимущество они получают
при других условиях. Большинство представителей
Actinobacteria предпочитают значения рН = 6–9 и
умеренную температуру – 25–30°C. Богатые ор-
ганическим веществом щелочные почвы опти-
мальны для их развития (Hazarika, Thakur, 2020).
В зональном ряду при снижении кислотности и
увеличении температуры почв доля Actinobacteria
увеличивается с уменьшением доли Acidobacteria.

Поиск взаимосвязи между относительным
обилием Actinobacteria и Proteobacteria в верхних
горизонтах почв зонального ряда представлен на
рис. 3. Эти таксономические группы показали
здесь отрицательную корреляцию с коэффициен-
том r = –0.77. Наибольшее содержание Actinobac-
teria и наименьшее – Proteobacteria отмечено в
почве пустыни Атакама в Чили, которая известна
как самая сухая пустыня земного шара (Neilson
et al., 2012). Почва отличается высоким рН и до-
статочно развитым растительным покровом,
представленным преимущественно Cistanthe sal-
soloides. Подобные условия приемлемы для устой-
чивых к высыханию, способных к образованию
спор представителей Actinobacteria, относитель-
ное обилие которых здесь достигает 77%. Извест-
но, что устойчивость микроорганизмов к обезво-

Рис. 2. Соотношение Proteobacteria и Acidobacteria в верхних горизонтах почв зонального ряда: 1 – арктическая почва,
2 – торфяная почва тундры, 3 – лесные почвы, 4 – степные почвы, 5 – почвы пустынь, 6 – субтропические почвы.
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живанию – наиболее существенный адаптивный
признак для засушливых местообитаний (Heulin
et al., 2017). Кроме того, преобладание Actinobacteria
в почвах, растительный покров которых представ-
лен ксерофитами, связано с их способностью
перерабатывать труднодоступное органическое
вещество.

Увеличение относительного обилия Actinobacte-
ria в микробном сообществе, сопровождающееся
уменьшением доли Proteobacteria, наблюдается в
щелочных почвах степной зоны. В лесных и веч-
номерзлых почвах с низкими значениями рН до-
ля Actinobacteria уменьшается, поскольку пре-
имущество здесь получают другие представители
гидролитического микробного комплекса. Наи-
меньшие значения относительного обилия Acti-
nobacteria на фоне высокого обилия Proteobacteria
отмечены в лесной почве Чехии (Lladó et al., 2016),
пустынных почвах Казахстана (Кутовая и др., 2015)
и кислых тропических почвах Китая (Li et al., 2016;
Wang et al., 2016).

В погребенных палеопочвах содержание Acti-
nobacteria в некоторых случаях сохраняется на
уровне выше 30% от общего пула микроорганиз-
мов (Семенов и др., 2020). В коллювиальных поч-
вах Южной Моравии, Чешская Республика наи-
большее их относительное обилие отмечено на
глубине 250–350 см в погребенном гумусовом го-
ризонте палеочернозема (Sagova-Mareckova et al.,
2016). По-видимому, рассматриваемый горизонт
изначально был богат органическим веществом,

обеспечившим высокую исходную численность
этой характерной для черноземов группы гидро-
литического микробного комплекса. С другой сто-
роны, доля Actinobacteria нередко увеличивается с
глубиной, поскольку они способны к олиготроф-
ному способу питания. Закономерные изменения в
зависимости от глубины почвенного слоя для Acti-
nobacteria обычно не выявляются (Eilers et al., 2012).

Свидетельства широкого распространения и
многочисленности Verrucomicrobia в почвах ука-
зывают на значимую роль этих микроорганизмов,
хотя конкретная экологическая их функция до
сих пор не установлена (Zhang, Xu, 2008). Доля
представителей этого филума в микробных сооб-
ществах современных почв редко превышает 5%,
однако существует вероятность значительной их
недооценки, поскольку большинство используе-
мых праймеров не обеспечивают в достаточной
мере амплификацию генов 16S рРНК Verrucomi-
crobia (Bergmann et al., 2011). Долгое время счита-
лось, что они олиготрофны и могут расти при
низкой доступности углерода (Eilers et al., 2012).
Выявлено увеличение относительного обилия дан-
ной группы с повышением концентраций нитрат-
ного и аммонийного азота, что подтверждает
идею о способности развиваться при низких кон-
центрациях углерода, используя для получения
энергии неорганические соединения (Steger et al.,
2019). Тем не менее, методом метабаркодинга по-
казана взаимосвязь большей части Verrucomicro-
bia с верхними горизонтами почвы, что указывает
на их потребность в высоком содержании органи-
ческого вещества (Семенов и др., 2020). В пахотных
почвах, в ответ на снижение содержания органиче-
ского углерода после вспашки, численность Verru-
comicrobia резко уменьшается (Semenov, 2021).

На рис. 4 представлено относительное обилие
Verrucomicrobia в верхних горизонтах современ-
ных почв зонального ряда и в погребенных поч-
вах. Среди вечномерзлых почв данные по относи-
тельному обилию Verrucomicrobia получены для
торфяной почвы Большеземельской тундры (Лап-
тева и др., 2017), антарктической почвы Фолк-
лендских островов (Yergeau et al., 2012) и арктиче-
ской почвы Шпицбергена (Schostag et al., 2015).
Значения этого показателя составляют здесь 3, 10
и 20% соответственно. В современных лесных,
степных и пустынных почвах относительное оби-
лие Verrucomicrobia, как правило, варьирует в
близком диапазоне от 1.1 до 7.9%. В палеопочвах
представленность этой таксономической группы
снижается в 2–4 раза, по сравнению с современ-
ными почвами. При этом Verrucomicrobia – ин-
дикаторы разновозрастных погребенных палео-
почв, где их распространенность в ряде случаев на
порядок ниже, чем в современных почвах (Чер-
нов и др., 2018). Однако единичные случаи экс-
тремально высоких величин относительного оби-
лия Verrucomicrobia в пределах 20–30% отмечены

Рис. 3. Взаимосвязь относительного обилия Proteo-
bacteria и Actinobacteria в верхних горизонтах почв зо-
нального ряда: 1 – арктическая почва, 2 – торфяная
почва тундры, 3 – лесные почвы, 4 – степные почвы,
5 – почвы пустынь, 6 – субтропические почвы.
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как в современных почвах, так и в погребенных
палеопочвах.

Сравнительный анализ относительного обилия
четырех таксономических групп в микробных сооб-
ществах верхних горизонтов лесных и степных
почв проводился с помощью метода главных ком-
понент (рис. 5). На диаграмме рассеяния пред-
ставлены 81.7% различий между шестнадцатью
вариантами, семь из которых относится к степ-
ным почвам и девять – к почвам лесной зоны. К
группе лесных почв отнесены две палеопочвы,
погребенные 2 тыс. л. н. и 2.6–2.4. тыс. л. н., к
группе степных почв – одна палеопочва, погре-
бенная 3.7–3.5 тыс. л. н. Увеличение доли Acido-
bacteria смещает координаты на факторной плос-
кости в положительном направлении по оси Ох
(фактор 1), а увеличение доли Verrucomicrobia – в
положительном направлении по оси Оy (фактор 2).
Умеренная положительная корреляция с коэф-
фициентом 0.5 выявлена между группами Acido-
bacteria и Proteobacteria, умеренная отрицатель-
ная корреляция с коэффициентом –0.6 – между
группами Acidobacteria и Actinobacteria. Увеличе-
ние относительного обилия Proteobacteria смеща-
ет координаты в положительном направлении по
фактору 1 и в отрицательном – по фактору 2, а
рост относительного обилия Actinobacteria – в от-
рицательном направлении по обеим осям.

Таким образом, для большинства почв лесной
зоны характерны высокие показатели Acidobacte-
ria и Proteobacteria, а в степных почвах преоблада-
ющая группа – Actinobacteria. Значительное уве-
личение Verrucomicrobia отмечено в единичных
случаях как в лесных, так и в степных почвах. Па-
леопочвы характеризуются низким содержанием
Verrucomicrobia, по сравнению с большей частью
современных почв.

На рис. 6 представлены результаты экспери-
ментальной работы: численность и относитель-
ное обилие основных таксономических групп
микробного сообщества в черноземе южном
Богучарского р-на Воронежской обл. Общая
численность микробных клеток, окрашенных
акридином оранжевым, достигает в верхнем гори-
зонте 3.42 × 108 кл./г. Гибридизация с олигонуклео-
тидными зондами позволяет выявить около 60%
микробного сообщества. Численность отдельных
таксономических групп варьирует от 0.14 × 108 до
0.59 × 108 кл./г. Максимальную долю микробного
сообщества представляют Alphaproteobacteria –
17%, а минимальную – Verrucomicrobia – 4% от
общей численности микробных клеток, окра-
шенных акридином оранжевым. Сумма Alphapro-
teobacteria и Betaproteobacteria составляет 26%,
что согласуется с результатами по обилию Proteo-
bacteria в южных черноземах, где, по данным ме-
тагеномного анализа, эта группа микроорганиз-
мов варьирует в пределах 23–26%, увеличиваясь

при оптимальной сельскохозяйственной обра-
ботке (Мельничук и др., 2018).

Значительную долю микробного сообщества –
13% составляют Acidobacteria, что наиболее близ-
ко к значению, обнаруженному в верхнем слое па-
хотного чернозема Курской обл. (Горбачева, 2016),
где содержание данной группы достигает 11%. В
пахотных почвах варьирование численности Act-
inobacteria и Acidobacteria может быть обусловле-
но сезонными изменениями. В конце вегетации
культуры преобладание какой-либо из этих групп
гидролитического микробного комплекса, прини-
мающих участие в утилизации пожнивных остат-
ков, зависит от рН и температуры почвы. Зима
2020/2021 гг. признана самой холодной за послед-
ние 10 лет, а исследуемый нами чернозем южный
только в 2021 г. начал переход из состояния па-
хотной почвы в залежное. Здесь могла сохранить-
ся высокая доля Acidobacteria, поскольку их пред-
ставители более устойчивы к низким температу-
рам, по сравнению с Actinobacteria, доля которых,
по данным нашего исследования составляет 8%,
что в 2–4.5 раза меньше, чем в черноземах, иссле-
дованных ранее (Горбачева, 2016; Мельничук и др.,
2018). При этом значения относительного обилия
Archaea и Verrucomicrobia составляют 8 и 4% соот-
ветственно, подтверждая данные метагеномно-
го анализа, полученные для южных черноземов
(Мельничук и др., 2018).

Рис. 4. Относительное обилие Verrucomicrobia в верх-
них горизонтах почв зонального ряда и погребенных
почв: 1 – вечномерзлые почвы (a – арктическая поч-
ва, b – почва Антарктиды, c – торфяная почва тунд-
ры) (n = 3), 2 – почвы лесной зоны (n = 10), 3 – почвы
степной зоны (n = 9), 4 – пустынные почвы (n = 5),
5 – погребенные почвы (n = 6).
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Рис. 5. Анализ содержания Proteobacteria, Actinobacteria, Acidobacteria и Verrucomicrobia в микробных сообществах
верхних горизонтов лесных (n = 8) и степных (n = 7) почв с помощью метода главных компонент.
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Обобщение данных по содержанию экологи-

чески значимых таксономических групп микроб-
ных сообществ в верхних горизонтах зональных
почв выявило различия между почвами лесных и
степных экосистем. В почвах лесной зоны преоб-
ладают Proteobacteria, принимающие участие в
разложении легкодоступного органического ве-
щества, и Acidobacteria, способные усваивать труд-
нодоступное органическое вещество при низких
значениях рН. В степной зоне с более теплым
климатом и щелочными почвами в качестве пре-
обладающей группы гидролитического микроб-
ного комплекса выделены Actinobacteria.

В ряду зональных почв выявлена отрицатель-
ная корреляция с коэффициентом r = –0.77 между
величинами относительного обилия Actinobacteria
и Proteobacteria. При этом для обеих групп отмечена
высокая устойчивость к засушливым условиям.

Хотя случаи экстремально высокого содержа-
ния Verrucomicrobia наблюдаются как в совре-
менных почвах, так и в палеопочвах, для большей
части палеопочв различного возраста характерно
существенное уменьшение относительного оби-
лия данной группы, по сравнению с современны-
ми почвами.

В южном черноземе Богучарского р-на Воро-
нежской обл. выявлены повышенная доля Acido-
bacteria и низкая доля Actinobacteria. По-видимо-
му, баланс между этими двумя таксономическими
группами здесь еще не успел восстановиться после
длительного периода сельскохозяйственного ис-
пользования и холодной зимы. При этом относи-
тельное обилие Archaea, Verrucomicrobia и Proteo-
bacteria показывают значительное сходство с ре-
зультатами метагеномных исследований южных
черноземов.
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Overview of the Main Taxonomic Groups of Microorganisms in Zonal Soils 
According to Metagenomic Analysis and Fluorescent in situ Hybridization

D. A. Yurshenasa, * and N. N. Kashirskaya

aInstitute of Physicochemical and Biological Problems of Soil Science, Russian Academy of Sciences, 
Pushchino Scientific Center for Biological Research, Russian Academy of Sciences, Pushchino, Moscow Region, Russia
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The study of the microbial taxonomic diversity is of great theoretical importance for understanding the struc-
ture of the microbial community and the participation of microorganisms in the processes of soil formation.
It is still relevant to establish the relationship of microbial diversity with soil type and landscape features. The
aim of the study was to review the ecologically significant taxonomic groups of prokaryotes in the soils of the
zonal series and compare the results obtained for the southern chernozem by f luorescence in situ hybridiza-
tion (FISH) with the literature data on the taxonomic diversity of microbial communities of chernozems. It
is shown that for steppe soils, the determining group with the maximum share in the microbial community
were Actinobacteria, represented mainly by oligotrophs. The soils of the forest zone were dominated by tax-
onomic groups responsible for the decomposition of organic matter – Acidobacteria and Proteobacteria. A
negative correlation (r = –0.77) was found between the relative abundance of Actinobacteria and Proteobac-
teria in a number of zonal soils. In permafrost, forest and steppe soils, in some cases, a high relative abun-
dance of Verrucomicrobia was noted. In desert soils, the share of this taxonomic group did not exceed 5%. In
most paleosols of various ages, the proportion of Verrucomicrobia was 2–4 times less than in modern soils.
The southern chernozem of the Voronezh Region studied by us was characterized by an increased proportion
of Acidobacteria, a low proportion of Actinobacteria and a significant similarity in the relative abundance of
Archaea, Proteobacteria and Verrucomicrobia compared with the data known for southern chernozems. The
study made it possible to summarize the results obtained in recent decades on the distribution of the main
taxonomic groups of prokaryotes in the soils of forest and steppe ecosystems.

Keywords: microbial communities, metagenome, taxonomic groups, Archaea, Proteobacteria, Actinobacte-
ria, Acidobacteria, Verrucomicrobia
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Экспериментально и теоретически обоснована объективность явления волнообразного изменения
численности клеток микробных популяций и сообществ в природе или в чистой культуре микроорга-
низмов и значимость понимания этого феномена для экологии и биотехнологии. Обсуждена краткая
история проблемы. Приведены три основных общих закона популяционной экологии. Предложена ма-
тематическая модель, которая, на основании включенных в уравнения параметров, позволяет описать
волнообразную динамику роста популяции чистой культуры бактерий. Эта модель является математи-
ческим выражением третьего закона популяционной экологии, отражающим динамику существования
чистой культуры микроорганизмов: dX/dt = (μ(S) − D(S)) × X; dS/dt = −X × μ(S)/Y + Kr × X × D(S).
Предложенный экспериментальный и теоретический материал представляет интерес для микро-
биологов, биотехнологов – теоретиков и практиков в области культивирования микроорганизмов,
а также специалистов в области популяционной экологии.

Ключевые слова: рост микроорганизмов, популяции, сообщества, волнообразная динамика, гармо-
нический анализ, законы роста микроорганизмов
DOI: 10.31857/S0042132422060084

ВВЕДЕНИЕ

Знание основных законов популяционной эко-
логии – непременное условие успеха в микробной
экологии и биотехнологии микроорганизмов.

Динамика роста популяций любых организ-
мов подчиняется трем общим законам популяци-
онной экологии: закону экспоненциального ро-
ста, закону самоограничения роста любой попу-
ляции и закону волнообразного роста в системе
ресурс–потребитель (Турчин, 2002). Эти законы
имеют следующие формулировки.

Закон экспоненциального роста: численность
популяции растет экспоненциально, если усло-
вия для роста и размножения оптимальны, а
окружающая среда по отношению к каждой осо-
би в этой популяции остается неизменной. В от-
ношении микроорганизмов говорят о популя-
ции, а не о каждой особи, то есть: пока окружаю-
щая среда по отношению к этой популяции
остается неизменной.

Закон самоограничения роста популяции: рост
любой популяции не может продолжаться беско-
нечно, существует верхний предел, выше которо-
го популяционная плотность не увеличивается.
Для микроорганизмов обычно говорят о лимити-
ровании или ингибировании роста.

Закон волнообразного роста в системе ресурс–
потребитель: в системе ресурс–потребитель неиз-
бежно возникают нестабильные колебания. Под
нестабильными колебаниями подразумеваются
такие колебания, которые не сводятся постепен-
но к точке равновесия. В системе ресурс–потре-
битель удельная скорость роста популяций жертвы
и хищника не зависит от их собственной плотности.
Классическая трактовка закона под потребителем
подразумевает хищника, а под ресурсом – попу-
ляцию жертвы (Турчин, 2002). Однако в микро-
биологии известно, что сама популяция микро-
организмов может выступать как потребителем,
так и питательным субстратом – ресурсом.

Волнообразная динамика популяции микро-
организмов наблюдается в условиях лимитиро-
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ванного роста. В природных условиях, где практи-
чески постоянно имеет место недостаток субстрата,
это явление особенно актуально. В эксперименте
оно проявляется при длительном выращивании
чистых культур. Причем, если справедливость
двух первых законов для оценки поведения попу-
ляции микроорганизмов принимается безогово-
рочно, то третий закон многими микробиологами
до сих пор не рассматривается как присущий
микроорганизмам. Вместе с тем литература на-
полнена информацией о волнообразном разви-
тии микробных популяций в природных услови-
ях. Причем причины и движущие силы этого вол-
нообразного процесса не рассматриваются или
сводятся к взаимоотношению хищник–жертва. Бо-
лее того, существует мнение практиков, что в усло-
виях экспериментального или производственного
выращивания чистой культуры микроорганизмов
проявление третьего закона популяционной эко-
логии не наблюдается.

Цель работы – представление и обсуждение соб-
ственных экспериментальных результатов волно-
образной динамики развития Pseudomonas fluo-
rescens 32 gfp, полученных при длительном лабо-
раторном культивировании этой бактерии,
данных литературы о феномене волнообразного
роста популяций и сообществ микроорганизмов в
природе, а также обоснование справедливости
третьего закона популяционной экологии для ди-
намики роста микробных популяций в чистой
культуре.

К ИСТОРИИ НАБЛЮДЕНИЙ 
И ОБЪЯСНЕНИЙ ВОЛНООБРАЗНОГО 

РАЗВИТИЯ МИКРОБНЫХ ПОПУЛЯЦИЙ
Описания волнообразной динамики при еже-

дневном учете численности микроорганизмов в
почве появились еще в 1920–30-х гг. (Cutler et al.,
1922; Thornton, Taylor, 1935; Taylor, 1936). Попыт-
ка объяснить волнообразную динамику разви-
тия сообществ микроорганизмов при длитель-
ном ежедневном учете численности бактерий в
виде колонии образующих единиц (КОЕ) была
предпринята в 1950-е гг. Я.П. Худяковым. Он пред-
ложил гипотезу для объяснения возникновения
волнообразной численности КОЕ образованием
бактериями гипотетического вещества – периоди-
на, то есть саморегуляцией. Однако гипотеза не на-
шла экспериментального подтверждения (Худяков,
1958, 1972).

В 1970-е гг. в рамках международной биологи-
ческой программы под руководством Т.В. Ари-
стовской проведены широкие исследования чис-
ленности бактерий в почве и ризосфере путем
длительного ежедневного учета количества кле-
ток под микроскопом в почвенных образцах и
подсчетом в виде КОЕ. Учет был проведен в раз-
ных почвенно-климатических зонах Советского

Союза (Аристовская, 1974; Домрачева, 1974; Егоро-
ва, 1974; Евдокимова, 1974; Ефремова, 1974; Зыки-
на, 1974). В исследованиях показана волнообраз-
ная динамика развития бактериальных сообществ
в почве. К сожалению, на момент публикации этих
данных авторы не смогли применить соответству-
ющей статистической обработки, которая умест-
на для анализа длинных рядов данных. В резуль-
тате эта объемная и кропотливая работа не полу-
чила заслуженного внимания и оценки.

К проблеме изучения динамики численности
микроорганизмов – бактерий, в частности акти-
нобактерий и микромицетов, – путем длительно-
го ежедневного учета клеток микроорганизмов в
почве неоднократно обращались сотрудники ка-
федры биологии почв факультета почвоведения
МГУ и Института физико-химических и биоло-
гических проблем почвоведения РАН (Звягин-
цев, 1987; Горбенко, Паников, 1989; Полянская,
1996; Ларионова и др., 2001). Этими исследования-
ми показана волнообразная динамика роста мик-
робных сообществ и эмиссии СО2 из почвы. Одна-
ко авторами не была использована соответствую-
щая статистическая обработка длинных рядов
данных, которая позволила бы продемонстри-
ровать справедливость третьего закона популя-
ционной экологии для микроорганизмов.

При изучении пространственной динамики чис-
ленности микроорганизмов в ризосфере вдоль кор-
ня растений пшеницы обнаружена (Semenov et al.,
1999; Zelenev et al., 2000) волнообразная динамика
общей численности КОЕ гетеротрофных бакте-
рий и микромицетов. Важно отметить, что волно-
образная динамика численности микромицетов,
учитываемых по КОЕ, наблюдалась как у интро-
дуцированных в ризосферу растений пшеницы
Rhizoctonia solani AG8, так и обитающих в почве ди-
ких штаммов гриба Pythium spp. (van Bruggen et al.,
2002). Волнообразная динамика роста микроор-
ганизмов была достоверно подтверждена не толь-
ко при учете численности клеток и КОЕ микро-
организмов, но и их функциональной активности
в виде эмиссии СО2, целлюлитической активно-
сти и азотфиксирующей активности (Лаврентье-
ва и др., 2009; Семенов и др., 2013; Эмер и др.,
2014; He et al., 2017; van Bruggen et al., 2017). Факт
волнообразного развития природных микробных
сообществ и популяций у исследователей не вы-
зывал сомнения, но в интерпретации этого факта
не было единодушия. Для объяснения этого фак-
та выдвигались разные гипотезы. Наиболее рас-
пространенная гипотеза хищник–жертва не мог-
ла удовлетворительно объяснить все проявления
феномена (Семенов, 2001; Zelenev at al., 2004).

Вместе с тем на осцилляцию роста популяции
бактерий в лабораторных условиях при длитель-
ном периодическом режиме выращивания или не
обращали внимания вообще, или объясняли ошиб-
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ками измерения (Волкова и др., 2006; Herman,
2002). При длительном периодическом культиви-
ровании Pseudomonas aeruginosa в лаборатории на
углеводородах без дополнительного внесения пи-
тательных веществ в среду, что характерно для
естественных мест обитания бактерий, обнаруже-
на (Милько, Милько, 2017) в поздней стационар-
ной фазе волнообразная динамика роста клеток.
В этих экспериментах показаны также и колеба-
ния концентрации редуцирующих сахаров в среде
культивирования, полученные путем пересчета
на глюкозу, что можно объяснить только лизисом
части клеток. Таким образом, факты волнообраз-
ной динамики роста чистой культуры микроорга-
низмов при длительном периодическом культи-
вировании некоторые экспериментаторы также от-
мечали, но авторы этих наблюдений (Волкова и др.,
2006; Милько, Милько, 2017; Herman, 2002) не разо-
брались в причинах волнообразной динамики в чи-
стой культуре, как ранее не разобрались в причинах
волнообразной динамики природных микробных
сообществ (Худяков, 1958; Аристовская, 1974).

ЭКСПЕРИМЕНТАЛЬНОЕ 
ИЗУЧЕНИЕ ДИНАМИКИ РОСТА

Pseudomonas fluorescens 32 gfp 
В СТАЦИОНАРНОЙ ФАЗЕ 

ПРИ ДЛИТЕЛЬНОМ ПЕРИОДИЧЕСКОМ 
КУЛЬТИВИРОВАНИИ

Авторы настоящей публикации исследовали ди-
намику роста Pseudomonas fluorescens штамм 32 gfp в
условиях длительного периодического культиви-
рования в лаборатории с целью выявления воз-
можных осцилляций в стационарной фазе. Ис-
пользовали спонтанно устойчивый к рифампицину
мутант штамма 32 Pseudomonas fluorescens, который
был трансформирован плазмидой pVSP61TIR. Эта
плазмида содержала конститутивно экспрессиру-
емый ген, ответственный за синтез зеленого флуо-
ресцирующего белка GFP (green fluorescent pro-
tein), и ген устойчивости к канамицину (Miller,
Lindow, 1997).

Культуру выращивали в жидкой и на агаризо-
ванной среде.

Состав жидкой среды для культивирования бак-
терий включал (г/л): протеозо-пептон – 2; K2HPO4 –
1.5; MgSO4⋅7H2O – 1.5; глицерин – 15 мл/л; pH
среды 7.0; добавляли антибиотики канамицин и
рифампицин по 50 мг/л каждого.

Для приготовления агаризованной использо-
вали готовую для культивирования бактерий рода
Pseudomonas среду F (Difco 0.48–17), содержащую
(г/л): бакто-триптон – 10; бактопротеозо-пептон –
10; K2HPO4 – 1.5; MgSO4⋅7H2O – 1.5; бакто-агар –
15; pH среды 7.0; добавляли те же антибиотики.

Культивирование в жидкой среде проводили в
стационарных условиях при 25°С в колбах объ-
емом 3 л с одним литром среды в течение 60 сут.

Учет количества бактерий осуществляли прямым
подсчетом клеток под люминесцентным микро-
скопом и по количеству колоний, выросших на
агаризованной среде. Подсчитывали количество
зеленых светящихся клеток в поле зрения микро-
скопа “Микмед-2” РПО-11 (ЛОМО, СПб, Рос-
сия) при длине возбуждающего света 450–480 нм
(барьерный фильтр 520–560 нм), объектив ×100,
окуляр ×10. Для учета КОЕ в мл культуры прово-
дили посев 100 МКл из разведений 10–5 и 10–6 на
агаризованную среду в трех повторностях. Чашки
Петри инкубировали при 25°С в течение 48 ч. Ко-
лонии подсчитывали при освещении синим све-
том (450–490 нм). Концентрацию растворенного
органического вещества (РОВ) в культуральной
жидкости после ее многократного разведения
определяли бихроматным методом. Экспери-
менты повторяли дважды в разные сезоны, ре-
зультаты которых обозначены как варианты (а)
и (б) (рис. 1). Коэффициент корреляции между
прямым учетом и учетом КОЕ составил 0.83 в
варианте (а) и 0.76 – в варианте (б).

Согласно результатам наиболее чувствитель-
ного метода – микроскопического учета клеток,
продолжительность экспоненциальной стадии ро-
ста P. fluorescens длилась до 10 сут. После экспо-
ненты, без периода замедления роста, отсутствие
которого можно объяснить особенностями ис-
пользованной среды (неоднородность углеродно-
го субстрата и др.) для выращивания бактерий,
начиналась длительная стационарная фаза. Эта
фаза характеризовалась резкими изменениями
как динамики роста клеток, так и динамики кон-
центрации РОВ. Сравнивая динамики численно-
сти клеток и концентрации РОВ, даже при визу-
альной оценке легко заметить явное несовпаде-
ние пиков на графиках во времени (рис. 1 и 2). В
начале стационарной фазы численность клеток
снижалась, а концентрация РОВ возрастала. Ви-
зуальный анализ стационарной фазы выявляет
несколько пиков возрастания количества клеток
с последующим их убыванием. Наиболее ярко
выраженные пики численности на кривых роста
при анализе обоих экспериментов наблюдались
на 11, 28–30, 44, 53–55 сут. Анализ графиков кон-
центрации РОВ также выявляет волнообразную
динамику с пиками концентраций на 11, 21–23,
30–32, 38, 50–53, 56 сут. При этом концентрации
РОВ имеют заметный тренд к снижению. Итак, с
одной стороны, в динамиках роста клеток и кон-
центрации РОВ не наблюдается четкой противо-
фазности осцилляций, но с другой стороны, нет и
совпадения пиков количества клеток и концен-
трации РОВ во времени. Вместе с тем, четкая вол-
нообразная динамика численности клеток прояв-
ляется лишь только с 20-х суток, что объясняется
перестройкой метаболизма культуры при ее росте
в условиях глубокого лимитирования в длитель-
ном стационаре (Перт, 1978). Четкость выявле-
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ния противофазных колебаний в динамиках ко-
личества клеток и концентрации РОВ может быть
достигнута увеличением повторностей в экспери-
менте, частотой определения этих параметров, по-
вышением чувствительности используемых мето-
дов определения, автоматизацией промеров и др.

На графиках восходящие стороны пиков коли-
чества клеток, как правило, более крутые, а нис-
падающие – более пологие (рис. 1). Это связано с
разницей в скоростях роста и отмирания бакте-
рий. Возрастание количества клеток идет по экс-
поненциальному закону, а отмирание чаще всего
не носит экспоненциального характера (Перт,
1978). При этом нужно учитывать явление гетеро-
генности популяции, которое заключается в раз-
ном физиологическом состоянии клеток, что и
выражается в отличиях скоростей роста клеток. В
динамике пиков РОВ, наблюдается обратное яв-
ление: снижение концентрации РОВ происходит
медленнее, а накопление – быстрее (рис. 2). Это

можно объяснить тем, что процесс появления
РОВ, доступных для определения, отстает во вре-
мени от процесса гибели клеток. При этом общее
содержание субстрата, выраженное концентра-
цией РОВ, имеет тенденцию к убыванию (рис. 2).

В нашем случае отсутствие противофазных ос-
цилляций могло быть следствием ряда причин:
определение численности клеток и концентра-
ции РОВ проводили не ежедневно, а через сутки;
возможная инициация стадий подготовительного
метаболизма для потребления ряда компонентов
оставшегося в среде субстрата; разные скорости
потребления компонентов оставшегося субстра-
та, возникающие в фазах роста в трофофазе и
идеофазе (Madigan et аl., 1997).

Тем не менее, визуальная оценка результатов
показывает наличие осцилляционной динамики
количества клеток и концентрации РОВ.

Для обработки экспериментальных данных
был применен статистический гармонический

Рис. 1. Динамика роста численности бактерии Pseudomonas fluorescenc 32 gfp при длительном периодическом культи-
вировании. Количество клеток определено прямым подсчетом под микроскопом и методом посева в экспериментах
(а) и (б) соответственно.
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Фурье-анализ (Смирнов, 1974; Горбенко, Кры-
шев, 1985). Как известно, этот анализ используют
для выявления периодичности в динамических
процессах, и в частности он позволяет выявить
периодичность в динамике роста микробных по-
пуляций. На рис. 3 и 4 приведены результаты гар-
монического анализа роста культуры с 20-го по
60-й день, то есть поздней стационарной фазы,
так как именно после 20-х суток роста обнаруже-
ны более четкие гармонические колебания чис-
ленности клеток бактерий и органического угле-
рода. Гармонический анализ позволяет получить
следующие характеристики волнообразного ро-
ста: количество колебаний (гармоник), их ампли-
туды, фазы и периоды (табл. 1 и 2). Достоверность
приведенных в таблице характеристик для роста
численности клеток P. fluorescens и значений РОВ
подтверждена расчетом F-критерия (табл. 1 и 2).
Отметим, что достоверные колебания численности
КОЕ были обнаружены также и при анализе резуль-
татов чашечного учета (результаты анализа не при-
водятся).

Таким образом, достоверные колебания чис-
ленности клеток микроорганизмов имеют место в
однородной популяции при отсутствии хищни-
ков. Ни хищничеством, ни традиционно понима-
емым каннибализмом невозможно объяснить
осцилляционную динамику популяции чистой
культуры бактерий, которые являются осмотро-
фами и поглощают лишь растворенные вещества.
Этот феномен может быть объяснен только лишь
процессом отмирания части клеток популяции,
автолизом этих клеток и ростом другой части по-
пуляции за счет появившегося субстрата. То есть
одна и та же популяция микроорганизмов одно-
временно является и ресурсом, и потребителем.

МАТЕМАТИЧЕСКАЯ МОДЕЛЬ 
ВОЛНООБРАЗНОГО РАЗВИТИЯ 

МИКРОБНОЙ ПОПУЛЯЦИИ 
В СИСТЕМЕ ПОТРЕБИТЕЛЬ–СУБСТРАТ

Ранее обнаружены (Semenov et al., 1999) досто-
верные колебания численности КОЕ микроорга-

Рис. 2. Динамика количества растворенного органического вещества (РОВ) в периодической культуре Pseudomonas
fluorescens 32 gfp в экспериментах (а) и (б) соответственно.
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низмов вдоль корней пшеницы в ризосферном
эксперименте. Наблюдаемые волнообразные за-
кономерности в популяциях бактерий объяснены
внутренними особенностями функционирующей
системы, состоящей из бактериального сообще-
ства и его субстрата. Такая система должна вклю-
чать корневую экссудацию, субстрат от перера-
ботки мертвой биомассы и субстрат от разложе-
ния органического вещества почвы с последующим
потреблением всех этих веществ микроорганизма-
ми, что обеспечивает их рост. При временном ис-
тощении субстрата часть микроорганизмов поги-
бает (Semenov et al., 1999). На основании своих
исследований авторы предложили математиче-
скую модель, адекватно описывающую волнооб-
разное развитие микробной популяции в системе
потребитель–субстрат, без включения в модель
явления хищник–жертва (Zelenev et al., 2004).
Модель представляет собой систему дифферен-
циальных уравнений, описывающих динамику

роста и отмирания микроорганизмов и волнооб-
разную динамику субстрата (Zelenev et al., 2000):

где:

t – время; X – биомасса бактерий; S – содержание
субстрата; μ(S) – удельная скорость роста бакте-
рий (зависит от концентрации субстрата); μmax –
максимальная удельная скорость роста; Ks – суб-
стратная константа; D(S) – удельная скорость от-
мирания бактерий (зависит от концентрации суб-
страта); Dmax – максимальная удельная скорость
отмирания бактерий; Kd – субстратная константа

( ) ( )( )
( )

( ) ( )r

dX/dt μ S D S X;
dS/dt X μ S /Y

K X D S BGF Exu t ,
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= − × +

+ × + +
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Рис. 3. Гармонический анализ результатов динамики роста Pseudomonas fluorescens 32 gfp в поздней стационарной фазе в
экспериментах (а) и (б) соответственно.
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отмирания бактерий; Y – экономический коэф-
фициент для роста бактерий; Kr – доля биомассы
мертвых бактерий, подвергающаяся реутилиза-
ции в виде субстрата; BGF (background flux) –
константа скорости подтока субстрата из почвы
при гидролизе почвенного органического веще-
ства; u – влажность почвы; ExuM – максималь-
ная скорость экссудации; ExuT – постоянная вре-
мени экссудации, отвечающая за продолжитель-
ность экссудации.

Авторы настоящей публикации полагают, что
приведенная модель может быть адаптирована к
описанию динамики роста чистой бактериальной
культуры при длительном периодическом выращи-
вании в лаборатории или на производстве. Такая
адаптированная математическая модель должна
объяснять возникновение осцилляций в динами-
ке роста популяции и динамике концентрации

субстрата в стационарной фазе чистой культуры
потреблением субстрата бактериями с последую-
щим его пополнением за счет отмирания части по-
пуляции клеток, что и было продемонстрировано в
представленном экспериментальном материале.

После удаления из вышеприведенной модели
константы скорости подтока субстрата из почвы,
параметров, учитывающих процессы экссудации,
и параметра влажности почвы получены уравне-
ния, приведенные ниже. Эти уравнения позволя-
ют описать микробно-субстратные взаимодей-
ствия, которые приводят к волнообразной ди-
намике популяции бактерий и субстрата в чистой
культуре (рис. 3 и 4):

( ) ( )( )
( ) ( )r

dX/dt μ S D S X;
dS/dt X μ S /Y K X D S ,

=
× +

×
×

−
= − ×

Рис. 4. Гармонический анализ результатов динамики РОВ в культуре Pseudomonas fluorescens 32 gfp в поздней стацио-
нарной фазе в экспериментах (а) и (б) соответственно.
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где:

t – время; X – биомасса бактерий; S – содержание
субстрата; μ(S) – удельная скорость роста бакте-
рий (зависит от концентрации субстрата); μmax –
максимальная удельная скорость роста; Ks – суб-
стратная константа; D(S) – удельная скорость
отмирания бактерий (зависит от концентрации
субстрата); Dmax – максимальная удельная ско-
рость отмирания бактерий; Kd – субстратная кон-
станта отмирания бактерий; Y – экономический
коэффициент для роста бактерий; Kr – доля био-
массы мертвых бактерий, подвергающаяся реути-
лизации в виде субстрата.

( ) ( )
( ) ( )

max s

max d d

μ S μ S/ K S ,
D S D K / K S ,

×
×

= +
= +

В модифицированной математической модели
возникновение осцилляций в динамике числен-
ности клеток и концентрации субстрата в стацио-
нарной фазе чистой культуры объясняется по-
треблением субстрата бактериями с последую-
щим его пополнением за счет отмершей части
популяции клеток, что наблюдается в представ-
ленном экспериментальном материале.

ОБСУЖДЕНИЕ
Феномен волнообразной динамики развития

сообществ и популяций микроорганизмов в есте-
ственных условиях отмечен многими исследова-
телями. Для объяснения этого феномена в лите-
ратуре можно найти более полудюжины гипотез,
большинство из которых и фантастичны, и не до-

Таблица 1. Характеристики гармоник периодического роста культуры Pseudomonas fluorescens 32 gfp в поздней
стационарной фазе, полученные с помощью гармонического Фурье-анализа при p ≤ 0.1 и p ≤ 0.05

Примечание: * – на графиках приведены гармоники только высоких порядков (номеров), так как метод анализа предполагает
поглощение гармониками более высоких порядков гармоник более низких порядков; Fэкспер. – коэффициент Фишера; Fтаб. –
табличное значение уровня достоверности. Здесь и в табл. 2.

№ эксперимента 1 2

Изучаемый объект клетки клетки

Номер гармоники 1* 3 3
Амплитуда, млрд 1.713 1.649 1.88
Фаза, дни 37.4 16.5 16.5
Период, дни 42 14 14
Частота 0.02 0.07 0.07
Коэффициент вариации, % 42.5 39.4 59.7
Fэкспер. 4.25 3.94 5.97
Fтаб., p = 0.1 2.59 2.59 2.59
Количество анализируемых точек 21 21 21
Fтаб., p = 0.05 3.5 3.5 3.5

Таблица 2. Характеристики гармоник значения РОВ периодического роста культуры Pseudomonas fluorescens 32
gfp в поздней стационарной фазе, полученные с помощью гармонического Фурье-анализа при p ≤ 0.1 и p ≤ 0.05

№ эксперимента 1 2

Изучаемый объект РОВ РОВ

Номер гармоники 1* 3 3
Амплитуда, мкг 174.6 159.2 179.1
Фаза, дни 7.49 0.83 0.82
Период, дни 41.4 13.8 13.8
Частота 0.02 0.07 0.07
Коэффициент вариации, % 46 38.2 57.3
Fэкспер. 3.91 3.25 4.87
Fтаб., p = 0.1 2.59 2.59 2.59
Количество анализируемых точек 21 21 21
Fтаб., p = 0.05 3.5 3.5 3.5
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казуемы (Звягинцев, 1987; Горбенко, Паников,
1989). Таким образом, отмечаем объективный и
важный факт существования волнообразной ди-
намики роста чистой культуры микроорганизмов
при длительном периодическом культивирова-
нии. Еще раз подчеркнем, что экспериментаторы
наблюдали такую динамику (Волкова и др., 2006;
Милько, Милько, 2017; Herman, 2002), но по ка-
ким-то причинам не разобрались в сути этого
явления, как ранее не разобрались в причинах
волнообразной динамики природных микроб-
ных сообществ и другие ученые (Худяков, 1958;
Аристовская, 1974).

Недавние исследования позволяют выдвинуть
еще одну гипотезу, которая тоже может объяснять
осцилляции роста популяции микроорганизмов
и даже микробных сообществ. Это переход части
популяции из активного состояния в состояние
“переживания”, когда клетки остаются живыми,
но не проявляют физиологической активности,
которую можно обнаружить известными метода-
ми. Такие клетки являются живыми, но не куль-
тивируемыми – VBNC (viable but nonculturable)
(Kapreylants, Kell, 1993; Haldeman et al., 1995). Од-
нако такое состояние клеток можно выявить
только одновременным применением сразу двух
методов: высевом на твердые среды для учета
КОЕ и общим учетом клеток, помеченных краси-
телем и выявленных под микроскопом.

Для обозначения периодических или аперио-
дических колебаний численности организмов в
природных популяциях используется понятие
популяционных волн (Четвериков, 1926). Такие
колебания объясняются отношением хищник–
жертва. Явление хищник–жертва среди высших
животных можно выявить только многолетними
наблюдениями, что делает их более трудными, но
и более убедительными. В первой половине ХХ в.
предложена (Lotka, 1925; Volterra, 1926) математи-
ческая модель взаимодействия популяций двух
разных видов хищник–жертва. Модель Лотки–
Вольтерры позволяет показать основную тенден-
цию в отношениях хищник–жертва, которая вы-
ражается возникновением колебаний в числен-
ностях популяций. Эта модель положила начало
описанию взаимодействия живых существ мате-
матическими уравнениями, что позже привело к
использованию математических моделей для вы-
ражения законов популяционной экологии.

В микробиологии математическое моделиро-
вание получило активное развитие с 1950-х гг.
Динамика роста чистой культуры микроорганиз-
мов в периодическом режиме хорошо изучена экс-
периментально, разделена на фазы и описана ма-
тематически. В первую очередь это касается экс-
поненциальной фазы роста популяции, которая
описана уравнением: x = x0 × eμt. Приведенное
уравнение является математическим выражением

первого закона популяционной экологии, ко-
торый справедлив и для популяции микроорга-
низмов в том числе.

Второй общий закон популяционной эколо-
гии – закон ограничения роста популяций – тоже
первоначально был обнаружен и описан специа-
листами в области общей экологии (Турчин, 2002).
Для микроорганизмов он проявляется через ли-
митирование или ингибирование роста. Математи-
чески этот закон выражается уравнениями:

лимитирования роста субстратом (уравнение
Моно):

 
где S – концентрация субстрата, Ks – константа
насыщения, или субстратная константа, числен-
но равная концентрации субстрата, при которой
удельная скорость роста достигает половины от
максимальной;

ингибирования роста продуктами метаболиз-
ма (уравнение Иерусалимского):

 
где Р – концентрация продуктов метаболизма, Кр –
константа ингибирования, численно равная кон-
центрации продукта, при которой максимальная
скорость роста культуры замедляется вдвое.

Как отмечено выше, длительные колебания
численности популяций – популяционные вол-
ны в общей экологии пытались математически
выразить Лотка и Вольтерра (Lotka, 1925; Volterra,
1926). Предложенная ими математическая модель
выглядит следующим образом:

где: N и Р – плотности популяций ресурса (жерт-
вы) и потребителя (хищника) соответственно; r –
удельная скорость роста популяции жертвы в отсут-
ствие хищников; d – удельная скорость снижения
численности популяции хищников в отсутствие
жертв; а – скорость поиска жертв хищниками; с –
коэффициент пропорциональности, связывающий
количество потребленных жертв с количеством
рождающихся в единицу времени хищников.

Данная модель нашла широкое распростране-
ние и признание, но подверглась критике с точки
зрения современной популяционной экологии
(Турчин, 2002).

Применение в наших исследованиях гармони-
ческого анализа для обработки данных ежеднев-
ного учета микроорганизмов и количества суб-
страта доказало наличие закономерных и статисти-
чески достоверных колебаний количества клеток и
концентрации субстрата в стационарной фазе ро-
ста чистой культуры. Рассчитанные параметры
гармоник подтвердили соответствие волнообраз-
ного роста гармоническому закону, где причины

( )max sμ μ S/ K S , + ×=

max р pμ μ K /K P,×= +

dN/dt r N – a N P,
dP/dt –d P c a N P,

= × × ×
= × + × × ×
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волнообразных колебаний количества клеток в
популяциях микроорганизмов – рост и отмира-
ние, а механизмы – это потребление субстрата
клетками и восполнение субстрата за счет лизиса
отмершей части популяции. Предложенная в дан-
ной публикации модель для описания динамики
численности монокультуры микроорганизмов в
длительной стационарной фазе роста представле-
на двумя уравнениями:

Предлагаемая модель, в отличие от модели
Лотки–Вольтерры, не предусматривает хищника,
а причиной колебаний является периодичность
процессов роста и отмирания клеток популяции
как следствие взаимодействий ресурс–потреби-
тель, где микроорганизмы попеременно играют
роль и потребителя, и ресурса.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Первый общий закон популяционной эколо-

гии – закон экспоненциального роста любых ор-
ганизмов – описан наиболее простым уравнени-
ем, тем самым подчеркивается отсутствие всяких
ограничений для роста. Имеется не ограничен-
ный субстрат, поступающий из вне, не произво-
дящийся самим организмом или популяцией орга-
низмов, а любые другие ограничения отсутствуют.
Такие условия возникают в природе кратковре-
менно, но постоянно. Живая система всегда раз-
вивается, а если нет ограничений, развивается не
ограниченно. П.В. Турчин совершенно право-
мерно сравнил этот закон роста с первым зако-
ном Ньютона, в котором постулируются отсут-
ствие ограничивающих влияний на процесс.

Второй закон представлен уже более сложным
уравнением, так как в нем учтены возникшие
условия, ограничивающие безудержный рост по-
пуляций, это, в первую очередь, субстрат или ка-
кие-то другие ключевые для роста ограничения.
Для микроорганизмов такие ограничения иден-
тифицируются несравненно легче и понятней.
Введение в уравнение параметров, обозначаю-
щих возникающие ограничения в виде или дефи-
цита субстрата (Monod, 1949), или накопления
токсичного продукта (Иерусалимский, 1963), об-
разуемого самим экспоненциально растущим ор-
ганизмом, хорошо соответствует эксперимен-
тальным данным.

Третий закон наиболее сложный. В этом зако-
не разрешаются противоречия между первым и
вторым законами – стремление к неограничен-
ному росту и наличие ограниченного количества
субстрата или других ключевых ограничений, от-
носящихся к категории узких мест, по Либиху.
Для его соответствия экспериментальным ре-

( ) ( )( )
( ) ( )r

dX/dt μ S D S X;
dS/dt X μ S /Y K .X D S

=
× +

×
×

−
= − ×

зультатам, наблюдаемым в микробиологии при
культивировании одновидовой популяции в полу-
закрытой системе, и для выполнения необходимых
условий уже требуются параметры двух уравнений.

По существу, противоречия разрешаются об-
разованием замкнутой системы, популяция за-
мыкается сама на себя, временно образуя замкну-
тый пищевой цикл. Интересно предположить,
как долго могла бы так существовать биосистема
из экстремально анаэробных бактерий.

Предложенные объяснения и их выражение в
параметрах уравнений не противоречат экспери-
ментальным результатам. Тем самым проинтерпре-
тировано одно из объективно существовавших, но
долгое время не понятных явлений – волнообразное
колебание численности организмов или их метабо-
литов в чистых культурах. При этом проявления
жизни и закон сохранения вещества и энергии вы-
полняются.

Прикладное, технологическое значение этого
открытия и понимания явления волнообразного
развития микробных популяций и сообществ уже
нашло свое применение – был разработан способ
определения параметров здоровья почвенной эко-
системы (Семенов и др., 2011; Семенов, Семено-
ва, 2018).
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problem is discussed. Three basic general laws of population ecology are given. A mathematical model is pro-
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Выявление следов древнего антропогенного преобразования почв и ландшафтов проводится путем
оценки химических свойств и биологической активности почв в пределах потенциальной экономи-
ческой зоны поселения. Объектом исследования явилось поселение эпохи поздней бронзы Арба-
кол-1 (кобанская культура, IX–VI вв. до н.э.) в окрестностях г. Кисловодск. Изучались почвы на
территории поселения и почвы прилегающей к поселению хозяйственной зоны. Разрезы почвы за-
ложены в катенарном сопряжении на верхней, средней и нижней частях склона. Проведено опре-
деление магнитной восприимчивости, содержания органического углерода, органических и мине-
ральных форм фосфора, субстрат-индуцированного дыхания, микробной биомассы по присут-
ствию фосфолипидов. Особый акцент сделан на изучении микробиологических свидетельств
древней хозяйственной деятельности, которые могут накапливаться и храниться в микробной и
ферментативной памяти почв. Показано, что микробиологические свойства почв сельскохозяй-
ственных угодий вблизи древних поселений служат надежными индикаторами сельскохозяйствен-
ного освоения территории. Максимальные величины всех индикаторов древней антропогенной де-
ятельности наблюдались на территории поселения. На участках потенциальной экономической зо-
ны в средней и нижней частях склона в древних пахотных горизонтах, содержащих керамику,
выявлено увеличение показателей биологической активности и магнитной восприимчивости, а
также повышенные значения содержания фосфатов. Показана перспективность использования
микробиологических методов в исследовании археологических памятников и реконструкции ан-
тропогенного преобразования почв в древности и средневековье.

Ключевые слова: почвы, антропогенное воздействие, микробная биомасса, ферментативная актив-
ность
DOI: 10.31857/S0042132422040081

ВВЕДЕНИЕ
Вопросы устойчивого функционирования почв

в горной зоне в условиях повсеместного распро-
странения склонов неизменно привлекают внима-
ние исследователей (Аличаев, Казиев, 2016; Абду-
саламова, Баламирзоева, 2020; Татаринцев и др.,
2020; Воскова и др., 2021; Zuazo et al., 2006). В
первую очередь это связано с опасностью эрозион-
ных процессов в условиях антропогенной нагрузки
(Караваев и др., 2020; Mohammed et al., 2020).

Следует отметить, что многие экологические
проблемы имеют унаследованный характер и ве-
дут начало с первых этапов освоения горных ре-
гионов (Фетисов, 2014). Изменения в почве в
большей степени связаны с поселениями, когда
прилегающая территория вовлекается в сельско-

хозяйственный оборот. Этой тематике посвяще-
ны многие работы, в их числе (Лисецкий, 2008;
Sandor, Eash, 1995; Wilson et al., 2005). Однако
особенности агрогенной трансформации почв в
условиях горной зоны остаются недостаточно ис-
следованными.

Современные методы позволяют оценить мас-
штабы нарушений почвенного покрова на протя-
жении прошлых эпох (Heckmann, 2011). C древно-
сти человек использовал эффективные способы
освоения горных территорий – террасирование
склонов и сохранение естественного растительного
покрова между террасами, что позволяло успешно
бороться с почвенной эрозией (Аличаев, Казиев,
2016). Чем более благоприятными для земледель-
ческого освоения были исходные почвы, тем бо-
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лее длительному и сильному антропогенному пре-
образованию они подвергались (Коробов, Борисов,
2020; Борисов и др., 2021б). При этом запустение
освоенных территорий также могло приводить к
усилению эрозионных процессов, особенно в пер-
вые годы, что влекло за собой значительные потери
почвы (Cerdà et al., 2018). Накопление отложений
на нижележащих участках в некоторой степени
компенсировало потери плодородия на склонах
(van Loo et al., 2017).

Известно, что территория, расположенная в ра-
диусе 500–1000 м вокруг поселений, потенциально
может входить в экономическую зону памятника,
что нашло отражение в известной off-site-концеп-
ции (Bintliff, 2000). Маркером древнего земледель-
ческого освоения территории служит керамика, ко-
торая попадала на поля при внесении удобрений
(Wilkinson, 1982). Границы потенциальных эко-
номических зон древних поселений можно уста-
новить путем сопоставления наличия керамики
в почвах (Wilkinson, 1982), следов межевания
(Lisetskii et al., 2013), уреазной активности (УА)
(Chernysheva et al., 2015) и содержания фосфатов
(Борисов, Коробов, 2013). Так, в частности, в
окрестностях средневекового поселения Подкум-
ское-3 в Кисловодской котловине было показано
увеличение содержания подвижных фосфатов, об-
щего фосфора, органического углерода и суще-
ственное увеличение микробной биомассы (Cher-
nysheva et al., 2018).

В горной зоне признаками земледельческого
освоения территории могут служить террасы, од-
нако почвы пологих склонов вблизи поселений,
то есть в пределах потенциальных экономических
зон, могут обрабатываться без террасирования,
либо следы террас не сохраняются (Борисов, Ко-
робов, 2013). Здесь свидетельства древнего земледе-
лия определяются, прежде всего, по наличию кера-
мики, которая попадала в почву вместе с удобрени-
ями. При этом почвы эпохи бронзы, как правило,
не сохраняют следов распашки и оборота пла-
ста в профиле, и информацию о древнем земле-
делии можно получить благодаря присутствию
керамики, обугленных микроостатоков культурных
злаков и другим морфологическим и химическим
признакам (Borisov et al., 2020).

Для выявления особенностей антропогенного
освоения ландшафтов в древности используется
широкий ряд методов почвоведения и смежных
дисциплин (Каширская и др., 2021), а в послед-
ние годы – и методы почвенной микробиологии
(Борисов и др., 2021б; Каширская и др., 2021; Iva-
nova, Marfenina, 2015; Margesin et al., 2017). Мно-
гочисленные исследования показали, что прак-
тически все характеристики микробного сооб-
щества демонстрируют существенные различия
между почвами поселений и фоновыми почвами,
не подвергавшимися антропогенному воздействию

(Чернышева и др., 2016). В культурных слоях увели-
чивается содержание органического углерода и
фосфатов, доля активно метаболизирующих кле-
ток, биомасса грибного мицелия и количество ке-
ратинофильных грибов на фоне стабильного
уровня суммарной микробной биомассы (Peters
et al., 2014). При этом микробиологический ана-
лиз существенным образом расширяет информа-
ционный потенциал геофизических методов изуче-
ния археологических памятников (Peters et al., 2014;
Smekalova et al., 2020; Zhurbin, Borisov, 2020). Так,
информативным показателем антропогенного пре-
образования почв является магнитная восприим-
чивость. Повышение ее уровня может указывать
на пирогенное воздействие на почву (Fassbinder,
Stanjek, 1993) либо на оптимизацию условий для
функционирования почвенных бактерий – желе-
зоредукторов (Алексеев и др., 2020).

Обогащение почв органическим веществом
антропогенного происхождения приводит к ро-
сту численности биомассы микробных сообществ.
В качестве надежных биомаркеров древнего антро-
погенного влияния используются фосфолипиды
жирных кислот в культурных слоях (Zhang et al.,
2020), которые дают информацию о живом сооб-
ществе почвенных микроорганизмов. Принадлеж-
ность этих соединений только живым микробным
клеткам обусловлена их высокой скоростью разло-
жения в почве (Zhang et al., 2019). Предполагается,
что большая часть интактных полярных липидов в
органическом веществе почвы (45–80%) принадле-
жит бактериальному сообществу (Ding et al., 2020).
Показано, что величины содержания органическо-
го углерода и валового фосфора, а также УА в куль-
турном слое внутренней части поселения суще-
ственно выше, чем в культурном слое внешней ча-
сти поселения (Kashirskaya et al., 2021).

Информация об антропогенной деятельности в
прошлом может накапливаться и храниться в мик-
робной и ферментной памяти почв и культурных
слоев. Микробная память – это способность поч-
венного микробного сообщества изменять
структуру, функциональное разнообразие и биоло-
гическую активность в результате воздействия ан-
тропогенных факторов и сохранять эти изменения в
течение веков и тысячелетий (Борисов и др., 2021а).
Возрастание численности почвенных микроор-
ганизмов в результате поступления органиче-
ских веществ с бытовым мусором на территории
поселения или с удобрениями на территории
сельскохозяйственной зоны поселения приво-
дит к увеличению ферментативной активности.
Способность ферментов накапливаться и сохра-
няться в почве на протяжении длительного времени
понимается как ферментная память почв (Бори-
сов и др., 2021б). Ферменты выделяются в почву в
процессе разложения органических остатков
микроорганизмами. Сохранение ферментов без
потери их активности возможно в почвах на протя-
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жении длительных периодов времени (Хомутова
и др., 2012; Skujins, 1976; Nannipieri et al., 2002; Cher-
nysheva et al., 2017).

Увеличение биомассы микроорганизмов при-
водит к росту ферментативной активности в почвах
и культурных слоях поселений. Рост фосфатазной
активности (ФА) связан с поступлением в почвы
соединений фосфора вместе с органическими отхо-
дами, а также может свидетельствовать о внесении
удобрений в почвы пахотной зоны, что согласуется
с присутствием керамики в окрестностях археоло-
гических памятников (Каширская и др., 2021; Holl-
iday, Gartner, 2007). Присутствие навоза в качестве
удобрения выявляется по увеличению активности
различных ферментов, участвующих в его разложе-
нии (Chernysheva et al., 2021). Высокая УА и обилие
термофильных микроорганизмов в почвах
сельскохозяйственных угодий вблизи археоло-
гических памятников служат надежными пока-
зателями сельскохозяйственного освоения тер-
ритории (Каширская и др., 2021).

Показано, что в почве древней земледельческой
террасы (около 1500 л. н.) сохранялся высокий уро-
вень ФА, превышающий ферментативную актив-
ность современных целинных и пахотных почв
(Dick et al., 1995). Увеличение уровня ФА наблюда-
лось в почвах на территории поселений возрастом
более 4000 лет – в культурных слоях, формирова-
ние которых было связанно с антропогенной дея-
тельностью в различные периоды функциониро-
вания поселений (Каширская и др., 2020; Пота-
пова и др., 2020).

Показана возможность длительного сохране-
ния УА в почвах, подвергшихся антропогенному
воздействию более 3000 лет назад. Значительное
увеличение активности ферментов выявлено в поч-
вах потенциальной экономической зоны средне-
векового поселения (Чернышева и др., 2014;
Chernysheva et al., 2015).

Цель данной работы – выявление следов ан-
тропогенной деятельности в древности путем оцен-
ки биологической активности почв катенарного со-
пряжения на пологом склоне, не подвергавшемся
террасированию в потенциальной экономической
зоне поселения эпохи бронзы Арбакол-1 в окрест-
ностях г. Кисловодск.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДЫ
Палеопочвенные исследования проводились на

территории Кисловодской котловины. Объекты
исследования – поселение Арбакол-1 кобанской
культуры (IX–VI вв. до н.э.) и потенциальная эко-
номическая зона вокруг поселения, которое рас-
полагается на склоне юго-восточной экспозиции
на левом берегу р. Аликоновка (Малокарачаевский
р-н Карачаево-Черкесской Республики). Кисло-
водская котловина по высотным отметкам явля-

ется горной зоной, по климатическим характери-
стикам относится к предгорной макрозоне. Кли-
мат региона умеренно-континентальный. Осадки
за год составляют примерно 600 мм. Среднегодо-
вая температура +8°C (Русеева, 1971; Шеуджен и
др., 2001). В целом для территории Кисловодской
котловины характерно несколько этапов хозяй-
ственного освоения в прошлом. Наиболее интен-
сивная распашка территории имела место во вре-
мя существования кoбанской культуры (IX–VI вв.
до н.э.). Второй этап земледельческого освоения
связан с аланской культурой раннего Средневе-
ковья (V–VIII вв. н.э.). После этого на террито-
рии Кисловодской котловины не было распашки,
что обеспечило уникальные условия для сохран-
ности археологических объектов.

Поселение Арбакол-1 – типичный объект для
данного региона, где хорошо доказано наличие
высокоразвитого сельскохозяйственного освое-
ния этой территории в кобанское время. Ранее
показано, что территории вокруг поселения распа-
хивались в этот период, и следы распашки частично
сохранились до наших дней на крутых склонах. На
пологих склонах террасы заплыли и не выделяются
в рельефе. В почвах обнаружено значительное воз-
растание встречаемости керамики, в сравнении с
фоновыми показателями, что доказывает факт вне-
сения органических удобрений в культивируемые
почвы поселения (Коробов, 2017; Коробов, Бори-
сов, 2020).

Поселение Арбакол-1 кобанской культуры рас-
полагалось на скальном мысу в нижней части скло-
на, а его потенциальная экономическая зона распо-
лагалась на склоне, примыкающем к поселению с
севера, и ограничивалась с двух сторон балками
(рис. 1). Оставшийся участок около поселения
предположительно предназначался для земледель-
ческого освоения. Полевые разведки, проведенные
в районе исследования, и анализ подъемного архео-
логического материала, а также анализ керамики из
почвенных разрезов позволяют утверждать, что ос-
новные антропогенные преобразования почв на дан-
ной территории связаны с ее сельскохозяйственным
освоением в эпоху позднего бронзового века во вре-
мя существования кобанской культуры. Материа-
лов других эпох не обнаружено.

Для поиска следов древнего освоения террито-
рии исследованы три почвенных разреза по кате-
нарному сопряжению на склоне крутизной 10°–
12°. Разрезы заложены: в верхней части склона в
эрозионной зоне (разрез 1), в средней части скло-
на в области тылового шва (разрез 2) и в нижней
части склона (разрез 3). Также изучался археоло-
гический шурф на территории поселения Арба-
кол-1 (Коробов, 2017), которое располагалось на
пологом мысу у подножья склона. Современный
почвенный покров представлен темногумусовы-
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ми почвами (UM) на элюво-делювии глин и пес-
чаников нижнего мела.

МОРФОЛОГИЧЕСКОЕ СТРОЕНИЕ 
ПОЧВЕННОГО ПРОФИЛЯ

Разрез 1

Заложен в верхней части склона в зоне пре-
имущественной эрозии. В профиле выделяются
горизонты:

AU 0–20 см. Темно-серый – до черного во
влажном состоянии. Легкий суглинок комкова-
то-зернистой структуры. Свежий. Плотный. На
поверхности дернина 2–3 см. Присутствуют кор-
ни и норы почвенной мезофауны. Без камней.
Без керамики. Нижняя граница волнистая, пере-
ход ясный по цвету и структуре.

АС 20–35 см. Постепенное изменение цвета
от буровато-серого до желто-бурого. Тяжелый
суглинок призмовидно-глыбистой структуры с
вертикальной делимостью. Плотный. Влажно-
ват. С глубины 35 см залегает почвообразующая
порода – мергель.

Разрез 2

Заложен в центральной части склона в зоне
эрозии и транзита эрозионного материала. В про-
филе выделяются горизонты:

AU 0–27 см. Темно-серый – до черного во
влажном состоянии (на препарированной и не пре-
парированной стенке). Легкий суглинок комкова-
то-зернистой структуры. Легкие блeстки от вклю-
чений слюды. Свежий. Слабо уплотнен. На по-
верхности дернина 4–5 см. Присутствуют корни
и норы почвенной мезофауны. Без камней. При-
сутствует керамика кобанской культуры. Ниж-
няя граница затечная, слабоволнистая, зооген-
ная. Переход ясный по цвету и структуре.

[Р1] 27–47 см. Серовато-бурый на препариро-
ванной и не препарированной стенке. Средний
суглинок комковато-призмовидной структуры.
Влажноват, уплотнен. Единичные корни и но-
ры почвенной мезофауны. Без камней. Присутствует
в большом количестве керамика кобанской культу-
ры. Переход постепенный по цвету и сложению.

[Р2] 47–70 см. Буро-серый до темно-серого.
Заметно темнее вышележащего горизонта. Тяже-
лый суглинок призмовидно-глыбистой структуры.
Влажноват. Уплотнен. Единичные корни. Карбо-
натных новообразований нет. Присутствует кера-

Рис. 1. Регион исследования (а), вид на потенциальную экономическую зону поселения Арбакол-1 (б), расположение
почвенных разрезов и археологического шурфа (в). 1 – почвенные разрезы, 2 – археологический шурф, 3 – границы
поселения.
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мика кобанской культуры. Переход постепенный
по цвету и структуре.

[АВ] 70–95 см. Постепенное изменение цвета
от буровато-серого до желто-бурого. Тяжелый су-
глинок призмовидно-глыбистой структуры. Плот-
ный. Влажноват. С глубины 95 см залегает почво-
образующая порода – элюво-делювий известко-
вых песчаников.

Разрез 3
Заложен в нижней части склона в аккумуля-

тивной области. Разрез располагался вблизи сте-
ны, ограждающей поселение в зоне наиболее бла-
гоприятной для земледелия.

АU 0–25 см. Темно-серый до черного. Легкий
суглинок комковато-зернистой структуры. Одина-
ковый на препарированной и не препарированной
стенке. Свежий, слабо уплотнен. С поверхности за-
дернован, мощность дернины до 3–4 см. Присут-
ствуют корни и норы почвенной мезофауны. Без
камней. Нижняя граница ровная, переход ясный
по цвету и структуре, хорошо заметен на загла-
женной стенке. В горизонте обнаружена керами-
ка кобанской культуры.

[P1] 25–40 см. Серо-бурый, на препарирован-
ной стенке черный. Средний суглинок непрочно
комковато-призмовидной структуры. Плотный.
Влажноват. Единичные корни. В нижней части го-
ризонта заметна тенденция к вертикальной дели-
мости. В большом количестве содержится керамика
кобанской культуры. Единичные магистральные
корни. Нижние границы ровные. Переход ясный
по цвету и структуре. Предположительно погре-
бенный пахотный горизонт.

[АВ] 40–70 см. Черный на препарированной и
заглаженной стенке. Средний суглинок призмо-
видно-глыбистой структуры с хорошо выраженной
вертикальной делимостью (в сохранившейся ниж-
ней части профиля). Плотный, влажноват. Керами-
ки нет. Нижняя граница слабоволнистая. Пере-
ход ясный по цвету и неоднородности материала.

[ВС] 70–85 см. Неоднородный по цвету с мно-
гочисленными включениями мелких карбонатных
морфонов. Средний суглинок глыбистой структу-
ры. Переход по цвету от серого до палевого, белесо-
вато-палевого. 

С глубины 85 см залегает почвообразующая
порода элюво-делювий известковых песчаников
с единичными включениями камней.

Археологический шурф на территории поселения
Археологический шурф заложен в области таль-

вега в зоне с максимально выраженными условия-
ми для накопления мелкозема.

В профиле выделяется горизонт AU 0–30 см:
темно-серый – до черного во влажном состоянии;

легкий суглинок порошистой структуры. Дернина
слабая, до 3 см. Камней нет. Нижняя граница сла-
боволнистая. Переход заметный по цвету и по по-
явлению камней. С глубины 25–30 см начинается
культурный слой поселения.

В культурном слое выделяется восточная часть,
где заполнение серое, неоднородное, с многочис-
ленными включениями камней. В западной части
заполнение более однородное, с буроватым от-
тенком, легкосуглинистое, бесструктурное.

В почвенных разрезах проводили морфолого-
генетическое описание профилей и отбор образ-
цов на химические и микробиологические анали-
зы с соблюдением условий стерильности. В ото-
бранных образцах магнитную восприимчивость
измеряли с помощью каппаметра КТ-5. Оценку
содержания органического углерода в сухом ве-
ществе проводили методом влажного окисления
со спектрофотометрическим окончанием по Тю-
рину (Воробьева, 1998). Содержание органиче-
ских и минеральных форм фосфора определялось
по методу Сандерса и Вильямса (Saunders, Wil-
liams, 1955). Биомассу активных микробных кле-
ток, дающих респираторный отклик на внесение
глюкозы, оценивали методом субстрат-индуциро-
ванного дыхания (Anderson, Domsch, 1978). Био-
массу живых клеток определяли по содержанию
фосфолипидов в почвах (Frostegård et al., 1991;
Findlay, 1996) с последующим пересчетом на мик-
робный углерод с использованием коэффициента
для пересчета – 190 мкмоль фосфатов фосфоли-
пидов на 1 г органического углерода (Хомутова
и др., 2017). УА определяли с помощью индофе-
нольного метода (Kandeler, Gerber, 1988). ФА
почв оценивали методом Галстяна–Арутюнян
(Хазиев, 2005).

Статистическую обработку данных проводили
методом главных компонент в программе Statistica.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
На территории поселения фрагменты керами-

ки найдены во всех слоях археологического шур-
фа. Встречаемость керамики на поселении на по-
рядок выше, чем в почвах потенциальной эконо-
мической зоны (табл. 1).

В почвах на склонах распределение керамики
существенно различалось. Так, в верхней части
склона, в зоне эрозии, керамики не обнаружено.
По-видимому, при распашке в древности эрозия
на этом участке была максимальной, что и
обусловило полную потерю мелкозема и археоло-
гического материала. В средней части склона (об-
ласть тылового шва склона) шло активное на-
копление эрозионного материала, в результате
чего сформировался мощный профиль почвы с
многочисленными включениями археологиче-
ского материала в слоях до глубины 60 см. В
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нижней части склона, который приурочен к бо-
лее пологому участку, аккумуляция эрозионного
материала протекала с меньшей скоростью, и ке-
рамика обнаружена в слое до 40 см. В целом, при-
сутствие керамики в почвах на склоне выше посе-
ления однозначно указывает на распашку и вне-
сение удобрений в древности.

На рис. 2 представлены физико-химические
свойства культурного слоя поселения Арбакол-1 и
почв потенциальной экономической зоны во-
круг поселения. В верхней части каждого поч-
венного профиля уровни содержания органиче-

ского углерода (Сорг.) и органического фосфора
(Рорг.) с глубиной снижались.

На глубине 45–65 см в почвенных профилях
средней и нижней части склона выявлено увели-
чение Сорг., тогда как показатель Рорг. возрастал на
этой глубине только в нижней части склона. Вы-
сокий уровень этих параметров в глубоких слоях
почв обусловлен сельскохозяйственным исполь-
зованием территории и внесением органических
удобрений в древности, что подтверждается при-
сутствием керамики кобанской культуры в поч-
венных разрезах. Максимальные уровни и орга-
нических, и минеральных форм фосфора отмече-
ны в профиле шурфа на территории поселения. В
верхней части профиля шурфа показатель Рорг. в
2–8, а Рмин. (минерального фосфора) в 4–12 раз
выше, по сравнению с почвами склона. В нижней
части профиля шурфа уменьшение содержания
органических форм фосфора сопровождалось
увеличением содержания его минеральных форм.

Наибольшие величины магнитной восприим-
чивости почв выявлены также на территории посе-
ления. В почвах потенциальной экономической зо-
ны значения данного показателя возрастали по
мере приближения к поселению так же, как и
значения содержания Рмин..

На рис. 3 представлена биологическая актив-
ность культурного слоя и почв потенциальной эко-
номической зоны поселения Арбакол-1. Макси-
мальные величины содержания углерода мик-
робной биомассы, оцененной по количеству
фосфолипидов (С-ФЛ), и углерода биомассы
микробных клеток, дающих дыхательный отклик
на внесение глюкозы (С-СИД), отмечены в верх-
ней части профиля шурфа на территории поселе-
ния. С глубиной значения С-СИД заметно сни-
жались и выравнивались. Значения С-ФЛ в глу-
боких слоях почвенных профилей в средней и
нижней частях склона демонстрировали пики на
глубинах от 60 до 80 см, что связано со следами рас-
пашки и внесением удобрений в древности. Осо-
бенно высокий пик содержания С-ФЛ наблюдался
на территории поселения на глубине 45 см.

Максимальная ФА выявлена в верхнем гори-
зонте почвы в разрезе 1. В нижних горизонтах
значения данного показателя на всех участках
сходны, кроме наиболее глубокого слоя шурфа,
где наблюдалось заметное увеличение ФА.

УА на территории поселения – почти в два раза
выше, чем в почвах потенциальной экономиче-
ской зоны, что сопоставимо с присутствием кера-
мики кобанской культуры. Однако в верхней ча-
сти склона выявлены достаточно высокие вели-
чины УА, что в данном случае, по-видимому,
связано с современным выпасом скота.

Статистический анализ биологической актив-
ности почв в окрестностях поселения Арбакол-1

Таблица 1. Содержание керамики в культурном слое и
почвах потенциальной экономической зоны поселе-
ния Арбакол-1

Глубина, см Вес керамики, г

Верхняя часть склона

0–20 0

20–40 0

Средняя часть склона

0–20 8

20–40 63

40–60 96

60–70 0

70–80 0

80–100 0

100–120 0

Нижняя часть склона

0–20 64

20–40 58

40–60 0

60–70 0

70–80 0

Культурный слой

0–20 557

20–40 871

40–60 930
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проводился с помощью метода главных компо-
нент (рис. 4). Большая часть показателей биоло-
гической активности почв (Сорг., С-ФЛ, С-СИД,
ФА, УА) преимущественно связанa с осью 1, сме-
щая координаты объектов в положительную об-

ласть по оси ОХ (рис. 4). Коэффициенты корре-
ляции между этими характеристиками варьиро-
вали от 0.63 до 0.90. Физико-химические
показатели антропогенной нагрузки (магнитная
восприимчивость, Рмин., содержание керамики) бы-

Рис. 2. Физико-химические свойства культурного слоя и почв потенциальной экономической зоны поселения Арба-
кол-1: (а) – содержание органического углерода (Сорг.), (б) – содержание органического фосфора (Рорг.), (в) – содер-
жание минерального фосфора (Рмин.), (г) – магнитная восприимчивость.
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ли преимущественно связаны с осью 2 и смещали
координаты объектов в отрицательную область по
оси OY. Коэффициенты корреляции между этими
характеристиками варьировали от 0.74 до 0.78.

Диаграмма рассеяния (рис. 4б) выявила особен-
но заметные различия между верхними и нижними
почвенными горизонтами на территории поселе-
ния. В верхних горизонтах здесь отмечены макси-

Рис. 3. Биологическая активность культурного слоя и почв потенциальной экономической зоны поселения Арбакол-1:
(а) – углерод микробной биомассы, рассчитанный по содержанию почвенных фосфолипидов, (б) – углерод микроб-
ной биомассы, рассчитанный по скорости субстрат-индуцированного дыхания, (в) – фосфатазная активность, (г) –
уреазная активность.
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мальные величины почти всех показателей био-
логической активности, тогда как наибольшие
величины физико-химических характеристик
описывали нижнюю часть профиля археологи-
ческого шурфа. На склоне в средней и, особенно, в
нижней частях уровень физико-химических пока-
зателей подповерхностных пахотных горизон-
тов в большей степени приближен к уровню на
территории поселения, по сравнению с верхней
частью склона, где основное влияние оказывали
микробиологические характеристики почв и их
ферментативная активность.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Участок потенциальной экономической зоны в
окрестностях поселения Арбакол-1 в верхней части
склона практически не сохранил следов древнего
земледелия в силу эрозионных процессов, которые
резко активизировались при распашке. Достаточно
высокие значения уреазной активности в данном
случае связаны с современным выпасом скота.

В средней и нижней частях склона создавались
наиболее благоприятные условия для роста почвен-
ного профиля и накопления эрозионного материа-
ла. При этом происходила естественная консерва-
ция следов земледельческого освоения терри-
тории: керамики, живой микробной биомассы,
содержания фосфатов и, в меньшей степени, маг-
нитной восприимчивости. Такие биологические
показатели, как ферментативная активность и ве-

личина С-СИД, не отражают факта земледельче-
ского освоения территории в эпоху бронзы.

В культурном слое на территории поселения
отмечены наиболее высокая встречаемость фраг-
ментов керамики и максимальные значения всех
исследованных параметров, за исключением фос-
фатазной активности, что связано с высоким со-
держанием минеральных форм фосфора.

В целом, микробиологические исследования со-
держащих керамику почв поселений и их окрестно-
стей позволяют подтвердить факт антропогенно-
го освоения территории в прошлом.
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Рис. 4. Результаты статистического анализа почв катенарного сопряжения в окрестностях поселения Арбакол-1 (а) и
культурного слоя этого поселения (б) (факторный анализ, метод главных компонент): Рорг. – органический фосфор,
Рмин. – минеральный фосфор, Сорг. – органический углерод, С-ФЛ – углерод микробной биомассы, рассчитанный по
содержанию почвенных фосфолипидов, С-СИД – углерод микробной биомассы, рассчитанный по скорости суб-
страт-индуцированного дыхания, ФА – фосфатазная активность, УА – уреазная активность, МВ – магнитная воспри-
имчивость.
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Traces of Ancient Anthropogenic Activity in the Soils (on the Example 
of the Bronze Age Settlement Arbakol-1 in the Kislovodsk Basin)

A. A. Petrosyana, *, T. E. Khomutovaa, N. N. Kashirskayaa, D. S. Korobovb, and A. V. Borisova

aInstitute of Physicochemical and Biological Problems of Soil Science, 
Russian Academy of Sciences, Pushchino Scientific Center for Biological Research,

Russian Academy of Sciences, Pushchino, Moscow region, Russia
bInstitute of Archaeology, Russian Academy of Sciences, Moscow, Russia

*e-mail: Alisa_mayakovskaya@bk.ru

The purpose of this work was to identify traces of ancient anthropogenic activity by assessing the biological
activity of the cultural layers of settlement Arbakol-1 of the Bronze Age in the soil catena vicinity of Kislo-
vodsk. One soil section on the territory of the settlement at the foot of the slope and three soil sections in the
potential economic zone of the settlement in the upper, middle and lower part of the slope were studied. In
the soil profiles, the content of ceramics in cultural layers was evaluated, the physicochemical properties
(magnetic susceptibility, organic carbon content, organic and mineral forms of phosphorus) and biological
activity (biomass of active microbial cells that give a respiratory response to the introduction of glucose, the
abundance of living microbial cells, phosphatase and urease activity) were evaluated. The site of a potential
economic zone near the settlement of Arbakol-1 in the upper part of the slope has practically preserved no
traces of ancient agriculture due to erosion processes that have sharply intensified during plowing. Rather
high values of urease activity in this case are probably associated with modern cattle grazing. In the middle
and lower part of the slope, the most favorable conditions existed for the growth of the soil profile and the
accumulation of erosive material. At the same time, there was a natural conservation of traces of agricultural
development of the territory: ceramics, living microbial biomass, phosphate content, and, to a lesser extent,
magnetic susceptibility. Such biological indicators as the enzymatic activity and the biomass of active micro-
organisms that give a respiratory response to the introduction of glucose do not reflect the fact of agricultural
development of the territory in the Bronze Age. In the cultural layer on the territory of the settlement, the
highest occurrence of ceramic fragments and the maximum values of all the studied parameters are shown,
with the exception of phosphatase activity what is related to the high content of mineral forms of phosphorus.

Keywords: soil, traces of anthropogenic impact, microbial biomass, enzymatic activity
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По литературным данным охарактеризована эволюция степной зоны Евразии и описаны общие за-
кономерности эволюции злаков, доминирующих в степных биоценозах. Обсуждена гипотеза, что
дивергенция злаков предшествовала возникновению их доминирования в неогене. Рассмотрены
факторы, способствующие возникновению насекомых-фитофагов. Приведены гипотезы, объясня-
ющие процессы видообразования у насекомых-фитофагов. Охарактеризованы высшие двукрылые
насекомые Chloropidae, в том числе злаковые мухи рода Meromyza Mg., а также массовые, часто до-
минирующие, виды злаковых экосистем. Определено время возникновения меромиз по участку ге-
на СОI мтДНК, в сравнении с Drosophila, для которых известно время формирования видов. Сопостав-
лено время дивергенции кормовых злаков с эволюцией меромиз. Стратегия кормовой специализации
на злаках в эволюции меромиз описана на примере группы близких европейских видов, входящих
в кластер variegata. Показано, что распространение, диверсификация, переход от поли- к олиго- и
монофагии шел вслед за увеличением обилия потенциальных кормовых злаков, что соответствует
схеме видообразования, известной как гипотеза колебаний.

Ключевые слова: степные биоценозы, коэволюция насекомое–растение, двукрылые–фитофаги
DOI: 10.31857/S0042132422060072

ВВЕДЕНИЕ

Эволюция Земли определяет процессы адапта-
ции живых систем к постоянно изменяющимся
условиям среды. Особое значение в эволюции совре-
менной биоты Земли имеет биоразнообразие экоси-
стем. Одной из таких экосистем является степь.

Места обитания с преобладанием травы, кото-
рые охватывают луга и степи умеренного клима-
та, тропические саванны и пахотные земли, зани-
мают до 40% поверхности Земли (Gibson, 2009).
Степь можно охарактеризовать как природную зо-
ну полузасушливых регионов в пределах прохлад-
ных умеренных зон растительности, в которой
преобладают устойчивые к засухе ксероморфные
травы, многолетние травы и низкие кустарники
(Walter, 1968, 1974). Самый крупный степной ре-
гион в мире – Евразийская степь – простирается
от Венгерского бассейна и дельты Дуная на запа-
де до Амура на востоке, расположен между 48° и
57° с. ш. и между 27° и 128° в. д. (Лавренко и др.,
1991). Время формирования степных ландшафтов
определяется от палеоцена–эоцена (Авдеев, 2008)
до начала миоцена (Быков, 1979). В конце олиго-
цена появились места обитания с преобладанием
травы, которые в неогене стали доминирующими

биомами. В конце миоцена появился новый ком-
понент зональной структуры – зона степи (Ве-
личко, 1999). Первые палеоген/ранне-миоцено-
вые степи зафиксированы в Центральной Азии,
позднее – в Европе. Около 25 млн лет назад начи-
нается остепнение территории Средней Азии и
Казахстана (Авдеев, 2008).

В течение палеоцена–олигоцена и в начале
миоцена основные изменения климата, горных
хребтов и океанов в Северной Евразии оказали
серьезное влияние на происхождение и эволюци-
онную историю степи. Волны глубокого похоло-
дания и потепления в сочетании с увеличением
тяжести и продолжительности холодных стадий
со среднего плейстоцена оказали воздействие на
биоту и физический ландшафт и изменили струк-
туру зонального ландшафта (Hurka, 2019). Во вре-
мя ледниковых периодов степная растительность
распространилась по Северной Евразии, во время
межледниковых – леса простирались от Атлантиче-
ского океана до Охотского моря. Циклические из-
менения плейстоцена между ледниковыми и
межледниковыми периодами привели к расши-
рению видов, адаптированных к холоду, во время
ледников и к сокращению – во время межледни-
ковых периодов.

УДК 574.42:575.858

EDN: RDKANP
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ЭВОЛЮЦИЯ СТЕПНЫХ ЛАНДШАФТОВ

Растительность древней степной зоны Север-
ной Азии зародилась в контакте мезофильной уме-
ренной и ксерофильной субтропической флор (Ав-
деев, 2009). По анализу молекулярных данных и
реконструкции среды обитания предположено,
что представители Poales возникли в раннем ме-
ловом периоде (118.4 млн л. н.) в солнечной и су-
хой среде. Злаки сформировались не позднее
конца мела (Цвелев, 1987). Подавляющее боль-
шинство разнообразия трав приходится на одну из
двух клад, так называемых BEP (ВОР) с подсемей-
ствами Bambusoideae, Ehrhartoideae (Oryzoidea),
Pooideae и PACMAD с подсемействами Panicoide-
ae, Aristidoideae, Chloridoideae, Micrairoideae, Arun-
dinoideae и Danthonioideae (Christin et al., 2008; Vi-
centini et al., 2008). Клада BEP включает только тра-
вы с фотосинтезом C3, тогда как в кладах PACMAD
встречаются травы с фотосинтезом C3 и C4 (Kel-
logg, 2015). На основе изучения фитолитов предпо-
ложено, что линии BEP и PACMAD разделились в
позднем меловом периоде (Str_mberg, 2011). При-
чем именно эволюция и последующая экологиче-
ская экспансия трав Poaceae с позднего мелового
периода привели к созданию одного из домини-
рующих биомов Земли (Str_mberg, 2011). Травы с
фотосинтезом C3 доминируют в высоких широ-
тах, в определенных высотных поясах и при высо-
ком давлении углекислого газа, а также в климате
с осадками в прохладный сезон. Большинство
трав евразийской степи – это травы подсемейства
Pooideae с фотосинтезом C3 (Hurka, 2019). В той
же работе предположено, что травы C3 и C4 при-
сутствовали и их видообразование шло во многих
районах за миллионы лет до того, как они стали
доминирующими в местах обитания с открытой
травой. Несмотря на то, что Северная и Цен-
тральная Европа оставались в значительной сте-
пени покрытыми лесами на протяжении всего
кайнозоя (Kovar-Eder et al., 2008), травы стано-
вятся доминирующими в Южной Европе и Ма-
лой Азии уже начиная с миоцена. Если в середине
олигоцена среди травянистых преобладало раз-
нотравье, то в миоцене на злаки приходилось уже
50–60%, а в конце плиоцена – 60–90% (Авдеев,
2008).

Предположительно, эволюция злаковых шла
от луговых многолетних мезофильных корне-
вищных видов – пырей ползучий Elytrigia repens
(L.) Desv. ex Nevski, 1933, овсяница луговая Festuca
pratensis Huds – к рыхлокустовым – мятлики Poa L.,
1753 (Проханов, 1965). Поэтому на лугах преобла-
дают фитоценозы из корневищных злаков и раз-
нотравья (Проханов, 1965; Чибилев, 1992), в степях
распространены фитоценозы злаков Stipa L.,
1753, Festuca L., 1753, Agropyron Gaertn., Koeleria
Pers. 1805, Helictotrichon Besser, 1827, Poa, имею-
щих узкие длинные листовые пластины (препят-

ствующие интенсивному испарению влаги) и обра-
зующих у основания дерновину (Грошева, 2020).

Разнообразие флоры определяется не только
макро-, но и микробиотопическими особенно-
стями территории. Конфигурация окружающего
ландшафта, например его неоднородность и фраг-
ментация среды обитания, действует как видовой
фильтр, который определяет региональный пул
видов и контролирует поток семян (Parmesan,
2006; Gaujour et al., 2012). Именно в неоднород-
ном ландшафте формируются рефугиумы и мик-
рорефугиумы – места, в которых могут поддер-
живаться популяции видов животных, связанных
с определенной растительностью, при сокраще-
нии ареалов во время неблагоприятных климати-
ческих периодов (Hewitt, 1999; Homburg et al.,
2013; Hylander et al., 2015).

ФИТОФАГИЯ И ЭВОЛЮЦИЯ НАСЕКОМЫХ
Огромное значение для травяных биомов при-

обретает коадаптация доминирующих в расти-
тельном покрове злаков и фитофагов. Значитель-
ный подъем фитофагии произошел в конце палео-
гена–начале неогена именно с распространением
открытых ландшафтов и злаковников на всех кон-
тинентах (Пономаренко, 2010). Расширение зоны
степей создавало новую экологию регионов и фор-
мировало новые комплексы живых организмов,
адаптированных к новым условиям. Среди иско-
паемых фаунистических комплексов при появле-
нии злаков известен палеоцен–нижний эоценовый
диноцератовый палеозоокомплекс. В нижнем оли-
гоцене диноцератовый палеозоокомплекс сменил-
ся на бронтотериевый. В миоцен–плиоцене (12–
2 млн л. н.) продолжались и дальнейшая интен-
сивная эволюция животных открытых про-
странств саваннового типа, в частности копытных,
и формирование гипарионовой фауны. Известен
мамонтовый, или верхнепалеолитический, ком-
плекс. В Евразии, когда в начале плиоцена были
распространены лесостепи, роль копытных заклю-
чалась в приводящем к воспроизводству степных
ценозов выедании опада злаковых трав, препят-
ствующего произрастанию семян (Проханов, 1965).
В отсутствии удаления избыточной массы ксеро-
фитные степные дерновинные группировки сменя-
ются короткокорневищными злаками, затем – раз-
нотравьем, нитрофильными видами, появляются
кустарники, деревья, формируются лигнозные ти-
пы группировок (Ткаченко, 2004).

Аналогично комплексам позвоночных живот-
ных, в процессе эволюции лугов, лесостепей и
степей формировались своеобразные комплексы
беспозвоночных. Следует отметить, что биотопи-
ческие особенности ландшафтов играют опреде-
ленную роль и в сценариях видообразования. В на-
стоящее время областью интенсивных исследова-
ний в эволюционной биологии стало изучение
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симпатрического, или экологического, видооб-
разования – возникновения новых видов в ре-
зультате адаптации к различным экологическим
нишам (Rundle, Nosil, 2005; Schluter, 2009; Nosil,
2012). Насекомые-фитофаги представляют собой
хорошие модельные системы для изучения этого
эволюционного процесса (Drès, Mallet, 2002; Funk
et al., 2002; Matsubayashi et al., 2010; Elias et al., 2012;
Forbes et al., 2017). Неоднородность территории спо-
собствует экологическому видообразованию насе-
комых, связанных с определенным комплексом
растений-хозяев, когда дивергентный естествен-
ный отбор, действующий на популяции, населя-
ющие разные среды, приводит к эволюции ре-
продуктивных изолирующих барьеров (Schluter,
1998; Rundle, Nosil, 2005).

Существует ряд гипотез, объясняющих про-
цессы видообразования у насекомых-фитофагов.
Гипотеза музыкальных стульев (the musical chairs
hypothesis) предполагает, что специализирован-
ные насекомые-фитофаги полностью переходят
на питание растениями из нового таксона, огра-
ничиваясь новым кругом растений-хозяев (Bruz-
zese et al., 2019). Гипотеза колебаний (the oscilla-
tion hypothesis) предполагает, что расширение ра-
циона питания с последующей специализацией
на новых видах растений-хозяев постоянно спо-
собствует диверсификации насекомых-фитофагов
(Janz, Nylin, 2008). Переход к универсальной дие-
те, как правило, открывает новую адаптивную зо-
ну, которая способствует захвату новых растений-
хозяев. В этом сценарии расширение рациона пита-
ния обеспечивается фенотипической пластично-
стью насекомых, а последующая фрагментация
популяций и их специализация на недавно захва-
ченных растениях-хозяевах затем приводят к об-
разованию новых видов (Nylin, Janz, 2009). Следо-
вательно, видообразование – результат эволюции
популяций насекомых в направлении использова-
ния ограниченного набора растений-хозяев.

ФИТОФАГИЯ И ЭВОЛЮЦИЯ 
ДВУКРЫЛЫХ НАСЕКОМЫХ

Насекомые, в том числе фитофаги, составляют
значительную часть животного населения биоце-
нозов, их численность зависит от состояния не
только самих биоценозов, но и ландшафтов, ко-
торые они населяют (Багачанова, Нарчук, 2003).
Много работ посвящено изменениям ареала у на-
секомых-фитофагов (Becerra, Venable, 1999; Slove,
Janz, 2011), смене растений-хозяев (Nyman et al.,
2012; Pitteloud et al., 2017; Sahoo et al., 2017), дина-
мике диверсификации (Kergoat et al., 2018) в связи
с изменением климата. Среди высших акалип-
тратных двукрылых (Diptera, Acalyptratae) обили-
ем видов и их высокой численностью выделяется
семейство Chloropidae, включающее зоо-, сапро-
и фитофагов (Нарчук, 1970). Ископаемые остатки

предков злаковых мух Carnoidea известны только
из позднего эоцена–олигоцена, и, по-видимому,
в олигоцене они были уже многочисленны (Ро-
дендорф, 1980; Нарчук, 1987). В семействе Chlo-
ropidae представители Oscinellinae эволюциони-
ровали в большей мере как осваивавшие разные
среды обитания, а Chloropinae – как комменсалы
с последующим переходом к полной фитофагии
(Нарчук, 1970). Поэтому из 60 родов Chloropinae
2/3 относят к фитофагам (Нарчук, 1987). В ряде ра-
бот чрезвычайная диверсификация насекомых-фи-
тофагов объясняется избирательными реакциями
на растения-хозяев (Winkler, Mitter, 2008; Janz,
2011). Приобретение личинками хлоропид способ-
ности питаться живыми тканями растений опре-
делило широкую адаптивную радиацию с освоени-
ем разных экологических ниш, причем более других
прогрессировала линия развития на однодольных.
Развитие личинок внутри растительных тканей по-
служило предпосылкой для освоения двукрылыми
фитофагами аридных ландшафтов.

В настоящее время злаковые экосистемы насе-
лены злаковыми мухами, особенно многочислен-
ными в мезофитных условиях (Нарчук, 1987). В
подсемействе Chloropinae наиболее продвинутая
группа двукрылых, занимающая одно из первых
мест по численности в природе и по хозяйствен-
ному значению, – это эволюционно молодой род
Meromyza Meigen, 1830 (Федосеева, 2003). Виды
этого рода образуют фоновый, а в период массо-
вого лёта доминирующий комплекс двукрылых
степных и луговых биоценозов. Предполагается,
что род возник в миоцене в бореальной зоне и
имеет три центра видового разнообразия: Запад-
ную, Восточную Палеарктику и Неарктику (Бе-
шовски, 1986). Род состоит из 95 видов, распро-
страненных в Северном полушарии в основном
выше 40° с. ш., 1/3 из которых обитает в Западной
Палеарктике, а 3 имеют голарктическое распро-
странение (Нарчук, Федосеева, 2011). Для 25 ви-
дов, в основном европейской группы меромиз, из-
вестны их кормовые предпочтения. Меромизы –
это олигофаги или монофаги, развивающиеся на
злаках из пяти триб: Poeae и Triticeae (подсемей-
ство мятликовых Pooideae, клада ВЕР), Bromeae
(ВЕР), Nardeae (ВЕР), Arundinarieae (PACMAD),
все с фотосинтезом С3. Причем на первых двух
кормится большинство злаковых мух (Сафонкин
и др., 2020): 11 видов развиваются на злаках трибы
Poeae, 4 – трибы Triticeae, 9 – на злаках из разных
триб. На представителях остальных трех триб до-
стоверно известно питание трех и, предположи-
тельно, еще двух видов меромиз. Триба Poeae по
структуре генома хлоропласта разделяется на 2 кла-
ды. На злаках клады 1 (Chloroplast group 1, тип
Aveneae) развивается 12 видов, из них только на
представителях этой клады – два вида. На злаках
клады 2 (Chloroplast group 2, тип Poeae) – 14, толь-
ко на представителях этой клады – четыре вида.
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Время дивергенции эволюционных линий типа
Aveneae и типа Poeae оценено в 30.6 млн лет (Pi-
mentel et al., 2017). Временной разрыв между нача-
лом формирования разнообразия в подсемействе
Pooideae в среднем эоцене–раннем олигоцене и
экологическое доминирование в настоящее вре-
мя подтверждает гипотезу о том, что дивергенция
злаков предшествовала возникновению экологи-
ческих возможностей для их распространения,
связанных с изменением климата в неогене
(Strömberg, 2005).

Считается (Бешовски, 1986), что в роде Mero-
myza не было теплолюбивого субтропического
комплекса видов в границах Лавразии. Как пока-
зано выше, важным периодом для формирования
разнообразия злаков с С3-типом фотосинтеза яв-
ляется период от среднего до позднего миоцена,
во время которого также повсеместно происходи-
ло формирование открытых травяных биомов хо-
лодного и теплого климата (Spriggs et al., 2014).
Именно в этот период, по всей видимости, и воз-
ник род Meromyza. Данный род возник позже раз-
деления на надтрибы Triticodae и Poodae, виды
которых и составляют основу питания меромиз.

ДИВЕРГЕНЦИЯ ЗЛАКОВЫХ МУХ
Для реконструкции филогении и определения

времени дивергенции различных видов широко
используется ген COI мтДНК. Скорость дивер-
генции последовательности данного гена у насе-
комых варьирует от 1.5 до 4% в 1 млн лет (Brower,
1994; Jamnongluk et al., 2003; Papadopoulou et al.,
2010). Время дивергенции с учетом скорости му-
тации может быть определено только на основа-
нии сопоставления полученных данных с извест-
ными фактами истории Земли или видами насе-
комых с известным временем возникновения.
Время дивергенции 8 видов дрозофил, в том чис-
ле 4 гавайских видов, для которых ранее было
установлено время их происхождения на основа-
нии данных о времени возникновения Гавайских
о-ов (Rowan, Hunt, 1991; Tamura et al., 2004), оце-
нено в 5.1 млн лет (Rowan, Hunt, 1991). Следова-
тельно, скорость дивергенции гена COI мтДНК у
гавайских видов дрозофил – 2.62% (0.0131 замен
на сайт за 1 млн лет). Этот коэффициент близок к
среднему значению скорости дивергенции после-
довательности гена COI мтДНК у насекомых –
2.75% (Papadopoulou et al., 2010). Ряд ключевых
особенностей биологии и эволюции дрозофил и
меромиз близок. Поэтому, экстраполируя полу-
ченную информацию о скорости эволюции по-
следовательности данного гена, время существо-
вания ближайшего общего предка меромиз опре-
деляют от 15.8 до 4.02 млн лет (Сафонкин и др.,
2020). В пользу того, что скорость эволюции по-
следовательности могла быть у меромиз, скорее,
невысокой и может быть близка к нижнему, а не

к верхнему значению, говорит тот факт, что смена
поколений у меромиз идет гораздо медленнее,
чем у дрозофил, и составляет всего 1–2 поколе-
ния в год. Известно, что виды с более быстрой
сменой поколений имеют обычно более высокую
скорость эволюции последовательностей (Thom-
as et al., 2010).

Результаты генетического анализа позволили
разделить род Meromyza на 8 кластеров (Сафон-
кин и др., 2016). В одном из кластеров, variegata,
выделяют 3 эволюционные линии: 1) близкие к
предковому гаплотипу M. variegata и M. laeta;
2) линия M. mosquensis; 3) более молодая группа
видов M. femorata, M. rufa и M. bohemica. Макси-
мальное время расхождения предков близких
кластеров inornata и variegata и возникновения вида
M. variegata можно оценить в 6.58 млн лет. Время
отхождения линий M. mosquensis – 2.27, M. femora-
ta – 1.57 млн лет (Triseleva et al., 2021). Данная схе-
ма группировки видов ставит вопрос о факторах,
способствующих их диверсификации. Известно,
что корреляционные отношения между эволюцией
растений-хозяев и смена растения-хозяина важны
для видообразования фитофагов (Forbes et al.,
2017). Предположение, что кормовое растение мо-
жет быть важным фактором в эволюции группы,
позволяет проанализировать виды, входящие в кла-
стер variegata, широко распространенные на терри-
тории Европы и для которых известны все кормо-
вые злаки (Нарчук, Федосеева, 2011; Safonkin et al.,
2020). Количество используемых для завершения
развития видов злаков максимально у M. variegata
(6) и M. mosquensis (6–7), меньше у M. laeta, M. femo-
rata, M. rufa (по 3), M. bohemica (1) (табл. 1).

Следовательно, близкие к предковым гаплоти-
пам виды злаковых мух M. mosquensis и M. variega-
ta относятся к олигофагам, то есть узким полифа-
гам. Дальнейшее видообразование в кластере шло
по направлению не только разделения пищевых
ниш между близкородственными видами путем
перехода к питанию злаками других триб (M. var-
iegata–M. laeta, M. femorata–M. rufa, M. bohemica),
но и к переходу на узкую олигофагию и монофа-
гию. Эволюция группы может быть объяснена ги-
потезой колебаний с переходом от универсальной
к специализированной фитофагии. Универсаль-
ные диеты должны быть временными и неодно-
кратно исчезать в пользу специализации на
ограниченном наборе родственных растений
(Nylin et al., 2014). Однако эти результаты не про-
тиворечат и аллопатрической гипотезе видообра-
зования, предполагающей, что, если адаптация к
различным ареалам растений-хозяев приводит к ре-
продуктивной изоляции и видообразованию, то
родственные виды насекомых не должны использо-
вать одинаковые виды растений (Nyman et al., 2010).

Переход к фитофагии для ряда двукрылых на-
секомых связан с изменением климата в неогене
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и с возможностью формирования новых пище-
вых связей. На другой группе двукрылых – дрозо-
филах – показано, что их эволюция коррелирует
с понижением температуры палеоклимата и
фрагментацией среды обитания в кайнозое (Ta-
mura et al., 2004). Предположительно, эксплуата-
ция дрозофилами новых разнообразных плодов
покрытосеменных способствовала их специали-
зации и, следовательно, экологическому разно-
образию группы (Russo et al., 2013). Аналогичные
закономерности видообразования, по нашему
мнению, прослеживаются у злаковых мух в связи с
иссушением климата в конце миоцена и не столько
с появлением, сколько с увеличением обилия но-
вых потенциальных кормовых видов злаков в
условиях неоднородности ландшафта.

Цикличность смен растительности во время
теплых и холодных периодов климатических ко-
лебаний и сохранение популяций в рефугиумах
также могли быть триггером для перехода меро-
миз на питание новым кормовым растением.

Смена растения-хозяина была важна для видо-
образования некоторых двукрылых из Tephritidae:
Eurosta solidagines Fitch, 1855 (Craig et al., 1993;
Stireman et al., 2005) и Rhagoletis pomonella Walsh,

1867 (Forbes et al., 2005). В кластере variegata M. bo-
hemica отошел от M. rufa не ранее 250 тыс. л. н.
(Triseleva et al., 2021). M. bohemica использует зла-
ки из подсемейства Loliinae, а M. rufa – из Aven-
inae и Poinae. Время возникновения злака Lolium pe-
renne десятикратно превышает время возникнове-
ния наиболее молодого вида кластера – M.
bohemica. Можно предположить более раннее
происхождение вида M. rufa в эволюционной ли-
нии M. femorata–M. rufa–M. bohemica из-за более
раннего формирования рода тонконога Koeleria
sp. – около 7 млн лет, в отличие от райграса паст-
бищного Lolium perenne – 2.5 млн лет. Недавно
разошедшиеся виды M. laeta и M. variegata пита-
ются разными видами злаков из рода Festuca и
группы Avena-типа. Кормовые злаки для M. femo-
rata частично совпадают с таковыми для M. varie-
gata, M. laeta, M. mosquensis, но не включают рас-
тения надтрибы Triticeae. Развитие на эволюци-
онно более древних и изменчивых видах злаков
предполагает наличие у злаковых мух комплекса
морфологических, физиологических, поведенче-
ских и других признаков, близких к признакам
предкового вида кластера – широкого олигофага.

Таблица 1. Кормовые злаки злаковых мух кластера variegata и время происхождения злаков (по: Pimentel et al., 2017)

Примечание: * – время расхождения линий; “–” – данных нет; “?” – предположительно.

Триба Млн лет Подтриба Млн лет Виды злаков Млн лет Виды злаковых мух

Poeae

33.5*

Agrostidinae

22*

Agrostis capillaris L. 8.8
M. femorata,
M. laeta,
M. mosquensis

Aveninae
Koeleria cristata (L.) Pers. 7.2 M. rufa

Avena sativa L. 9.1 M. variegata

Poinae

27*

Phleum pratense L.,
Ph. phleoides (L.) H. Karst. − M. rufa,

M. variegata

Alopecurus pratensis L. 9.2 M. mosquensis,
M. variegata

Poa sp., Poa pratensis L. 9.4 M. mosquensis

Loliinae

Festuca ovina L. 3.6 M. mosquensis

Festuca rubra L. 1.8–3.3
M. femorata,
M. laeta,
M. mosquensis

Festuca pratensis Huds. − M. variegata

Lolium perenne L. 2.9 M. bohemica

Dactylidinae 8 Dactylis glomerata L. 4.3 M. femorata,
M. variegata

Triticeae Hordeinae 16
Elymus repens (L.) Gould 8 M. mosquensis?,

M. variegata

Elymus hispidus (Opiz) 
Melderis 8 M. mosquensis
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Этому критерию соответствуют два вида-олигофа-
га: M. variegata и M. mosquensis (Triseleva et al., 2021).

Анализ эволюции меромиз не позволяет точно
указать, какому варианту видообразования фито-
фага (Forbes et al., 2017) соответствует эволюция
группы. Однако ясно, что именно неоднородность
территории способствовала симпатрическому, или
экологическому, видообразованию меромиз. По-
скольку источником степной флоры были луга,
приуроченные к лесостепи, такие стации по составу
кормовых злаков могли быть местом возникнове-
ния предковых форм меромиз.

Взаимодействия между насекомыми и их рас-
тением-хозяином в конечном счете опосредуют-
ся защитой растений-хозяев и способностью об-
ходить эту защиту (Викторов, 2017), а также сиг-
налами растений-хозяев и умением фитофагов
обнаруживать эти сигналы (Jousselin, Elias, 2019).

Кормовые растения меромиз отличаются по
ряду экологических особенностей. M. rufa питает-
ся на плотнокустовом виде злаков. M. laeta пита-
ется на низовом типе злака, а M. variegata – на зла-
ках верхового и полуверхового типов. Верховые
травы, в том числе Elytrigia repens, в отличие от
низовых, характеризуются большой высотой по-
бегов, крупными и грубыми стеблями и листья-
ми, малой кустистостью. В целом экологические
особенности злаков мало влияют на приоритеты
питания злаковыми мухами, что свидетельствует
о большей зависимости меромиз от зональных
климатических факторов. Большей ксерофиль-
ностью обладают M. variegata и M. mosquensis, что
также косвенно характеризует экологические усло-
вия обитания предковых видов меромиз.

Оценка скорости эволюции гена СОI мтДНК
показала, что расхождение трав произошло до
видообразования злаковых мух Meromyza. Рас-
пространение, увеличение разнообразия, переход к
узкой олигофагии данной группы двукрылых шли
вслед за увеличением обилия потенциальных кор-
мовых злаков. Более того, основной период фор-
мирования видового разнообразия меромиз (от
конца миоцена до середины плейстоцена) имеет
тенденцию к запаздыванию по отношению к мо-
менту интенсивного формирования разнообра-
зия злаков Triticodae и Poodae и приходится на
время, когда открытые травяные биомы с доми-
нированием данной группы злаков уже были ши-
роко распространены.

Таким образом, можно предположить связь
древности происхождения растений, их видо-
вого разнообразия и распространения в фитоце-
нозах с формированием исходного комплекса ви-
дов злаковых мух. При изменении климатических
и экологических условий, дивергенция злаковых
мух происходила при переходе на питание эволю-
ционно более молодыми злаками при расширении
их ареалов, то есть при увеличении их доступности.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Представленный сценарий эволюции расте-
ния-хозяина и группы близкородственных видов
меромиз согласуется с данными, полученными для
других насекомых-фитофагов. Диверсификация
насекомых должна отставать от диверсификации их
растений-хозяев, что называется последовательной
эволюцией (Jermy, 1976), или отслеживанием хозя-
ина. Последовательное видообразование насеко-
мых происходит с учетом уже диверсифицирован-
ной линии растений (Janz, 2011; Suchan, Alvarez,
2015).

Таким образом, возникновение степных ланд-
шафтов началось не раньше палеоцена, хотя ос-
новные компоненты растительности степной зо-
ны – злаки – возникли уже в раннем мелу. В вы-
соких широтах доминируют злаки клады ВЕР,
преимущественно с С3-типом фотосинтеза, мак-
симально используемые меромизами в качестве
кормовых. Неоднородность ландшафта и форми-
рование рефугиумов – один из ключевых факто-
ров диверсификации как растительности, так и
связанных с ней животных. У близкородственных
видов злаковых мух рода Meromyza, входящих в
кластер variegata, диверсификация шла последо-
вательной эволюцией (отслеживанием хозяина)
вслед за распространением и увеличением обилия
потенциальных кормовых видов злаков от полифа-
га к олиго- и монофагам. Следовательно, из гипо-
тез, описывающих процессы видообразования у на-
секомых-фитофагов, их эволюции наиболее соот-
ветствует гипотеза видообразования, названная
гипотезой колебаний (the oscillation hypothesis).
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Based on literature, the evolution of the steppe zone of Eurasia and the evolution patterns of grasses domi-
nating in the steppe biocenoses were characterized. The hypothesis that the grasses divergence preceded the
beginning of their dominance in the Neogene has been discussed. The factors promoting the origin of phy-
tophagous insects were discussed. Hypotheses explaining the speciation of phytophagous insects were pre-
sented. The higher Diptera, Chloropidae, including grass f lies of the genus Meromyza Mg., the dominant spe-
cies of grass ecosystems, were characterized. The origin time of Meromyza using the mtDNA COI gene locus
was estimated in comparison with Drosophila, for which the time of speciation was known. The time of diver-
gence of host plants was compared with evolution of Meromyza f lies. We described the strategy of feeding spe-
cialization in evolution of Meromyza f lies for the closely related European species of the “variegata” cluster.
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Использование культур клеток высших растений для наработки рекомбинантных белков, в том чис-
ле медицинского назначения, представляется перспективной альтернативой существующим плат-
формам на основе клеток млекопитающих или бактерий. Несомненные преимущества раститель-
ных клеток: полное отсутствие риска контаминации вирусами и прионами животного происхожде-
ния; достаточно высокая скорость роста клеток; относительно низкая стоимость компонентов
питательных сред; возможность обеспечения производства рекомбинантных белков в строго кон-
тролируемых условиях биореакторов в соответствии с нормами Надлежащей производственной
практики – GMP (Good Manufacturing Practice). Несмотря на то, что растительные клетки уже ис-
пользуются в промышленных масштабах для наработки биофармацевтиков, в этом направлении
остается еще много нерешенных проблем. Наиболее важными из них являются все еще низкий уро-
вень выхода рекомбинантного белка, а также способность растительных клеток к образованию аг-
регатов при культивировании in vitro. Образование клеточных агрегатов, различающихся по величи-
не, представляет серьезную проблему при культивировании суспензионных культур, в особенности в
больших объемах промышленных биореакторов. В основе образования агрегатов в суспензионных кле-
точных культурах лежит природная способность клеток растений к адгезии – после завершения деления
клетки остаются связанными между собой посредством формирования общих срединных пластинок.
В предлагаемом обзоре описаны особенности структуры растительной клетки, биохимические ме-
ханизмы, лежащие в основе адгезии, а также их генетическая основа. Рассмотрены перспективы
применения современных методов геномного редактирования для изменения функционирования
генов, принимающих участие в обеспечении межклеточной адгезии растительных клеток.

Ключевые слова: суспензионные культуры клеток растений, клеточные агрегаты, межклеточная ад-
гезия, Arabidopsis thaliana, гены семейства GAUT
DOI: 10.31857/S0042132422060035

ВВЕДЕНИЕ
Суспензионные клеточные культуры – перспек-

тивная платформа для наработки рекомбинантных
белков фармацевтического назначения (Загорская,
Дейнеко, 2017). В отличие от целых растений, они
характеризуются более быстрым накоплением био-
массы и способностью секретировать биологиче-
ски активные белки в межклеточное пространство,
что значительно упрощает работу с ними (Firek et
al., 1993). Кроме того, при культивировании в
биореакторах всегда строго контролируются сте-
рильные условия, что снижает риск контамина-
ции клеточных культур растений (Kolewe et al.,
2008). Суспензии клеток растений в качестве плат-
формы для наработки рекомбинантных белков
имеют ряд преимуществ относительно платформ

на основе бактериальных культур и клеток жи-
вотных. Поддержание культур клеток растений
характеризуется простотой и более низкой стои-
мостью, по сравнению с клетками животных. В
культурах клеток растений происходит коррект-
ный фолдинг рекомбинантных белков и их пост-
трансляционные модификации, что представля-
ется чрезвычайно важным при сопоставлении с
бактериальными системами экспрессии.

Несмотря на привлекательность клеточных
культур высших растений в качестве альтерна-
тивных систем экспрессии для наработки реком-
бинантных белков, а также использование этой
платформы для наработки некоторых биофарма-
цевтиков в промышленных масштабах (Загорская,
Дейнеко, 2017), в этом направлении все еще оста-
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ются нерешенные проблемы. Наиболее важные
из них: недостаточно высокий выход рекомбинант-
ного белка, а также способность клеток растений
к образованию агрегатов. Следует подчеркнуть,
что обе эти проблемы представляются, на наш
взгляд, взаимосвязанными, и решение одной из
них (уменьшение размеров клеточных агрегатов)
может привести к возрастанию синтетических
способностей клеточной культуры.

В процессе деления клетки растений, культи-
вируемые in vitro в жидких питательных средах, не
переходят в культуральную среду в виде одиноч-
ных клеток, а проявляют тенденцию к сохране-
нию связей между собой, образуя группы клеток
разного размера. Таким образом, клеточные агре-
гаты – это группы клеток, которые остаются свя-
занными между собой после их деления в суспен-
зионной культуре. B структуре агрегатов, которые
могут содержать в себе до нескольких сотен кле-
ток, часто наблюдается гетерогенность, так как раз-
ные клетки в составе агрегата имеют разный доступ
к компонентам питательной среды (Zhao et al.,
2003). Клетки в центре агрегата не получают до-
статочного количества питательных веществ и кис-
лорода из среды, а клетки, находящиеся на поверх-
ности агрегата, часто повреждаются при перемеши-
вании в процессе культивирования, за счет чего
отмирают раньше, чем остальная масса агрегата.
Все это приводит к различию метаболизма клеток
в разных частях агрегата (Patil, Roberts, 2013). Пре-
одоление именно этого явления и лежит в основе
усилий по повышению синтетического потенци-
ала клеточных культур за счет снижения их спо-
собности к образованию крупных клеточных аг-
регатов.

В ряде экспериментов установлено, что сни-
жение агрегированности суспензий приводит к по-
вышению выхода вторичных метаболитов. Так, на-
пример, клеточные культуры Taxus с мелкими
агрегатами накапливали в 2–20 раз больше па-
клитаксела, чем культуры с более крупными аг-
регатами (Kolewe et al., 2011; Patil et al., 2013). Для
клеточных культур Tagetes patula, используемых
для получения тиофена (Hulst et al., 1989), отмечает-
ся, что уменьшение размеров агрегатов в опреде-
ленном диапазоне также приводило к повышению
выхода целевого метаболита. Однако на примере
клеточной культуры Saussurea medusa показано, что
снижение агрегированности не всегда приводит к
увеличению выхода вторичных метаболитов – из-
менение размера агрегатов значимо не влияет на
выход яцеозидина и гиспидулина (Zhao et al., 2003).
Эти данные свидетельствуют о том, что, вероятно,
для каждой культуры характерен свой диапазон
размера агрегатов, оптимальный для продукции
вторичных метаболитов.

На образование агрегатов в суспензионной куль-
туре могут влиять различные факторы. В их числе

состав питательной среды. На агрегацию клеток
влияет наличие регуляторов роста в среде. Высо-
кие уровни 2,4-дихлорфенолуксусной кислоты
обычно приводят к мелкодисперсным культу-
рам с лучшим разделением клеток, низкие уров-
ни – увеличивают агрегацию клеток (Liau, Boll,
1971; George et al., 2008). Использование в среде α-
нафтилуксусной кислоты в качестве ауксина при-
водит к значительному увеличению размера агре-
гатов (Смоленская и др., 2007). Более высокие уров-
ни цитокининов часто вызывают большую агрега-
цию (Kinnersley, Dougall, 1980). Кроме того, pH
среды, частота пересева и скорость перемешива-
ния также могут повлиять на распределение разме-
ров агрегатов (Henshaw et al., 1966; Steiner, Dou-
gall, 1995; Kieran et al., 2000).

Помимо оптимизации состава среды и усло-
вий культивирования, существуют и другие воз-
можности целенаправленного снижения агреги-
рованности суспензионных культур. Среди них
есть как химические и ферментативные, так и ме-
ханические способы. К химическим способам от-
носятся: обработка ферментами, деградирующи-
ми клеточную стенку (Naill, Roberts, 2004); добавле-
ние гормонов (Diwan, Malpathak, 2010), колхицина
(Hayashi, Yoshida, 1988), метаболических ингиби-
торов, например L-α-аминоокси-β-фенилпропа-
ноидной кислоты (Edahiro, Seki, 2006); снижение
концентрации Ca2+ (Takayama et al., 1977). Среди
физических способов: фильтрация суспензий через
фильтры с порами разного диаметра (Henshaw et al.,
1966); подача импульсов сжатого воздуха (Kurz,
1971); селективное извлечение агрегатов крупно-
го размера или иммобилизация клеток (Prenosil,
Hegglin, 1990).

Широкое разнообразие методов снижения аг-
регированности обусловлено тем, что каждый из
них имеет существенные недостатки. Химические
и ферментативные методы могут влиять на экс-
прессию генов, что может привести к изменению
метаболических свойств клеточной культуры. В
отдельных случаях высокие концентрации неко-
торых агентов могут негативно сказаться на ро-
стовых характеристиках культур. Механические ме-
тоды требуют постоянного повторения, поскольку
эффект каждого из них является временным (Pa-
til, Roberts, 2013). По этой причине ни один из вы-
шеперечисленных методов не универсален.

В основе образования агрегатов лежит харак-
терное для растений явление межклеточной адге-
зии, поддерживающей связь между дочерними
клетками после их разделения. Адгезия обеспечи-
вается полисахаридами клеточной стенки, из ко-
торых наибольший вклад в поддержание меж-
клеточных контактов вносят пектины (Daher,
Braybrook, 2015). Синтез пектинов и их модифика-
ции – многостадийный процесс, вовлекающий
большое количество ферментов, для части кото-



626

УСПЕХИ СОВРЕМЕННОЙ БИОЛОГИИ  том 142  № 6  2022

ГРИГОРЬЕВА и др.

рых до сих пор все еще не установлена четкая
биохимическая функция. Данный обзор нацелен
на анализ имеющихся современных данных об
особенностях структуры клеточной стенки расте-
ний, о роли механизмов, лежащих в основе адге-
зии клеток, и генов, контролирующих реализа-
цию этих механизмов. Имеющиеся в настоящее
время методы и подходы геномного редактирова-
ния позволяют рассчитывать на получение нока-
утов некоторых ключевых генов, контролирую-
щих важные биохимические реакции, связанные
с процессами адгезионных взаимодействий кле-
ток. Выключение некоторых звеньев, обеспечи-
вающих адгезионные взаимодействия между
клетками, дает основание надеяться на их ослаб-
ление и, как результат этого, на снижение разме-
ров клеточных агрегатов в суспензионных культу-
рах клеток растений.

СТРУКТУРА КЛЕТОЧНОЙ 
СТЕНКИ РАСТЕНИЙ

Межклеточная адгезия имеет существенное зна-
чение для формирования и поддержания структуры
растения в целом, обеспечивая множество про-
цессов, происходящих на протяжении всей жиз-
ни растения. Адгезионные связи между клетками
реализуются за счет полимеров клеточных стенок
посредством их модификаций и взаимодействий
друг с другом.

Клеточные стенки – сложные и динамичные
структуры (Горшкова, 2007). Они разнообразны
по своему строению и функциям, их химический
состав и структура могут изменяться в зависимо-
сти от типа клеток, стадии развития и вида расте-
ний (McCann, Knox, 2010). Выделяют три группы
клеточных стенок. Первичные клеточные стенки,
имеющиеся у всех клеток растений, образуются в
процессе активного роста клеток и состоят по боль-
шей части из полисахаридов. Вторичные клеточ-
ные стенки, которые встречаются в дифференци-

рованных клетках, содержат преимущественно по-
лисахариды и лигнин. Кроме того, у некоторых
видов растений можно встретить желатинозный
слой, который состоит почти полностью из поли-
сахаридов (Anderson, Kieber, 2020).

Первичная клеточная стенка имеется у всех рас-
тений и состоит из большого количества компо-
нентов (рис. 1). У двудольных, в частности и у
Arabidopsis thaliana, она состоит из сети целлюлоз-
ных микрофибрилл, которые переплетаются и
соединяются при помощи разветвленных поли-
сахаридов – пектинов и гемицеллюлоз (Lampug-
nani et al., 2018). Помимо полисахаридов, клеточ-
ная стенка содержит структурные белки и фер-
менты (Roberts, Gonzalez-Carranza, 2007).

Полисахариды, входящие в состав клеточных
стенок, разнообразны по строению и варьируют
от линейных полимеров до сложных, разветвлен-
ных молекул (Anderson, Kieber, 2020). Целлюлоза –
основной структурный компонент всех клеточ-
ных стенок, она обеспечивает прочность клеток и
определяет их форму. Цепи β-1,4-глюканов со-
единяются водородным связями и формируют
целлюлозные микрофибриллы (Anderson, Kieber,
2020). Каллоза – полимер, состоящий из глюкоз-
ных звеньев, соединенных β-1,3-связями, синте-
зируется только на определенных стадиях разви-
тия в некоторых клеточных структурах, например
в срединной пластинке и плазмодесмах. Молеку-
лы каллозы часто разрушаются вскоре после син-
теза, что делает ее одним из самых динамичных
компонентов клеточной стенки (Ellinger, Voigt,
2014). Синтез целлюлозы и каллозы осуществляется
непосредственно на цитоплазматической мембране
клетки (Haigler, 2018; Zhang et al., 2021).

Следующий важный компонент клеточной
стенки растений – гемицеллюлозы. Основная
функция гемицеллюлоз в первичной клеточной
стенке – это сшивание соседних микрофибрилл
целлюлозы с образованием трехмерной структу-
ры, способной противостоять тургорному давле-

Рис. 1. Схема строения первичной клеточной стенки.
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нию клетки (Roberts, Gonzalez-Carranza, 2007).
Гемицеллюлозы представлены ксилоглюканами,
ксиланами, маннанами и глюканами со смешан-
ными связями (Scheller, Ulvskov, 2010). Самый ча-
сто встречаемый в первичных клеточных стенках
полисахарид из группы гемицеллюлоз – ксило-
глюкан. Остатки глюкозы в скелете ксилоглюканов
соединены β-1,4-связями, а боковые цепи, содер-
жащие остатки ксилозы, галактозы и фукозы, со-
единены разными видами связей. Ксиланы имеют
скелет, состоящий из β-1,4-связанных ксилозиль-
ных остатков с боковыми цепями, содержащими в
основном арабинозу и глюкуроновую кислоту
(Anderson, Kieber, 2020). Маннаны имеют скелет из
остатков маннозы, связанных также β-1,4-связями.
Глюкоманнаны содержат в остове как глюкозу, так
и маннозу. В активно растущих тканях однодоль-
ных растений порядка Commelinales часто встреча-
ются глюканы, которые в своем скелете содержат и
β-1,4- и β-1,3-связи (Scheller, Ulvskov, 2010).

Большую долю среди полисахаридов первич-
ной клеточной стенки составляют пектины, в
среднем – одну треть от всех полисахаридов, вхо-
дящих в структуру клеточных стенок. Они входят
в состав матриксной части клеточной стенки и
принимают участие в формировании сайтов адге-
зии клеток (Roberts, Gonzalez-Carranza, 2007).
Отличительная черта пектинов – остов, содержа-
щий галактуроновую кислоту. Пектины пред-
ставлены тремя классами: гомогалактуронаны,
рамногалактуронаны I и рамногалактуронаны II
(Daher, Braybrook, 2015). Гомогалактуронаны –
наиболее распространенный класс пектинов, их
скелет состоит из остатков галактуроновой кис-
лоты, соединенных α-1,4-связями. Иногда они мо-
гут иметь ответвления из ксилозных и апиозных це-
пей (Mohnen, 2008). Гомогалактуронаны могут
быть метилэтерифицированы по C6 карбоксиль-
ной группе остатка галактуроновой кислоты или
ацетилированы по позициям O2 и O3 (Mohnen,
2008). Остов рамногалактуронанов I состоит из
чередующихся остатков галактуроновой кислоты
и рамнозы, и к нему присоединены боковые цепи
из арабинана, галактана и арабиногалактана. Рам-
ногалактуронаны II – это высококонсервативный
и сложный класс пектинов, полимеры этого клас-
са имеют основной скелет, как у гомогалактуро-
нанов, дополненный боковыми цепями, содержа-
щими до 13 различных сахаров и более 20 различных
гликозильных связей (Anderson, Kieber, 2020).

Помимо полисахаридов, клеточные стенки в
своем составе имеют белковые компоненты. Слож-
ные паттерны гликозилирования этих белков и
большие семейства генов затрудняют их функци-
ональную характеристику (Borassi et al., 2016).
Структурные белки клеточной стенки включают
экстенсины, которые представляют собой глико-
протеины, богатые гидроксипролином, белки, бо-
гатые пролином, и арабиногалактановые белки.

Помимо структурных белков, в клеточной стенке
имеются и белки, несущие ферментативные функ-
ции. Кроме полимерных компонентов, клеточ-
ные стенки содержат ионы, малые метаболиты и
воду в двух формах – свободную и связанную
(Anderson, Kieber, 2020).

Клеточная стенка – это не простая сумма ком-
понентов. Взаимодействия между отдельными со-
ставляющими и возможность регулирования этих
взаимодействий являются определяющими как
для механических, так и для других характеристик
клеточных стенок (Gu, Rasmussen, 2022). Поэтому
для определения механических характеристик кле-
точных стенок решающее значение имеют взаимо-
действия между полимерами (Anderson, Kieber,
2020). Так, например, ксилоглюканы и ксиланы
связываются с целлюлозными микрофибрилла-
ми водородными связями, образуя сеть (Mc-
Cann, Knox, 2010). Ксилоглюканы могут быть ко-
валентно связаны с пектиновыми полимерами
(Popper, Fry, 2008). Боковые цепи арабинана и
галактана, связанные с пектиновым полимером
RG-I (рамногалактуронан I), могут прикреп-
ляться к микрофибриллам целлюлозы аналогич-
но гемицеллюлозам (Zykwinska et al., 2007). Взаи-
модействия пектинов друг с другом и с другими
полимерами – важный фактор для формирова-
ния межклеточной адгезии (Daher, Braybrook,
2015).

МЕХАНИЗМЫ, ОБЕСПЕЧИВАЮЩИЕ 
АДГЕЗИЮ КЛЕТОК РАСТЕНИЙ

Контакты между клетками растений устанав-
ливаются во время их деления – между двумя до-
черними клетками образуется клеточная пластин-
ка, которая в дальнейшем будет связывать две со-
седние клетки. Основной полимер срединной
пластинки – каллоза. Однако важным процес-
сом, необходимым для ее формирования, также
является слияние везикул, содержащих гомога-
лактуронан (Drakakaki, 2015). Благодаря средин-
ной пластинке клетки остаются связанными друг
с другом, из-за чего дальнейший рост и развитие
соседних клеток становятся согласованными про-
цессами (Jarvis et al., 2003).

Долгое время считалось, что срединная пластин-
ка является основным местом соединения клеток,
однако на данный момент времени исследовате-
ли считают, что больший вклад в адгезию клеток
растений вносят области, формирующиеся в ме-
сте соединения трех клеток – двух дочерних и
прилежащей к ним третьей клетки (Roberts, Gon-
zalez-Carranza, 2007). Тургорное давление, придаю-
щее тканям прочность, – основная сила, способ-
ствующая разделению клеток. Наибольшее на-
пряжение за счет тургорного давления создается
именно в углах клеток (Jarvis et al., 2003). В этой об-
ласти формируется межклеточное пространство,
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которое до определенной степени расширяется
вдоль срединных пластинок, а по углам этого про-
странства наблюдаются электронно-плотные обла-
сти (рис. 2) (Roberts, Gonzalez-Carranza, 2007).
Структура стенки в этих областях имеет свои особен-
ности – они характеризуются отличиями в строении
пектинов и наборе белков (McCann, Knox, 2010).

Основные полимеры клеточной стенки, обеспе-
чивающие адгезию, – гомогалактуронаны. Именно
эта фракция пектинов наиболее широко пред-
ставлена в срединной пластинке и углах клеток
(Parker et al., 2001). Содержание других пектино-
вых фракций – рамногалактуронана I и рамнога-
лактуронана II – выявляется на низком уровне
(Jarvis et al., 2003). В зонах адгезии клеток наблюда-
ется повышенное содержание Ca2+ (Huxham et al.,
1999). Пектин, доставляемый к клеточной стенке
во время ее формирования, сильно этерифициро-
ван метильными группами. Ферменты пектинме-
тилэстеразы (pectinmethylesterases, PME) удаляют
метильные группы с гомогалактуронана и делают
его более доступным для взаимодействия с иона-
ми кальция, благодаря которым формируются ион-
ные сшивки. Сила таких ионных поперечных
мостиков значительно увеличивается, когда не-
сколько ионизированных остатков галактуро-
ната соседствуют друг с другом на каждой из двух
гомогалактуронановых цепей (Micheli, 2001). Эти
ионные сшивки влияют на механические свой-
ства гомогалактуронана – делают его менее гиб-
ким, что позволяет формировать прочные струк-
туры, удерживающие клетки связанными друг с
другом (Peaucelle et al., 2011). Активность PME
находится в балансе с активностью ингибиторов
пектинметилэстераз (pectinmethylesterase inhibi-

tors, PMEI), что позволяет поддерживать баланс
между прочностью и гибкостью при формирова-
нии адгезивных сайтов (Daher, Braybrook, 2015).
Характер метилирования гомогалактуронана отли-
чается в углах клеток и межклетниках (Manfield et
al., 2005), что говорит о разной роли этих областей
в поддержании межклеточной адгезии.

Адгезия клеток растений – комплексное явле-
ние, поэтому, помимо самих пектинов и их моди-
фикаций, на адгезию влияют еще и взаимодей-
ствия гомогалактуронана с другими компонента-
ми клеточной стенки. Важным является фактор
прикрепления срединной пластинки к первичной
клеточной стенке. Некоторые молекулы пектина
ковалентно связываются с ксилоглюканами, фор-
мируя пектин-ксилоглюкановые комплексы. Эти
комплексы соединяются с первичной стенкой на
каждой стороне срединной пластинки за счет
того, что ксилоглюкановый компонент может
легко связываться с целлюлозными микрофиб-
риллами (Cumming et al., 2005).

Помимо полисахаридов, в формировании ад-
гезивных сайтов принимают участие и специфи-
ческие для срединной пластинки белки (Jarvis et al.,
2003). Они могут образовывать нековалентные свя-
зи с пектинами или друг с другом. Например,
арабиногалактановые белки (arabinogalactan-
proteins, AGPs) связываются с пектинами по-
средством кальциевых сшивок (Baldwin, McCann,
Roberts, 1993). AGPs – это белки, полипептидная
цепь которых несет на себе большое количество
полисахаридных заместителей, содержащих ара-
бинозу и галактозу (Roberts, Gonzalez-Carranza,
2007). AGPs присутствуют вблизи клеточной стен-
ки и через якорь гликозилфосфатидилинозитола

Рис. 2. Схема соединения трех клеток и формирования межклеточного пространства между ними.
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(glicosylphosphatidylinositol, GPI) прикреплены к
плазматической мембране (Lin et al., 2022). AGPs,
связываясь с одной стороны с мембраной клетки,
а с другой – с полисахаридами матрикса клеточ-
ной стенки, являются важным фактором в при-
креплении клеточной стенки к мембране и в меж-
клеточной адгезии (рис. 3) (Tan et al., 2013).

В силу своей сложности природа межклеточ-
ной адгезии до сих пор остается не до конца изучен-
ной, однако на сегодня известно, что в обеспечении
адгезии принимает участие большое количество
компонентов клеточной стенки, взаимодействую-
щих друг с другом. Имеющиеся данные позволя-
ют утверждать, что пектины, а именно гомогалак-
туронан, играют большую роль в формировании
сайтов адгезии, поэтому далее будут рассмотрены
особенности синтеза именно этого типа полиме-
ров клеточной стенки.

ФЕРМЕНТЫ СИНТЕЗА И МОДИФИКАЦИИ 
ГОМОГАЛАКТУРОНАНА

Поскольку пектины играют важную роль в адге-
зии клеток, модификации их синтеза можно рас-
сматривать как перспективный инструмент для ре-
гуляции адгезии. В биосинтезе пектинов участвует
большое количество ферментов, среди которых
гликозил- и метилтрансферазы (Mohnen, 2008).

Гликозилтрансферазы
Полимеризация пектинов происходит за счет

присоединения к цепи полисахарида сахаров, пред-
ставленных в активированной форме нуклеозид-
дифосфатных остатков с формированием гли-
козидных связей. Большая часть таких остатков
синтезируется в цитозоле, а сама сборка поли-
сахаридных цепей осуществляется во внутреннем
пространстве аппарата Гольджи (Lampugnani et al.,
2018). В клеточную стенку пектины доставляются

посредством экзоцитоза везикул, при участии ак-
тиновых и миозиновых компонентов цитоскелета
(Mohnen, 2008).

Гликозилтрансферазы (glycosyltransferases,
GTs) – группа ферментов, катализирующих пере-
нос фрагментов простых сахаров от активирован-
ных донорных молекул к специфическим акцеп-
торным молекулам с образованием гликозидных
связей (Zabotina et al., 2021). В настоящий момент
известно более 100 семейств GTs. Гомология внут-
ри семейств GTs и между ними низкая, так как
большинство GTs ответственны за формирование
специфических связей. GTs подразделяют на два
типа. Тип I включает в себя ферменты, катализи-
рующие непрерывное добавление гликозильных
остатков и обеспечивающие тем самым эффек-
тивную полимеризацию. Обычно это интеграль-
ные мембранные белки, которые синтезируют го-
мополисахариды. GTs типа II катализируют только
один перенос, после которого комплекс фермент–
продукт диссоциирует. GTs типа II обычно имеют
общую топологию и состоят из короткого N-кон-
цевого цитоплазматического домена, трансмем-
бранного домена и большого каталитического до-
мена, обращенного к просвету Гольджи (Lampug-
nani et al., 2018).

GTs, принимающие участие в синтезе пекти-
нов, – часть семейства GT8. Внутри семейства
GT8 выделяют четыре группы ферментов: гликоге-
нин гликозилтрансферазы; инозитол 1-α-галак-
тозилтрансферазы; галактуронозилтрансферазы;
UDP-Gal:гликозид α-1,3-галактозилтрансфера-
зы (Yin et al., 2011). Третья группа включает в
себя GTs, принадлежащие к генному семейству
GAUT1-подобных генов, – они участвуют в поли-
меризации полисахаридов клеточной стенки рас-
тений (Amos, Mohnen, 2019). Семейство GAUT1-
подобных генов включает в себя 25 генов A. thali-
ana, среди которых 15 генов GAUT с идентично-

Рис. 3. Схема расположения арабиногалактановых белков в мембране и клеточной стенке растительной клетки.
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стью 37–68% (56–84% сходства) с GAUT1 (Sterling
et al., 2006) и 10 GAUT1-подобных генов (GATLs) с
процентом идентичности 39–44% (43–53% сход-
ства) с GAUT1 (Mohnen, 2008). Сравнительный
анализ (табл. 1) генов GAUT A. thaliana, Populus
trichocarpa и Oryza sativa позволил классифициро-
вать их на семь клад: клада A-1 (GAUT 1–3); A-2
(GAUT4); A-3 (GAUT 5 и 6); A-4 (GAUT7); B-1
(GAUT 8 и 9); B-2 (GAUT 10 и 11); C (GAUT 12–15)
(Caffall et al., 2009).

Ген GAUT1 кодирует белок гомогалактуронан α-
1,4-галактуронозилтрансферазу 1 (HG:α1,4GalAT),
являющийся ферментом биосинтеза пектинов с
биохимически подтвержденной активностью
(Sterling et al., 2001). Фермент GAUT1 катализирует
присоединение галактуроновой кислоты от UDP-
GalA к невосстанавливающему концу полимери-
зующегося гомогалактуронана (Atmodjo et al., 2011).
Сразу после синтеза белок GAUT1 имеет транс-
мембранный и каталитический домены, но в про-
цессе посттрансляционных модификаций проис-
ходит разрезание между Met167 и Arg168, в резуль-
тате чего белок утрачивает свой трансмембранный
домен. Для того чтобы оставаться связанным с
мембраной аппарата Гольджи, белок GAUT1 фор-
мирует комплекс с другой галактуронозилтранс-

феразой – GAUT7 (Atmodjo et al., 2013). Оба фер-
мента принадлежат к GTII и имеют характерную
для этого типа структуру. Последовательности ге-
нов, кодирующих белки GAUT1 и GAUT7 иден-
тичны на 36%, но несмотря на это белок GAUT7 не
имеет каталитической галактуронозилтрансфераз-
ной активности. Он ассоциируется с GAUT1 в ком-
плексе GAUT1:GAUT7, который поддерживается
как ковалентными, так и нековалентными взаи-
модействиями. GAUT1 является каталитической
субъединицей комплекса, а GAUT7 функциони-
рует, по крайней мере частично, для закрепления
GAUT1 на мембране Гольджи (Amos et al., 2018).
Этот комплекс действует на этапе элонгации, но
пока остается неизвестным, каким образом происхо-
дит инициация синтеза гомогалактуронана и прини-
мает ли в ней участие комплекс GAUT1:GAUT7.

GAUT1 и GAUT7 – наиболее активно экспрес-
сирующиеся гены семейства GAUT у A. thaliana.
Следующий по уровню экспрессии – ген GAUT4
(Biswal et al., 2018). Белок GAUT4 имеет очень
сходную с GAUT1 аминокислотную последова-
тельность (83% сходства), что позволяет предпо-
лагать сходство функций этих двух ферментов
(Caffall et al., 2009). Подавление экспрессии гена

Таблица 1. Характеристика генов клады GAUT из семейства GT8

Примечание: данных о функциональной активности продуктов генов GAUT3, GAUT15 найдено не было.

Ген Функция белка Место экспрессии Источник

GAUT1

α-1,4-галактуронозилтрансфераза, катализирует присо-
единение галактуроновой кислоты от UDP-GalA к невос-
станавливающему концу полимеризующегося 
гомогалактуронана

Все клетки Sterling et al., 2001

GAUT2
Результат неполной дупликации гена GAUT1; характерен 
исключительно для A. thaliana

Не экспрессируется Caffall et al., 2009

GAUT4 Участвует в синтезе гомогалактуронана Все клетки Biswal et al., 2018
GAUT5

Связываются в комплекс с GAUT1 для заякоривания Пыльники и пыль-
цевые трубки Lund et al., 2020

GAUT6

GAUT7
Ассоциируется с GAUT1 в комплекс GAUT1:GAUT7, 
функционирует для закрепления GAUT1 на мембране 
Гольджи

Все клетки Amos et al., 2018

GAUT8
Принимает участие в синтезе гомогалактуронана и кси-
лана клеточной стенки

Сосудистые ткани 
стебля

Bouton et al., 2002; 
Orfila et al., 2005

GAUT9
Предположительно, участвует в синтезе гомогалактуро-
нана и ксилана

Все клетки Caffall et al., 2009
GAUT10 Предположительно, участвуют в синтезе гомогалактуро-

нанаGAUT11

GAUT12
Участвует в синтезе глюкуроноксилана и гомогалактуро-
нана, принимает участие в синтезе вторичных клеточных 
стенок

Сосудистые ткани Persson et al., 2007; 
Caffall et al., 2009

GAUT13
Участвуют в синтезе гомогалактуронана, ксилана Пыльца и пыльце-

вые трубки Lund et al., 2020
GAUT14
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GAUT4 привело к снижению содержания гомога-
лактуронана в клетках проса (Biswal et al., 2018).

Продукты генов GAUT5 и GAUT6 так же, как и
белок GAUT7, могут связываться с GAUT1. Но, в
отличие от GAUT7, эти гены активно экспресси-
руются в основном в пыльниках и пыльцевых
трубках, где также принимают участие в синтезе
гомогалактуронана (Lund et al., 2020).

Ген GAUT2, вероятно, является результатом
неполной дупликации гена GAUT1, он характерен
исключительно для A. thaliana. Это подтверждает-
ся отсутствием активного транскрипта, который
являлся бы продуктом этого гена. Изменение экс-
прессии гена GAUT2 не повлияло на фенотип рас-
тений (Caffall et al., 2009).

Другой ген, значимый для биосинтеза пектина и
принадлежащий к группе GAUT, это GAUT8/QUA1,
продукт которого имеет 77%-ное сходство по
аминокислотной последовательности с GAUT1.
Этот ген высоко экспрессируется в сосудистых
тканях стебля растения (Orfila et al., 2005). У гете-
розиготных мутантов A. thaliana qua1-1 наблюда-
ется сниженная адгезия эпидермальных клеток
листьев и клеток верхушки корня (Durand et al.,
2009), что приводит к карликовости растений, а го-
мозиготные мутанты имеют летальный фенотип
(Caffall et al., 2009). В клеточных стенках мутантов
на 25% снижено количество GalA. В мембранных
препаратах стеблей мутантов qua1-1 снижена ак-
тивность как α-1,4-GalAT, так и β-1,4-XylT (Orfila
et al., 2005). Это позволяет предполагать, что фер-
мент GAUT8 принимает участие в синтезе не
только гомогалактуронана, но и ксилана клеточ-
ной стенки.

Мутанты по генам GAUT9, GAUT10 и GAUT11
также характеризовались сниженным содержа-
нием GalA в проростках, а GAUT9 – еще и повы-
шенным содержанием ксилана. Следует подчерк-
нуть, что явных нарушений адгезии или изменения
роста у мутантов по этим генам не наблюдалось
(Caffall et al., 2009).

IRX8 – продукт гена GAUT12 – характеризуется
61%-ным аминокислотным сходством с GAUT1.
Мутанты gaut12/irx8 имеют нарушения в ксилеме
и более тонкую вторичную клеточную стенку
(Persson et al., 2007). Такой фенотип проявляется
за счет пониженного содержания глюкуронокси-
лана и гомогалактуронана (Caffall et al., 2009). Кро-
ме того, наличие хотя бы одной не мутантной алле-
ли GAUT12/IRX8, как и в случае с GAUT8/QUA1, не-
обходимо для выживаемости растений, поскольку
гомозиготные мутации оказались летальными
(Caffall et al., 2009). Наиболее высокий уровень
экспрессии гена GAUT12 наблюдается в сосуди-
стых тканях, в богатых глюкуроноксиланом обла-
стях, что позволяет предполагать, что этот ген
участвует в синтезе вторичных клеточных стенок
у двудольных растений (Persson et al., 2007).

Ферменты, кодируемые генами GAUT13 и
GAUT14, принимают активное участие в синтезе
гомогалактуронана в пыльце и пыльцевых труб-
ках. Экспрессия этих генов в пыльцевых трубках
оказалась в 6–9 раз больше, чем экспрессия GAUT1
(Lund et al., 2020). Мутанты gaut13 и gaut14 харак-
теризуются повышенным содержанием GalA и
пониженным содержанием Xyl и Rha в клеточных
стенках. Выявленная коэкспрессия этих генов с
GAUT12 свидетельствует об их участии в синтезе
ксилана (Caffall et al., 2009).

Несмотря на то, что для большинства генов се-
мейства GAUT была показана их важность в про-
цессе синтеза компонентов клеточной стенки,
все имеющиеся на данный момент результаты ос-
нованы на изучении мутантов по определенным
генам, и точная биохимическая роль для боль-
шинства продуктов генов этого семейства до сих
пор не подтверждена.

Метилтрансферазы
Важную роль для поддержания структуры кле-

точной стенки играет метилэтерификация гомо-
галактуронана. Галактуроновая кислота в составе
гомогалактуронана большинства клеточных сте-
нок этерифицирована по карбоксильной группе
C6 (Derbyshire et al., 2007). Реакцию этерификации
катализирует фермент гомогалактуронан-метил-
трансфераза (homogalacturonan methyltransferase,
HG-MT). HG-MT связана с мембраной и имеет
каталитический домен, расположенный в просвете
аппарата Гольджи. В качестве донора метиль-
ной группы при этерификации выступает S-аде-
нозилметионин (S-adenosylmethionine, SAM)
(Ridley et al., 2001). Предполагается, что растения
могут содержать несколько HG-MT, которые от-
личаются сродством к гомогалактуронану с разной
степенью метилирования (Mohnen, 2008). HG-MT
коэкспрессируется с GAUT1 и GAUT7, это указы-
вает на то, что процессы синтеза и этерификации
пектина связаны друг с другом (Caffall, Mohnen,
2009). Однако было показано, что синтез все же
предшествует этерификации (Atmodjo et al., 2013).

Описано несколько генов, кодирующих пред-
положительные HG-MT, среди которых гены
QUA2 и QUA3, принадлежащие семейству QUA2.
Семейство QUA2 включает в себя 29 генов A. thali-
ana, для каждого из которых характерен предпо-
лагаемый SAM-зависимый МТ-домен. Ряд экс-
периментов показал, что эти гены могут действи-
тельно кодировать HG-MT. Мутантные растения
A. thaliana qua2-1 характеризуются карликовым
фенотипом, сниженным на 50% содержанием го-
могалактуронана и дефектами в клеточной адге-
зии (Mouille et al., 2007). В клетках, которые были
подвергнуты нокдауну гена QUA3 посредством
РНК-интерференции, пектин был менее этери-
фицирован, по сравнению с диким типом. Кроме
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того, были отмечены изменения в составе и сбор-
ке полисахаридов клеточной стенки. Однако нок-
даун QUA3, в отличие от QUA2, никак не повлиял
на адгезию клеток (Miao et al., 2011). Помимо ге-
нов семейства QUA2, предположительную роль в
этерификации пектинов может играть белок CGR3
(cotton Golgi-related 3). При анализе данного бел-
ка из A. thaliana было показано, что он имеет об-
щие с S-аденозилметионинметилтрансферазами
консервативные остатки. CGR3 локализован в
аппарате Гольджи, и ген, его кодирующий, коэкс-
прессируется с генами биосинтеза пектина. Кле-
точные стенки мутантов с нокаутом гена CGR3 име-
ют сниженный уровень этерификации гомога-
лактуронана (Held et al., 2011).

Несмотря на все эксперименты с изменением
экспрессии генов QUA2, QUA3 и CGR3, функцио-
нальная активность их белковых продуктов в каче-
стве HG-MT биохимически не была подтверждена.

Пектинметилэстеразы и полигалактуроназы

Адгезия клеток растений необходима для под-
держания целостности организма, но процесс раз-
деления клеток также важен для протекания не-
которых процессов в жизни растения. Разделение
клеток после деления происходит за счет двух про-
цессов: деметилирования гомогалактуронана и гид-
ролиза полимерных цепочек. Для осуществления
этих процессов в клетках растений существуют
ферменты – PMEs и полигалактуроназы (polygalac-
turonase, PGs) соответственно (Daher, Braybrook,
2015).

PMEs имеют активность, обратную метилтранс-
феразам, – они деметилируют полигалактурона-
ны клеточных стенок. Семейство генов PME вклю-
чает в себя 68 PME-связанных генов у A. thaliana
(Micheli, 2001). Активность PMEs необходима для
последующей работы полигалактуроназ, которые
гидролизуют деэтерифицированный гомогалакту-
ронан. Полигалактуроназы представлены круп-
ным семейством генов, которые являются по-
ложительными регуляторами созревания пло-
дов, опадения листьев, роста и расхождения клеток
(Xiao et al., 2014).

Различные мутанты A. thaliana и других видов
растений как по генам пектинметилэстераз, так и
по генам полигалактуроназ показали, что оба эти
фермента необходимы для разделения клеток в
различных частях растений (Bird et al., 1988; At-
kinson et al., 2002; Rhee et al., 2003; Francis et al.,
2006; Ogawa et al., 2009). Эти эксперименты под-
тверждают, что PG-опосредованная PME-зави-
симая деградация пектина – ключевое событие в
разделении клеток в онтогенезе растения.

ИССЛЕДОВАНИЯ, НАПРАВЛЕННЫЕ 
НА ПОИСК СПОСОБОВ СНИЖЕНИЯ 
АДГЕЗИОННЫХ ВЗАИМОДЕЙСТВИЙ 

МЕЖДУ КЛЕТКАМИ

Межклеточная адгезия, лежащая в основе об-
разования клеточных агрегатов при культивиро-
вании клеток растений в жидких питательных сре-
дах, – характерная черта любого растения как мно-
гоклеточного организма. Формирование агрегатов
в культуре клеток растений представляется нежела-
тельным с точки зрения коммерческого использо-
вания культур клеток растений в качестве экспрес-
сионных платформ для наработки рекомбинантных
белков в биореакторах, а также для получения фар-
мацевтически ценных вторичных метаболитов.
Именно этот факт послужил толчком к развитию
исследований, направленных на поиск способов
снижения адгезионных характеристик клеток
растений in vitro. Более того, нарушение адгези-
онных взаимодействий между клетками может
послужить одним из способов увеличения метабо-
лических возможностей клеточных культур расте-
ний за счет формирования более мелких клеточных
агрегатов с большей доступностью компонентов
питательной среды составляющим их клеткам.

Первые попытки снижения агрегированности
клеточных культур и уменьшения размеров кле-
точных агрегатов были направлены на разруше-
ние уже сформировавшихся клеточных стенок,
что приводило к ослаблению адгезионных взаи-
модействий между клетками. Для этих целей ис-
пользовались различные подходы, направленные
на разрушение клеточных стенок с применением
химических и механических способов (Patil, Rob-
erts, 2013). Успешность применения некоторых из
них была связана не только с уменьшением агре-
гированности отдельных видов клеточных куль-
тур, но и приводила к возрастанию их продуктив-
ности в отношении целевых метаболитов.

С накоплением знаний о генетической приро-
де межклеточной адгезии клеток растений, а так-
же с развитием и совершенствованием молеку-
лярных методов, появились способы влияния на
адгезивные свойства путем нарушения синтеза
конкретных компонентов клеточных стенок. На
примере серии Т-ДНК-мутаций A. thaliana была
продемонстрирована успешность выключения
(нокаутов) экспрессии некоторых генов, ответ-
ственных за синтез компонентов клеточных сте-
нок. Снижение экспрессии этих генов за счет
применения методов РНК-интерференции (нок-
дауны) также было связано с изменением состава
клеточных стенок и ослаблением адгезионных
взаимодействий между клетками. Так, например,
Т-ДНК-индуцированные мутанты A. thaliana с
инсерцией в район гена GAUT4 характеризова-
лись пониженным содержанием гомогалактуро-
нана в клеточных стенках (Caffall et al., 2009). По-
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давление экспрессии этого же гена методом РНК-
интерференции приводило не только к сниже-
нию как количества гомогалактуронана, так и со-
держания рамногалактуронана II, а также к нару-
шению поперечных кальциевых сшивок между
пектиновыми полимерами (Li et al., 2019). Сре-
ди Т-ДНК-мутантов по генам GAUT9, GAUT10,
GAUT11, GAUT13, GAUT14 наблюдались измене-
ния в количественном содержании галактуроно-
вой кислоты, что может свидетельствовать о нару-
шениях синтеза пектиновых полимеров (Caffall et
al., 2009). Нарушение экспрессии гена GAUT12 пу-
тем РНК-интерференции также приводило к сни-
жению содержания пектиновых полимеров в кле-
точных стенках (Biswal et al., 2015). Для Т-ДНК-му-
тантов по гену GAUT8/QUA1, помимо изменений
в составе клеточных стенок, было показано нару-
шение межклеточной адгезии и снижение агре-
гированности в суспензионной культуре клеток
A. thaliana (Bouton et al., 2002; Orfila et al., 2005).

Помимо генов семейства GAUT, нарушение
экспрессии которых приводило к изменению стро-
ения клеточной стенки, выявлены гены других
семейств, нарушение экспрессии которых также
приводило к ослаблению адгезионных характери-
стик клеток растений. Так, нокдаун методом
РНК-интерференции гена QUA3, принадлежаще-
го семейству генов QUA и кодирующего гомога-
лактуронат метилтрансферазу, был связан с изме-
нениями в составе клеточных стенок A. thaliana
(Miao et al., 2011). Т-ДНК-мутация по гену QUA2
привела к снижению количества гомогалактуро-
нана в клеточной стенке и к нарушениям межкле-

точной адгезии (Mouille et al., 2007). Таким обра-
зом, вышеприведенные примеры успешного при-
менения методов инсерционного мутагенеза и
РНК-интерференции убедительно демонстриру-
ют, что пути биосинтеза различных компонентов
клеток растений, обеспечивающих их адгезион-
ные характеристики, могут быть модифицирова-
ны и ослаблены.

Необходимо подчеркнуть, что среди генов се-
мейства GAUT наибольший интерес, с точки зре-
ния влияния на межклеточную адгезию и сниже-
ние агрегированности, представляют гены GAUT1
и GAUT7, поскольку именно они играют ведущую
роль в полимеризации гомогалактуронана (At-
modjo et al., 2011). Можно предполагать, что нару-
шение структуры этих генов и подавление их экс-
прессии приведут к снижению синтеза пектинов
и нарушению структуры клеточной стенки, что в
результате будет связано с ослаблением межкле-
точной адгезии. Однако пока нет работ, демон-
стрирующих то, как нарушение экспрессии этих
генов влияет на состав клеточных стенок и на вза-
имодействие клеток растений в суспензионных
культурах. На рис. 4 представлена гипотетическая
схема возможных последствий выключения ге-
нов GAUT1 и GAUT7.

Гены GAUT1 и GAUT7 кодируют белки, кото-
рые вместе образуют комплекс полимеризации
пектинов, расположенный на внутренней сторо-
не мембраны аппарата Гольджи. GAUT7 служит
мембранным якорем для GAUT1, который в свою
очередь отвечает за присоединение галактуроно-
вой кислоты к полимерной цепи гомогалактуро-

Рис. 4. Гипотетическая схема влияния нарушения экспрессии генов GAUT1 и GAUT7 на межклеточные взаимодей-
ствия.
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нана. Синтезированные полимеры посредством
везикулярного транспорта доставляются к кле-
точной стенке, где входят в состав срединных
пластинок и образуют сайты адгезии клеток
растений. Предполагается, что при нарушении
структуры генов GAUT1 и GAUT7 белковый ком-
плекс GAUT1:GAUT7 не будет формироваться,
вследствие чего нарушится процесс полимериза-
ции гомогалактуронана. Отсутствие в клеточной
стенке главного компонента, ответственного за ад-
гезию клеток, может привести к полному их раз-
делению и снижению количества клеток, входящих
в состав агрегатов при культивировании суспензий.
Уже известны геномные последовательности генов
GAUT1 и GAUT7 для A. thaliana и последовательно-
сти их ортологов у других видов растений (Yin et al.,
2011), что позволяет применять методы генетиче-
ского редактирования с использованием направ-
ляемых нуклеаз, например Cas9, для получения
линий с изменениями в заданных участках инте-
ресующих генов.

Создание серии мутаций с нокаутами по генам
GAUT1 и GAUT7 представляется чрезвычайно пер-
спективным в биотехнологии как с точки зрения
практического применения данного подхода для
снижения агрегированности клеточных культур
растений, так и для решения фундаментальной
проблемы, направленной на выявление генов,
участвующих в формировании адгезионных ха-
рактеристик клеток растений. Хорошо разрабо-
танные к настоящему времени простые и надеж-
ные методы детекции флуоресцентных белков
(зеленого флюоресцентного белка и его аналогов)
позволят исследователям использовать гены этих
белков в качестве целевых для оценки изменения
метаболических характеристик клеточной культу-
ры, полученной на основе мутаций по генам, вовле-
ченным в синтез компонентов клеточной стенки.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
За счет простоты культивирования, а также на-

личия механизмов эукариотического фолдинга и
посттрансляционных модификаций белков, расти-
тельные клеточные культуры являются перспек-
тивной платформой для наработки рекомбинант-
ных белков в производственных масштабах. Од-
нако тот факт, что выход белка в растительных
клетках существенно ниже, чем в других системах
экспрессии, затрудняет их использование. По-
скольку низкий выход продукта может быть след-
ствием неоднородности метаболических способ-
ностей клеток в разных частях агрегатов, образуе-
мых растительными клетками в суспензиях, то
одним из подходов к увеличению накопления це-
левого продукта может стать снижение размера
таких агрегатов.

В основе образования агрегатов лежит харак-
терное для большинства растительных клеток яв-

ление межклеточной адгезии – за счет компонен-
тов клеточных стенок клетки не расходятся полно-
стью после завершения цикла деления.
Адгезионные взаимодействия – это комплексное
явление, на которое оказывает влияние большое
количество различных факторов. Однако показано,
что наибольший вклад в адгезию вносят пектины
клеточных стенок – благодаря их взаимодей-
ствию друг с другом и с другими компонентами
клеточных стенок клетки остаются связанными.
В синтезе и модификации пектиновых полиме-
ров принимает участие большое количество фер-
ментов, многие из которых кодируются генами,
принадлежащими семейству GAUT. Показано,
что нарушение экспрессии некоторых генов это-
го семейства приводит к изменению количе-
ственного содержания пектинов клеточных сте-
нок, а часть таких мутаций – причина нарушения
межклеточной адгезии.

Нарушение экспрессии генов, участвующих в
синтезе пектинов, может способствовать изуче-
нию влияния различных этапов синтеза пектинов
на адгезию, а также выявлению взаимосвязи агре-
гированности культуры и количества нарабаты-
ваемого рекомбинантного белка. Показано, что
снижение размера агрегатов влияет на продук-
тивность культур в отношении вторичных мета-
болитов, поэтому такая же связь может быть об-
наружена и в отношении рекомбинантных белков.
Наиболее интересными в данном контексте явля-
ются гены, участвующие в формировании главного
комплекса полимеризации гомогалактуронана –
GAUT1 и GAUT7, поскольку их вклад в адгезию
представляется наибольшим.
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The use of higher plants cell cultures for recombinant protein production, including medical ones, seems to
be promising alternative to existing platforms based on mammalian or bacterial cells. Doubtless advantage of
plant cells is a total absence of animal viruses and prions contamination risks, high growth rate, relatively low
cultural medium components cost and the ability to ensure the production of recombinant proteins under
strictly controlled conditions of bioreactors in accordance with GMP standards (Good Manufacturing Prac-
tice). Despite the fact that plant cells are already commercially used for biopharmaceuticals production, there
are still many unsolved problems in this direction. The most important ones are rather low level of recombi-
nant protein yield and cells ability to form aggregates during in vitro cultivation. Cell aggregates formation that
differs on size is a serious problem during the suspension cultures cultivation, especially in large volumes of
commercial bioreactors. The basis of aggregate formation in suspension cell cultures is ability of plant cells to
adhere. This review considers the features of the plant cell structure, the biochemical mechanisms underlying
adhesion and their genetic basis. Perspectives of modern genetic editing methods for altering functioning of
genes that takes part in providing plant cells adhesion are considered.
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Настоящий обзор посвящен актуальной проблеме восстановления поврежденных нервов с помо-
щью стволовых клеток. В нем представлен анализ собственных данных и сведений литературы о
развитии стволовых клеток мезенхимного и нейрального происхождения в условиях измененного
микроокружения при трансплантации в поврежденный нерв лабораторных животных. Проведено
сравнение регенеративных потенций пересаженных клеток и сделана оценка их влияния на репара-
тивные процессы в нерве реципиента. Выявление различий воздействия стволовых клеток разного
генеза на регенерирующий нерв позволило предположить, что клеточная терапия оказывает влия-
ние на процессы валлеровской дегенерации в ранние сроки после травмы нерва. Сделан вывод о не-
обходимости углубленных фундаментальных исследований молекулярной регуляции процессов
валлеровской дегенерации и их изменений под влиянием экзогенных стволовых клеток.

Ключевые слова: регенерация нерва, нейральные стволовые/прогениторные клетки, мезенхимные
стволовые клетки, трансплантация
DOI: 10.31857/S0042132422060060

ВВЕДЕНИЕ

В последние десятилетия активно ведется по-
иск новых способов стимуляции восстановления
поврежденных нервов. В качестве способов улуч-
шения восстановления поврежденных перифери-
ческих нервных проводников в эксперименте ис-
пользуют воздействие физических факторов: элек-
тростимуляции и магнитного поля, применяют
новые лекарственные препараты, разрабатывают
специальные конструкции – кондуиты, соединя-
ющие проксимальный и дистальный сегменты
поврежденного нерва, совершенствуют хирургиче-
ские способы восстановления целостности нерв-
ных проводников, проводят разработку препаратов
клеточной и генной терапии (Щаницын и др.,
2017; Тутуров и др., 2019; Масгутов и др., 2020; Бо-
гов и др., 2021; Ништ и др., 2021; Busuttil et al.,
2017; Boldyreva et al., 2018; Sarker et al., 2018; Eh-
medah et al., 2019; Mathot et al., 2019; Kubiak et al.,
2020; Parker et al., 2021; Idrisova et al., 2022; Lu et al.,
2022). В исследованиях последних лет продолжа-
ется поиск стволовых клеток (СК), применение
которых может стимулировать регенерацию нер-
ва после повреждения (Cofano et al., 2019; Masgu-
tov et al., 2019; Sukhinich et al., 2020a,b; Lavorato et al.,
2021; Pan et al., 2021; Siemionow et al., 2022). Сле-
дует отметить, что молекулярные механизмы вли-

яния клеточной терапии на ткани реципиента по-
прежнему неясны. Трансплантация разных видов
СК в поврежденный нерв, в сегмент аутологичного
нерва или в кондуит, соединяющий проксималь-
ный и дистальный концы перерезанного нерва,
позволяет прояснить ряд вопросов, касающихся
взаимоотношений экзогенных и эндогенных кле-
ток, и выдвинуть предположения о механизмах
влияния клеточной терапии на дегенерацию и ре-
паративные процессы, происходящие в нерве ре-
ципиента после травмы и при различных перифе-
рических невропатиях. Целью настоящего обзора
стало обобщение собственных данных и сведений
литературы о применении для эксперименталь-
ной терапии механического повреждения нерва
нейральных стволовых/прогениторных клеток и
мезенхимных стволовых клеток, полученных из
разных источников.

ПРОБЛЕМА ВОССТАНОВЛЕНИЯ 
ПЕРИФЕРИЧЕСКИХ НЕРВНЫХ 

ПРОВОДНИКОВ ПОСЛЕ ПОВРЕЖДЕНИЯ
Актуальность изучения восстановления пери-

ферических нервов связана с высокой частотой
их повреждения при переломах и ушибах верхних
и нижних конечностей. Кроме того, сдавление
нервных стволов с расстройствами проведения

УДК 57.017.35-611.832
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наблюдают при различных новообразованиях.
Расстройства периферической иннервации про-
слежено при социально значимых заболеваниях:
сахарном диабете и рассеянном склерозе. Извест-
но, что нарушение проводимости перифериче-
ских нервов нередко приводит к инвалидности,
что определяет высокую социальную и практиче-
скую значимость проблемы.

Изучение регенерации нервов после травмы
имеет давнюю историю, начиная с классических
исследований (Дойников, 1955; Waller, 1852; Ra-
mon y Cahal, 1928). В настоящее время установле-
но, что степень успеха восстановления поврежден-
ных нервных проводников зависит от тяжести ме-
ханической травмы (Sunderland, 1990; Kerns et al.,
2021), протяженности дефекта (Щаницын и др.,
2017; Siemionow, Brzezicki, 2009) и времени, про-
шедшего между травмой и операцией (Сотников,
1976; Щедренок и др., 2013; Jonsson et al., 2013).

Применение традиционных хирургических под-
ходов, в частности аутонейропластики, и совер-
шенствование шовной техники не всегда обеспечи-
вает восстановление функций поврежденного
нервного проводника. То же касается и кондуитов,
соединяющих проксимальный и дистальный сег-
менты поврежденного периферического нерва. Не-
смотря на большое разнообразие созданных кон-
струкций (Челышев, Богов, 2008; Щаницын и др.,
2017; Valentini et al., 1989; Kemp et al., 2008; Sarker
et al., 2018; Sukhinich et al., 2020а), на разработку
для них специальных биодеградируемых материа-
лов, на создание наполнителей (скаффолдов), ими-
тирующих структуру эндоневрия, в практической
медицине по-прежнему оптимальным методом
для соединения дистального и проксимального
концов поврежденного проводника остается ауто-
трансплантация фрагмента нервного ствола
(Grinsell, Keating, 2014; Lovati et al., 2018). Это свя-
зано с тем, что искусственные кондуиты не могут
обеспечить необходимое для регенерации аксо-
нов микроокружение, в то время как фрагмент
донорского нерва, состоящий из нейритов, ней-
ролеммоцитов, клеток кровеносных сосудов,
фибробластов и других структурных составляю-
щих эндоневрия, содержит необходимые для ро-
ста и регенерации нервных отростков сигнальные
молекулы, факторы роста и белки экстрацеллю-
лярного матрикса.

Восстановление нерва после травмы зависит
от тяжести повреждения. Предложена (Sunder-
land, 1990) классификация степени повреждения
нервных проводников по гистологическим при-
знакам, выделено пять степеней тяжести повре-
ждения нерва после травмы. Травма первой сте-
пени приводит к временному нарушению про-
водимости, мотонейроны и нейроны спинальных
ганглиев, а также их аксоны при этом не дегенери-
руют; поражение характеризуется локальной деми-

елинизацией. Травма второй степени приводит к
нарушению проводимости, непрерывность пери-
невральной и эпиневральной оболочек сохранена.
При травме третьей степени происходит пораже-
ние эндоневрия, но периневрий и эпиневрий оста-
ются неповрежденными. Восстановление после
травмы третьей степени возможно, но может по-
требоваться хирургическое вмешательство. При
повреждении четвертой степени только эпиневрий
остается неповрежденным. В этом случае требуется
хирургическое лечение. Когда утрачивается не-
прерывность эндоневрия, в дистальном сегменте
происходит валлеровская дегенерация (Wallerian
degeneration, WD). Регенерация нейритов затруд-
нена из-за развивающегося отека, сосудистого
стаза, ишемии, фиброза, образование рубца усу-
губляет повреждения пери- и эпиневрия. Трав-
ма пятой степени предполагает полное наруше-
ние непрерывности нервного ствола, что приво-
дит к потере двигательной, сенсорной и
вегетативной иннервации. При тяжелой травме
нерва в результате полной дегенерации аксонов
его дистального конца нарушается нейротрофи-
ческое влияние на ткани-мишени, что может
приводить к необратимой атрофии последних.
При абортивной регенерации поврежденного нерва
нередко образуется травматическая неврома (Нозд-
рачев, Чумасов, 1999).

Следует отметить, что повреждения нервных
проводников, связанные с нейродегенеративными
демиелинизирующими заболеваниями, в настоя-
щем обзоре не рассматриваются. Патологические
механизмы, лежащие в основе механического по-
вреждения нейритов и вторичной их дегенерации
вследствие повреждения шванновских клеток и
миелина, различны. Многие вопросы о молеку-
лярно-клеточных механизмах развития таких за-
болеваний (рассеянный склероз, синдром Гийе-
на–Барре и др.) остаются нерешенными (McGo-
nigal et al., 2022) и требуют специального анализа.

Процессы дегенерации и регенерации аксонов
в нервном стволе после механического поврежде-
ния тесно взаимосвязаны. Для понимания меха-
низмов восстановления нервных волокон и раз-
работки новых способов их стимуляции необ-
ходимо исследовать процессы WD. За время,
прошедшее с первого описания WD (Waller, 1852)
до сегодняшних исследований, структурные из-
менения в дистальном сегменте поврежденного
нерва детально описаны. Молекулярные меха-
низмы, регулирующие эти изменения, до конца
не ясны и исследуются в настоящее время с помо-
щью генетических и молекулярно-биологических
технологий (Tricaud, Park, 2017).

После повреждения миелинового нервного
волокна в течение первых суток наблюдают от-
слаивание от миелиновых оболочек и дегенера-
цию осевых цилиндров (Rosell, Neukomm, 2019),
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впоследствии происходит биохимический распад
миелина. В процессе фагоцитоза продуктов рас-
пада миелина участвуют шванновские клетки
(ШК, нейролеммоциты), резидентные и гемато-
генные макрофаги. В течение первых трех суток
после повреждения ШК дистального сегмента
нерва проходит этап дедифференцировки. Мие-
линизирующие ШК преобразуются в немиелини-
зирующие клетки, экспрессирующие ряд белков,
не свойственных миелинизирующим ШК, и ста-
новятся способными к пролиферации и секреции
многочисленных цитокинов и сигнальных моле-
кул. Они формируют пути последующей регене-
рации аксонов, выстраиваясь цепочками в виде
так называемых бюнгнеровских тяжей (Jessen,
Mirsky, 2016). В период дедифференцировки в них
наблюдают ядерную транслокацию β-катенина,
повышение экспрессии лизосомальных белков, ак-
тивацию аутофагии, реэкспрессию генов, характер-
ных для предшественников ШК, и экспрессию ге-
нов, несвойственных ни зрелым ШК, ни их
предшественникам (Tricaud, Park, 2017). Поэто-
му некоторые авторы называют их репарационны-
ми ШК (repair Schwann cells) (Jessen, Mirsky, 2016;
Zigmond, Echevarria, 2019). Программа дедиффе-
ренцировки ШК сопряжена с активацией транс-
крипционного c-Jun, который быстро активиру-
ется в ШК после повреждения (Jessen, Mirsky, 2016).
Показано, что при дедифференцировке ШК задей-
ствован также сигнальный путь Notch (Tricaud,
Park, 2017). Однако ключевое событие, которое
запускает описанный каскад реакций и происхо-
дящее в первые часы (возможно, минуты) после
травмы, по-прежнему неизвестно.

Практически одновременно с происходящими
дегенеративными изменениями в поврежденном
нерве начинается регенерация нервных волокон
и их рост из проксимального сегмента нерва на
периферию. Скорость восстановления нервных во-
локон зависит от того, насколько слаженно проис-
ходят процессы WD, образование миелиновых
овоидов, миграция гематогенных макрофагов, ко-
торые, в свою очередь, вместе с популяцией рези-
дентных макрофагов выделяют цитокины, при-
водящие к активации ШК и способствующие ре-
моделированию внеклеточного матрикса.

Одну из ключевых ролей в процессе валлеров-
ской демиелинизации играют макрофаги гема-
тогенного происхождения (Zigmond, Echevarria,
2019). Эти клетки вместе с другими фагоцитами
(резидентными макрофагами и ШК) участвуют в
утилизации продуктов распада миелина, препят-
ствующих регенерации нервных волокон в повре-
жденном нерве. Как и в других тканях, в нерве
встречают макрофаги двух полярных фенотипов –
М1 и М2. Макрофаги M1 связаны с провоспали-
тельными функциями и нейродегенеративными
процессами, макрофаги M2 способствуют репа-
ративным процессам (Zigmond, Echevarria, 2019).

В настоящее время особое внимание исследо-
вателей привлекают молекулярные механизмы, ко-
торые запускают процессы WD, взаимоотношения
макрофагов и ШК после травмы и при аутоиммун-
ных заболеваниях. Выяснение механизмов молеку-
лярно-клеточной регуляции WD позволит предло-
жить новые способы стимулирования регенера-
ции и сохранения целостности аксонов. В этой
связи усилия экспериментальной клеточной те-
рапии и генной терапии, направленные на уско-
рение роста регенерирующих аксонов, восста-
новление их проводимости и на формирование не-
обходимого для их регенерации микроокружения,
имеют не только практическое, но и важное теоре-
тическое значение в области клеточной биологии.

КЛЕТОЧНАЯ ТЕРАПИЯ 
ПОВРЕЖДЕНИЙ НЕРВА

За последние четверть века накоплен большой
материал по использованию различных СК для
терапии травмированного нерва (Петрова, 2012;
Kubiak et al., 2020). Сначала в качестве такой тера-
пии применяли сингенные ШК (нейролеммоци-
ты), в том числе генетически модифицированные
генами нейротрофических факторов. Позднее ста-
ли использовать эмбриональные СК, СК волося-
ных фолликулов, индуцированные плюрипотент-
ные СК и др. В настоящее время для эксперимен-
тальной терапии нерва эмбриональные СК не
применяют, что связано, по-видимому, с их ту-
морогенностью (Ревищин и др., 2017).

В современной регенеративной биомедицине
для экспериментальной клеточной терапии наи-
более широко используют мезенхимные стволо-
вые клетки (МСК), полученные из разных источ-
ников (Арутюнян и др., 2018; Чаплыгина и др.,
2022; Mukhamedshina et al., 2019; Murray, Krasno-
dembskaya, 2019; Payushina et al., 2022). Для экспе-
риментальной клеточной терапии механического
повреждения нерва также наиболее часто исполь-
зуют МСК (Masgutov et al., 2019; Mathot et al.,
2019; Mukhamedshina et al., 2019; Siemionow et al.,
2022). В отдельных работах применяют нейральные
СК (Gu et al., 2010; Franchi et al., 2012; Xu et al., 2013;
Wang et al., 2017). Эксперименты, в которых СК
помещают в пересаженный сегмент аутологично-
го донорского нерва или в кондуит, соединяю-
щий проксимальный и дистальный сегменты пе-
ререзанного нерва, или непосредственно в повре-
жденный нервный ствол, позволяют исследовать
влияние их сигнальных молекул и биологически
активных веществ на репаративные процессы
нерва реципиента.

Многолетний поиск адекватной клеточной те-
рапии для нерва связан с разработкой подходов
направленного роста аксонов, а также с изучени-
ем нейропротекторных факторов для мотонейро-
нов и чувствительных нейронов спинальных ган-
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глиев, которые могут быть подвержены ретроград-
ным изменениям (хроматолизу и дегенерации) при
перерезке нерва. В настоящее время необходи-
мы углубленные фундаментальные исследова-
ния свойств СК, благодаря которым они могут
оказывать стимулирующее влияние на репаратив-
ные процессы, происходящие в нерве после повре-
ждения. Эти исследования касаются выяснения
судьбы пересаженных клеток, их дифференци-
ровки в условиях несвойственной для них струк-
турной ниши, особенностей их секретома, воз-
можностей микровезикулярной передачи инфор-
мации и др. Необходимость проведения такого
анализа актуальна прежде всего для нейральных
стволовых/прогениторных клеток, а также
МСК, которые чаще других используются в экс-
периментах по стимуляции регенерации нервов.

СВОЙСТВА НЕЙРАЛЬНЫХ СТВОЛОВЫХ 
КЛЕТОК И ОСОБЕННОСТИ 

ИХ СЕКРЕТОМА
Нейральные стволовые клетки (НСК) – муль-

типотентные клетки, из которых дифференциру-
ются нейроны, астроциты, олигодендроциты,
клетки эпендимы. Нейральные стволовые/проге-
ниторные клетки (НСПК) – термин, используе-
мый в регенеративной медицине, введенный для
обозначения НСК вместе с ранними коммитиро-
ванными предшественниками. НСПК описаны в
ЦНС взрослых животных и человека: в коре го-
ловного мозга, гиппокампе, сетчатке, полосатом
теле, обонятельной луковице, в мозжечке и в
спинном мозге (Ревищин и др., 2017; Wang et al.,
2017; Anderson et al., 2020; Finkel et al., 2021). НСК
расположены в определенных нейрогенных струк-
турных нишах, которые содержат молекулярные
морфогены и сигнальные молекулы и способствуют
поддержке нейрогенеза (Alvarez-Buylla, Lim, 2004).

НСПК, выделенные как из эмбриональных за-
кладок ЦНС, так и из взрослого мозга, нашли
широкое применение в регенеративной медици-
не для терапии нейродегенеративных заболева-
ний в эксперименте (Ревищин и др., 2017). Показа-
но, что эти клетки способны улучшать регенерацию
в ЦНС. Трансплантацию НСПК в эксперименте
применяют для терапии нейродегенеративных за-
болеваний: болезни Паркинсона, болезни Альц-
геймера, бокового амиотрофического склероза,
нейронного цероидного липофусциноза, болезни
Гентингтона, рассеянного склероза, а также при
лечении черепно-мозговых травм, травм спинно-
го мозга, инсульта и ряда других патологий (Реви-
щин и др., 2017; De Gioia et al., 2020; Namestnikova
et al., 2020; Finkel et al., 2021).

Первоначально считали, что трансплантация
нейрогенных клеток-предшественников в ЦНС
может служить заместительной терапией: диффе-
ренцируясь в нервные и глиальные клетки, НСК

способны восполнять их недостаток при повре-
ждениях головного и спинного мозга. Есть мне-
ние, что в условиях пересадки экзогенных НСПК
в поврежденный нерв они могут дифференциро-
ваться в ШК (Wang et al., 2017). Однако пока пред-
положение о такой трансдифференцировке оста-
ется вопросом для дискуссий, предполагают, что
это возможно только после предварительной на-
правленной дифференциации НСК в условиях
in vitro с использованием специальных индукторов.
В настоящее время при разработке терапии с ис-
пользованием НСПК их чаще рассматривают как
источник нейротрофических и ростовых факторов.

Секретом НСК подробно описан и проанали-
зирован в ряде обзорных статей (Wang et al., 2017;
De Gioia et al., 2020). В секретоме НСК авторы
выделяют нейротрофические факторы, факторы
роста и другие биологически активные вещества.

Нейротрофические факторы играют важную
роль в регуляции дифференцировки, функцио-
нирования, синаптогенеза, межклеточных взаимо-
действий и сохранения жизнеспособности клеточ-
ных популяций центральной и периферической
нервной системы (ЦНС и ПНС), а также участву-
ют в репаративных процессах при нейродегенера-
тивных заболеваниях (Попова и др., 2017; Арсентье-
ва, Полякова, 2021; Gomazkov, 2012; Idrisova et al.,
2022). К нейротрофическим факторам, выраба-
тываемым НСК (Wang et al., 2017; De Gioia et al.,
2020), относят: нейротрофический фактор мозга
(brain derived neurotrophic factor, BDNF), глиаль-
ный нейротрофический фактор (glial cell line-de-
rived neurotrophic factor, GDNF), фактор роста
нервов (nerve growth factor, NGF), нейротрофины 3
и 4 (neurotrophin-3 и neurotrophin-4, NT3 и NT4),
цилиарный нейротрофический фактор (ciliary
neurotrophic factor, CNTF). Нейротрофические
факторы участвуют в нейропротекции, а также в
регуляции роста аксонов и в регуляции процесса
миелинизации (Wang et al., 2017). Перечисленные
свойства НСК и особенности их секретома опре-
деляют естественное стремление исследователей
применить их для клеточной терапии поврежде-
ний нервных проводников (Петрова, 2015; Gu et al.,
2010; Franchi et al., 2012; Xu et al., 2013; Wang et al.,
2017; Sukhinich et al., 2020а).

Помимо нейротрофических факторов, секре-
том НСК составляют: основной фактор роста
фибробластов (basic fibroblast growth factor, BFGF),
эпидермальный фактор роста (epidermal growth
factor, EGF), инсулиноподобные факторы роста 1
и 2 (insulin-like growth factors, IGF-1 и IGF-2), об-
ладающий нейропротекторным эффектом фак-
тор из пигментного эпителия (pigment epithelium-
derived factor, PEDF) (Sanagi et al., 2008; De Gioia
et al., 2020). Отмечено также, что НСК синтезируют
нейронный кадгерин (N-cadherin, NCAD) (De
Gioia et al., 2020).
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НСК вырабатывают ряд белков, регулирую-
щих ангиогенез и функционирование эндотели-
альной выстилки кровеносных сосудов: галек-
тин-1 (Gal-1), цистатин С, кластерин (Haque et al.,
2011; De Miguel et al., 2021). Кроме того, в литера-
туре показано, что под воздействием эстрадиола
можно индуцировать дифференцировку экзоген-
ных НСК в эндотелиоциты (Sekiguchi et al., 2013).
Авторы, используя двойное маркирование дока-
зали, что пересаженные в поврежденный нерв
НСК начинают экспрессировать маркер эндоте-
лия белок CD31. Создана и применяется в различ-
ных моделях специальная линия НСК с высокой
экспрессией фактора роста эндотелия сосудов
(vascular endothelial growth factor, VEGF) (NSC
EpoSV-VEGF) (Oh et al., 2012; Lee et al., 2015,
2016).

НСК могут участвовать в восстановлении по-
врежденных периферических нервов различны-
ми способами, что определяется их способностью
синтезировать различные молекулы адгезии, хемо-
киновые рецепторы, а также цитокины, влияющие
на иммунный ответ реципиента (Wang et al., 2017).

МЕЗЕНХИМНЫЕ СТВОЛОВЫЕ 
КЛЕТКИ И ИХ СЕКРЕТОМ

МСК костного мозга – мультипотентные клет-
ки, способные дифференцироваться в остеобла-
сты, хондроциты, адипоциты, миоциты, выраба-
тывающие большое число ростовых и трофических
факторов, обладающие способностью модулиро-
вать иммунные реакции и влиять на репаратив-
ные процессы в различных органах и тканях (Ka-
linina et al., 2011; Yarygin et al., 2016; Petrova, 2018).

Для получения МСК в экспериментальной кле-
точной терапии используют несколько источников:
из костного мозга получают СККМ; из подкож-
ной белой жировой ткани – AD-MSCs (adipocyte
mesenchymal stem cells); из тканей плода: пупо-
винной крови, желе Wharton – UC-MSCs (umbil-
ical cord mesenchymal stem cells); из ткани пульпы
взрослого/постоянного зуба – DPSCs (dental pulp
stem cells); из скелетных мышц – SkSCs (skeletal
muscle stem cells); из эндометрия – МСК эндомет-
рия; из менструальной крови – МСК менструаль-
ной крови; из кожи – SDSCs (skin derived stem
cells) (Cofano et al., 2019; Lavorato et al., 2021; Pay-
ushina et al., 2022).

Начиная с 2001 г. (Dezawa et al., 2001) МСК кост-
ного мозга животных и человека применяют в
экспериментальных исследованиях, нацеленных
на восстановление поврежденных нервных про-
водников. Результаты исследований последних лет
обобщены в нескольких обзорах (Mathot et al.,
2019; Lavorato et al., 2021).

Так же как НСК, МСК первоначально рассмат-
ривали как возможный потенциал для восстанов-

ления утраченных структур в тканях реципиента.
При трансплантации в сердце ожидали их диффе-
ренцировку в кардиомиоциты, при транспланта-
ции в мозг – в нейроны и астроциты, а при транс-
плантации в поврежденный нерв или кондуит,
соединяющий сегменты нерва, надеялись на их
дифференцировку в ШК, участвующие в дегене-
ративных и репаративных процессах в дисталь-
ном сегменте нерва после травмы (Jessen, Mirsky,
2016; Wong et al., 2017). Однако оказалось, что для
получения ШК из МСК необходима предвари-
тельная направленная дифференциация в усло-
виях in vitro с помощью специальных индукторов
(Dezawa et al., 2001; Lavorato et al., 2021). В практиче-
ском смысле такие разработки некоторыми автора-
ми ставятся под сомнение (Lavorato et al., 2021).

Дискуссия о том, каков механизм влияния
МСК – их дифференцировка и замещение по-
гибших клеток или выработка ими биологиче-
ски активных веществ – продолжается и сего-
дня. В современных работах особое внимание
уделяют популяции МСК, которую называют мно-
голинейно-дифференцирующимися стрессоустой-
чивыми клетками (multilineage-differentiating stress-
enduring (Muse) cells) (Kuroda et al., 2010, 2011, 2013).

Клетки Muse составляют всего несколько про-
центов от МСК костного мозга, присутствуют в
разных тканях, идентифицируются с помощью
SSEA-3+ и обладают плюрипотентностью (Deza-
wa, 2016). При этом, в отличие от эмбриональных
и индуцированных СК, они не обладают туморо-
генностью. Клетки Muse не нужно индуцировать
или проводить генетические манипуляции. Их
вводят внутривенно, после чего они способны са-
мостоятельно мигрировать к месту повреждения.
Аллогенные клетки Muse остаются в ткани хозяи-
на в виде дифференцированных клеток более по-
лугода. Показан их благоприятный эффект на
улучшение сердечной функции, их применение
уменьшает зону инфаркта в модельных экспери-
ментах на кроликах (Yamada et al., 2022). Также
клетки Muse способны дифференцироваться в
нейроны. Отмечено их положительное влияние
на восстановительные процессы в поврежденном
спинном мозге у грызунов (Kajitani et al., 2021).
Описаны отдельные клинические испытания
применения этих клеток для лечения инфаркта
миокарда, инсульта и буллезного эпидермолиза
(Dezawa et al., 2019).

Однако в последние годы многие исследовате-
ли видят терапевтический эффект МСК не столь-
ко в их дифференцировке, сколько в трофическом
влиянии на эндогенные клетки тканей реципиента
секретируемых ими факторов. В аналитических
обзорах последних лет, которые посвящены
изучению секретома МСК, отмечают большое
разнообразие вырабатываемых ими биологиче-
ски активных веществ (Пронина и др., 2019; Ки-
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селевский и др., 2021; Chinnadurai et al., 2018;
Baez-Jurado et al., 2019). Секретом МСК включает
в себя ростовые, антиоксидантные, ангиогенные,
иммуносупрессивные и другие факторы, способ-
ные оказывать репаративное, антиапоптотическое,
противовоспалительное, антифибротическое и ан-
тибактериальное влияние на ткани. Среди росто-
вых факторов описаны BFGF, EGF, трансформи-
рующий фактор роста β (transforming growth factor
beta, TGF-β), тромбоцитарный фактор роста
(platelet-derived growth factor, PDGF), фактор ро-
ста гепатоцитов (hepatocyte growth factor, HGF); к
ангиогенным относят BFGF, VEGF, щелочную
фосфомоноэстеразу. МСК секретируют комплекс
цитокинов (IL-1, IL-6, IL-8, TNF-α, IFN-γ) и хемо-
кинов (ССL2, CXCL9, CXCL10, CXCL11 и др.) и
также могут проявлять провоспалительную ак-
тивность (Киселевский и др., 2021).

Рассматривая проблему восстановления повре-
жденных нервных проводников, важно отметить
нейротрофические факторы, вырабатываемые ме-
зенхимными стволовым клетками: NGF, BDNF,
GDNF, CNTF, нейрегулин-1, NT3, NT4, нейро-
трофин-1 (Resch et al., 2018; Cofano et al., 2019).

Показано, что МСК могут индуцировать ан-
гиогенез (прорастание новых кровеносных сосу-
дов из ранее существовавших) посредством сек-
реции тканевого ингибитора металлопротеиназы-1,
VEGF, ангиопоэтина-1, HGF, PDGF, IL-6 и IL-8
(Cofano et al., 2019).

В настоящее время для изучения физиологи-
ческой роли различных компонентов секретома
МСК используют их микровезикулы. Показано,
что микровезикулы МСК-EV могут переносить
от МСК к клеткам-мишеням рецепторы, факто-
ры роста, липиды и различные типы РНК, вклю-
чая регуляторные микроРНК (Basalova et al., 2020;
Takeuchi et al., 2021). Установлено, что получен-
ные из МСК микровезикулы способны встраивать-
ся в нейроны и клетки микроглии, проявляя при
этом нейропротекторное действие (Xin et al., 2020).

Таким образом, проведенный анализ показал,
что МСК отличаются от СК нейрогенного проис-
хождения составом своего секретома – синтези-
руя практически все нейротрофические факторы,
свойственные НСК, они вырабатывают более
широкий спектр ангиогенных белков и цитокинов.
Это следует учитывать при выборе способа клеточ-
ной терапии повреждений нервных проводников.

СРАВНИТЕЛЬНОЕ ИССЛЕДОВАНИЕ 
ПРИМЕНЕНИЯ НСПК И МСК 

В ЭКСПЕРИМЕНТАЛЬНОЙ ТЕРАПИИ 
ПРИ ТРАВМЕ НЕРВА

Применение разработанной в Отделе общей
и частной морфологии Института эксперимен-
тальной медицины стандартизированной модели

трансплантации СК в поврежденный седалищный
нерв взрослых крыс позволило провести сравни-
тельное исследование субпериневральной транс-
плантации НСПК и МСК, выполненной с целью
выяснения особенностей их дифференцировки в
условиях измененного микроокружения и их влия-
ния на репаративные процессы в нерве реципиента.

Трансплантацию НСПК, полученных путем
диссоциации эмбриональных закладок ЦНС и
ПНС, под периневрий крыс-реципиентов осу-
ществляли однократно и изучали состояние транс-
плантатов в течение двух месяцев (Петрова, 2015).
Пересаженные клетки после трансплантации об-
наружены в месте пересадки – в нервном стволе
седалищного нерва, часть из них сохраняет жиз-
неспособность в течение 60 сут и дифференциру-
ется в нейроны и глиоциты. Степень выживаемо-
сти и направление дифференцировки пересажен-
ных НСПК зависит от эмбриональной стадии
развития донора (Sukhinich et al., 2020а).

Показано, что диссоциированные клетки эм-
бриональных закладок ЦНС продолжают диффе-
ренцироваться в глиальном и нейрональном на-
правлениях (Петрова, 2015). Через 30–60 сут по-
сле трансплантации в толще нервного ствола в
окружении нервных волокон реципиента наблю-
дали небольшие скопления клеток, содержащих
ядерный антиген NeuN, являющийся селектив-
ным маркером нервных клеток (Алексеева и др.,
2015). Установлено, что диссоциированные клет-
ки эмбриональных закладок реализуют свои ги-
стобластические потенции и дифференцируются
в нейроны и глиоциты, свойственные соответ-
ствующим закладкам. Так, при пересадке мечен-
ных бромдезоксиуридином НСПК спинального
ганглия крысы через 21–60 сут после операции в
трансплантатах обнаруживают скопления чувстви-
тельных нейронов с характерной для них округлой
формой, большим ободком цитоплазмы и крупным
ядром с четко выраженными ядрышками. Среди
глиоцитов встречают клетки, подобные клеткам-
сателлитам, синтезирующие белок S100 (Петро-
ва, 2015). Если для трансплантации в нерв ис-
пользовали взвесь диссоциированных клеток пе-
реднего мозгового пузыря, то часть пересаженных
клеток дифференцировалась в нейроны, часть – в
эпендимоциты (Петрова, 2015).

Дальнейшие исследования, посвященные срав-
нению субпериневральной трансплантации в нерв
нейрогенных и мезенхимных СК, показали, что
сроки выживания НСПК и МСК костного мозга
крыс после трансплантации в поврежденный се-
далищный нерв взрослого животного различны.
По-разному происходит и дифференцировка этих
клеток в условиях измененного микроокружения.

В отличие от НСПК, экзогенные меченные
бромдезоксиуридином МСК выявляются в нерве
реципиента непродолжительное время (5–7 сут)
(Petrova et al., 2018a). В более поздние сроки они
перестают идентифицироваться, вероятно, боль-
шинство из них дегенерирует. На вопрос о перио-
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де выживания МСК после пересадки в повре-
жденный нерв или кондуит, соединяющий прокси-
мальный и дистальный сегменты перерезанного
нерва, невозможно ответить однозначно. Срок
выживания клеток в условиях измененного мик-
роокружения зависит от вида СК, манипуляций,
которым подвергали клетки при выделении и
трансплантации, а также от их свойств. Показа-
но, что МСК, выделенные из пупочного канатика,
способны выживать в течение двух недель после пе-
ресадки (Gärtner et al., 2014). Другими авторами на
других экспериментальных моделях отмечено не-
продолжительное время выживания экзогенных
МСК (Weiss et al., 2019). Установлено, что экзоген-
ные МСК после введения крысам с острым респи-
раторным дистресс-синдромом погибали по меха-
низмам аутофагии и апоптоза (Weiss et al., 2019).

В отличие от диссоциированных клеток эмбрио-
нальных закладок ЦНС и ПНС, трансплантиро-
ванные МСК после операции обнаруживали не
только в месте пересадки, то есть под периневри-
ем в толще нервного ствола, но и в эпиневраль-
ной и периневральной оболочках нерва реципи-
ента. Нередко пересаженные меченные бромдез-
оксиуридином МСК наблюдали в составе стенок
регенерирующих кровеносных сосудов эпиневрия.
Проникновение пересаженных субпериневрально
МСК в оболочки нерва реципиента объясняют на-
рушением гематоневрального барьера после проце-
дур передавливания нерва и трансплантации кле-
ток, а также способностью МСК к миграции (Ka-
linina et al., 2011; Petrova, 2018). Часть переса-
женных МСК обнаруживали в толще нерва крысы-
реципиента между нервными волокнами. Предпо-
ложительно они могут дифференцироваться в на-
правлении ШК, эндоневральных фибробластов,
клеток кровеносных сосудов. Та часть МСК, ко-
торую обнаруживали в оболочках нерва реципи-
ента, была сосредоточена вокруг кровеносных со-
судов и в жировой ткани эпиневрия. Отдельные
экзогенные МСК дифференцируются в адипоци-
ты эпиневрия и периневральные клетки (Petrova
et al., 2018а).

Позднее было установлено, что влияние транс-
плантатов МСК и НСПК на репаративные процес-
сы, происходящие в поврежденном нерве реципи-
ента (его васкуляризацию, регенерацию аксонов и
разрастание эпиневральной и периневральной обо-
лочек), различно (Петрова и др., 2021; Petrova et al.,
2018б, 2021; Petrova, Kolos, 2021). После введения
МСК, но не НСПК, в эндоневрии нерва реципи-
ента возрастала плотность микрососудов и утол-
щались периневральная и эпиневральная обо-
лочки. Изменение васкуляризации и структур-
ные изменения в оболочках дистального сегмента
нерва после повреждения и применения МСК со-
пряжены с особенностями секретома этих кле-
ток. Как отмечено в предыдущих разделах насто-
ящего обзора, МСК вырабатывают большее чис-
ло разнообразных ангиогенных факторов, чем
нейрогенные предшественники. Кроме того,
они секретируют адипогенные факторы: FGF (fi-

broblast growth factor), IGF-1 и могут влиять на
адипогенез в эпиневрии нерва реципиента.

Сравнительное исследование трансплантатов
диссоциированных клеток эмбрионального спин-
ного мозга (СМ) и МСК показало, что их влияние
на регенерацию аксонов реципиента также раз-
лично. После введения нейрогенных предшествен-
ников, полученных из эмбриональных закладок
спинного мозга, в дистальном сегменте повре-
жденного нерва наблюдается увеличение числа ре-
генерирующих нервных волокон, по сравнению с
животными контрольной группы, седалищный
нерв которых поврежден путем наложения лига-
туры, но вместо суспензии клеток введена культу-
ральная среда в том же объеме (Петрова, 2015).
Это свидетельствует о том, что под влиянием кле-
точной терапии скорость роста нервных волокон
возрастает. Следует отметить, что при использо-
вании НСПК из других эмбриональных закладок
(клеток стенки переднего мозгового пузыря или
эмбриональных спинальных ганглиев) такого эф-
фекта не наблюдается (Петрова, 2015). Это может
быть связано с особенностями секретома клеток
эмбрионального СМ, с медиаторами и нейропепти-
дами, синтезирующимися нейронами СМ. Клетки
из эмбриональной закладки СМ наиболее род-
ственны седалищному нерву, поскольку боль-
шинство нервных волокон в его составе представ-
лены отростками нейронов СМ.

Другое предположение касается того факта,
что пересаженные в нерв предшественники дви-
гательных нейронов, дифференцируясь, простира-
ют свои отростки на периферию, увеличивая тем
самым число регенерирующих волокон в дисталь-
ном сегменте поврежденного нерва. О возможно-
сти роста аксонов пересаженных нейронов на пери-
ферию свидетельствуют выполненные в 1990-е гг.
работы по трансплантации эмбрионального спин-
ного мозга в дистальный конец перерезанного нер-
ва (Erb et al., 1993; Petrova et al., 1998; Thomas et al.,
2000). Результаты этих исследований находят под-
тверждение и в настоящее время. Показано, что
клетки эмбрионального ганглия дорзального ко-
решка, пересаженные в дистальный конец повре-
жденного нерва, индуцируют регенерацию чув-
ствительных нервных волокон и реиннервацию
мышц (Asano et al., 2019).

Исследование влияния одноразовой субпери-
невральной трансплантации МСК в седалищный
нерв крысы показало, что такая пересадка спо-
собствует увеличению через 2 мес. после опера-
ции доли толстых регенерирующих нервных во-
локон в его дистальном конце (Petrova, Kolos, 2021).
Мы полагаем, что пересаженные в поврежден-
ный нерв МСК, вырабатывая нейротрофические
и ростовые факторы, создают благоприятное
микроокружение для регенерации нервных воло-
кон и могут ускорять репаративные процессы –
рост регенерирующих аксонов, увеличение их ка-
либра, их миелинизацию. Можно также предполо-
жить, что благодаря паракринному влиянию МСК
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на эндогенные клетки нерва реципиента (нейро-
леммоциты, фибробласты, клетки периневрия,
клетки стенок кровеносных сосудов, макрофаги)
их трансплантация способствует сохранности
единичных нервных волокон после передавлива-
ния. Для решения этого вопроса необходимы даль-
нейшие исследования, выполненные на более ран-
них сроках после операции (повреждения нерва и
трансплантации МСК), в период WD.

В настоящее время вопрос о влиянии клеточ-
ной терапии на процессы WD, развивающейся в
поврежденном нерве реципиента, не решен и ис-
следования в этом направлении не проводятся.

Важную роль в WD играют макрофаги. Из
мигрирующих из кровотока моноцитов диф-
ференцируются провоспалительные макрофа-
ги (M1, СD68+), которые впоследствии приобре-
тают новый фенотип и становятся противовоспа-
лительными (М2, CD206+) (Murray et al., 2014;
Ehmedah et al., 2020). Макрофаги M1, экспрессиру-
ющие TNF-α, IL-1β, IL-6 и другие провоспали-
тельные белки, необходимы для дальнейшей реге-
нерации нерва. Одна из их функций состоит в обес-
печении стерильного воспаления (Kalinski et al.,
2020). При нарушении гематоневрального барье-
ра наряду с моноцитами в эндоневрий попадают
гранулоциты, которые вскоре подвергаются апо-
птозу и фагоцитируются макрофагами (Kalinski
et al., 2020). Однако в литературе описаны данные
о том, что нейтрофилы, мигрирующие из крово-
тока в поврежденный нерв, могут принимать уча-
стие в фагоцитозе продуктов распада миелина на-
ряду с макрофагами (Niemi et al., 2020).

Переход М1 в М2 происходит на третьи сутки
после травмы нерва. М2-тип участвует в подавле-
нии реакции воспаления и доминирует в нерве
через 7–14 сут после травмы. Он характеризуется
экспрессией IL-10 (Mietto et al., 2015), IL-6, TNF-β.
Считают, что регуляцию функций макрофагов осу-
ществляют ШК (Stratton, Shah, 2016), однако моле-
кулярные механизмы этих взаимодействий недо-
статочно изучены.

На разных экспериментальных моделях пока-
зано, что экзогенные МСК способны подавлять
воспалительную реакцию в поврежденных тканях.
На модели острого респираторного дистресс-син-
дрома у мышей установлено, что введение МСК
влияет на поляризацию макрофагов. МСК инду-
цируют фенотип макрофагов, у которых наблю-
дают ингибирование воспалительных цитокинов,
повышение фагоцитарной способности, увеличе-
ние экспрессии CD206 (Morrison et al., 2017). Уста-
новлено, что механизмы влияния МСК на переход
M1 в M2 разнообразны: через цитоплазматические
нанотрубки, путем транспорта микровезикул и
вследствие клеточного слияния (Murray, Krasno-
dembskaya, 2019).

В случае повреждения нерва вопрос о влиянии
экзогенных МСК на макрофагальную реакцию
неясен. Можно допустить, что клеточная терапия
приведет к иным последствиям в отношении по-

ляризации макрофагов, по сравнению с описан-
ной моделью, поскольку популяция макрофагов
периферических нервов считается уникальной.
Эта популяция сформирована под влиянием осо-
бого микроокружения и обладает только ей свой-
ственной функцией: фагоцитировать продукты
распада миелина (Ehmedah et al., 2020).

Дискуссионным остается вопрос о том, есть ли
необходимость снижать воспалительную реакцию
в травмированном нерве для улучшения его вос-
становления. Если травма нерва незначительна и
не приводит к деструкции нервных волокон и к
развитию WD – первая степень повреждения (Sun-
derland, 1990), – применение МСК может способ-
ствовать сохранности миелиновых оболочек, ин-
гибируя фагоцитарную реакцию макрофагов. В
случае же возникновения WD экзогенные МСК
могут повлиять на миграцию макрофагов и вызвать
задержку утилизации продуктов распада миелина,
которая, как отмечалось ранее, составляет необ-
ходимый процесс для нормального роста регене-
рирующих аксонов и их ремиелинизации.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В настоящей статье рассмотрена проблема при-

менения клеточных технологий для восстановле-
ния поврежденных периферических нервов. Срав-
нительный анализ трансплантации в поврежден-
ный нерв стволовых клеток разного генеза (МСК
и НСПК) показал, что они по-разному влияют на
репаративные процессы, развивающиеся в ди-
стальном сегменте нерва после травмы, в том чис-
ле на васкуляризацию, регенерацию аксонов и
структуру соединительнотканных внешних обо-
лочек. Для понимания причин выявленных раз-
личий, а также для выяснения механизмов влия-
ния клеточной терапии на регенерацию нерва
реципиента необходимо изучение воздействия
экзогенных клеток на процессы WD, происходя-
щие в нерве в ранние сроки после повреждения.
Проведенный анализ позволяет сделать предпо-
ложение о том, что клеточная терапия с примене-
нием МСК может быть эффективным способом
стимуляции регенерации нерва только в том случае,
если травма нерва не приводит к разрушению аксо-
на и развитию WD в дистальном сегменте повре-
жденного нерва. Присутствие экзогенных МСК,
модулирующих воспалительный процесс, может
привести к нарушению каскада реакций, проис-
ходящих в период WD, и тем самым способство-
вать задержке регенерации. Для выяснения моле-
кулярных механизмов, регулирующих дегенератив-
ные и репаративные процессы в поврежденном
нерве, необходимы дальнейшие фундаменталь-
ные исследования. Экспериментальная клеточ-
ная терапия с применением СК, выступая в каче-
стве модели изучения участвующих в восстановле-
нии нерва клеток (нейролеммоцитов, макрофагов,
эндоневральных фибробластов и др.), дает воз-
можность исследовать клеточные взаимодействия
и механизмы их регуляции.
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This review is devoted to the actual problem of the damaged nerves repair using stem cells. An analysis of our
own data and literature data on the development of mesenchymal and neural stem cells under conditions of
an altered microenvironment during transplantation into an injured nerve of laboratory animals is presented
in this work. A comparison of the regenerative potencies of transplanted cells and an assessment of their effect
on reparative processes in the recipient’s nerve were carried out. The revealed differences in the effect of stem
cells of different origin on the regenerating nerve suggested that cell therapy affects the processes of Wallerian
degeneration on the early stages after nerve injury. It has been concluded about the need for extensive funda-
mental research on the molecular regulation of Wallerian degeneration processes and its changes under the
influence of exogenous stem cells.
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Созданы композиты хитозана с аспарагиновой кислотой при разных весовых соотношениях компо-
нентов и изучено их влияние на состояние первичного и плазменного гемостаза в условиях in vitro с
целью выявления наиболее перспективного из них. Эксперименты также проведены на здоровых
животных при многократном в течение 14 сут ежедневном пероральном введении выявленного in vitro
коагулянтного композита хитозан–аспарагиновая кислота в дозе 102 мкг/кг массы тела крыс. Уста-
новлено, что через 20 ч после последнего введения композита и его составных частей в эквивалент-
ном количестве параметры первичного (уровень агрегации тромбоцитов) и плазменного (активиро-
ванное частичное тромбопластиновое время, тромбиновое время, протромбиновое время, фибри-
нолиз, уровень фактора XIIIa, концентрация фибриногена, процесс полимеризации фибрина)
гемостаза свидетельствовали о повышении свертываемости крови и предупреждении геморрагиче-
ских осложнений в организме крыс. Делается вывод о перспективности изучения хитозана и его
композита с аспарагиновой кислотой в условиях патологически сниженной свертываемости крови
с последующим их внедрением в клиническую практику.

Ключевые слова: хитозан, композит хитозан–аспарагиновая кислота, система гемостаза
DOI: 10.31857/S0042132422060059

ВВЕДЕНИЕ

Применение фармакологических препаратов
на основе аминокислот – общепринятая практи-
ка, используемая на протяжении последних деся-
тилетий специалистами различных направлений.
Известно, что аминокислоты выполняют роль ней-
ромедиаторов, способствуют адекватной реализа-
ции функций макро- и микроэлементов, а также
витаминов. Современные данные свидетельствуют
о том, что биосинтез заменимых кислот в количе-
ствах, полностью обеспечивающих потребности
организма, невозможен.

Одна из заменимых аминокислот – аспараги-
новая кислота – синтезируется в организме из ас-
парагина. Она входит в состав животных и расти-
тельных белков, относится к эндогенным биоспе-
цифическим соединениям, содержащимся в ЦНС,
особенно в головном мозге, и не считается остро
токсичной после перорального воздействия даже
в большой дозе – 2 г/кг (Стручкова, Брилкина,
2016; Delaney et al., 2008). Аспарагиновая кис-
лота обладает иммуномодулирующим действи-
ем – ускоряет процесс образования иммуноглобу-
линов и антител; участвует в синтезе ДНК и РНК –
основных носителей генетической информации;

повышает физическую выносливость; нормализует
баланс возбуждения и торможения в ЦНС. Она вы-
полняет важнейшую роль в различных метаболи-
ческих реакциях и способствует трансформации
углеводов в глюкозу с последующим созданием
запасов гликогена, в результате чего повышается
сопротивляемость организма усталости (Лысиков,
2012). Аспарагиновая кислота входит в состав ге-
мостатического гидрогеля, включающего полиас-
парагиновую кислоту (polyaspartic acid, PASA) и до-
полнительно неорганический полифосфат и диаль-
дегид. Этот гидрогель показал биосовместимость и
адгезию к эндотелию тканей с высокими коагу-
лянтными характеристиками. Так, на артерии уха
кролика, используемой в качестве модели гемо-
стаза in vivo, продемонстрировано, что гидрогель
PASA может остановить кровотечение травмати-
ческой раны и значительно уменьшить кровопо-
терю. В целом гидрогели PASA демонстрируют
большой потенциал в биомедицинском примене-
нии, особенно в раневых перевязочных материа-
лах и в восстановлении тканей (Chen et al., 2022).

Получены биоматериалы из биоактивных ге-
мостатических средств, включающих не только
аспарагиновую кислоту, но и хитозан. Они имеют
отличные коагулянтные свойства при контакте с
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кровью человека благодаря активации тромбоци-
тов, подтвержденной тестами на свертываемость
крови и микрофотографиями, показавшими при-
липание клеток крови к поверхности биоматери-
алов. Кроме того, эти биоматериалы биосовме-
стимы с дермальными фибробластами человека
и обладают превосходными антибактериальны-
ми свойствами при борьбе как с золотистым ста-
филококком Staphylococcus aureus, так и с кишеч-
ной палочкой Escherichia coli. Материалы на основе
хитозана с гемостатическими свойствами обладают
большим потенциалом при применении как в сте-
рильных, так и в загрязненных условиях (Radwan-
Pragłowska et al., 2019), поскольку известно, что за-
медленная коагуляция, хроническое воспаление,
бактериальная инфекция и медленная пролифера-
ция клеток препятствуют эффективному рано-
заживлению.

Хитозан – это полисахарид, полученный из хи-
тина, который обладает отличными ранозаживляю-
щими свойствами, сочетающимися с антимикроб-
ной и гемостатической активностью. По сравне-
нию с обычной марлевой повязкой, хитозановая
повязка влияет на первичный (возрастание агрега-
ции тромбоцитов) и плазменный гемостаз (ускоре-
ние протромбинового времени и активированного
частичного тромбопластинового времени). Хитоза-
новая повязка ингибирует рост бактерий до 8 дней
после операции и является эффективным анти-
микробным и прокоагулянтным средством, спо-
собствуя заживлению ран и обеспечивая подходя-
щую среду для полезной микробиоты (Wang et al.,
2021). Хитозан – один из наиболее исследован-
ных биополимеров, он активно применяется для
ранозаживления благодаря своей биосовмести-
мости, биоразлагаемости, нетоксичности и анти-
микробной активности. Кроме того, хитозан и
его производные привлекают большое внимание
из-за его легкой перерабатываемости в различ-
ные формы (гели, пены, мембраны и шарики) и
способности доставки лекарств/генов к месту на-
значения. Все эти свойства делают материалы на
основе хитозана особенно универсальными и
перспективными в применении для раневых по-
вязок (Moeini et al., 2020; Ilyas et al., 2022).

Хитозан, введенный in vivo, контактирует с
кровью, взаимодействуя с ее компонентами, что
имеет решающее значение для определения эф-
фективности и безопасности полимера. Изучено
влияние хитозана с различной молекулярной мас-
сой на структуру и функцию свертывающих бел-
ков. Показано, что хитозан и фибриноген могут об-
разовывать комплексы главным образом за счет
электростатического притяжения, в результате чего
изменяется структура и конформация фибрино-
гена (Луговской и др., 2013). Однако не выявлено
значительного влияния хитозана на активиро-
ванное частичное тромбопластиновое время
(АЧТВ). При этом изменения параметров тромбо-

эластограммы демонстрируют нарушение про-
цесса свертывания крови. Эти результаты дают
важное представление о молекулярной основе
биологического ответа организма на хитозан и
другие биополимеры (Zhang et al., 2013).

Олигосахарид хитозана (chitosan oligosaccha-
ride, COS) известен своей уникальной биологиче-
ской активностью: противоопухолевой, противо-
воспалительной, антиоксидантной, антибактери-
альной, иммуностимулирующей. Научный интерес
к COS определяется возможностью его использо-
вания при производстве лекарств, продуктов пи-
тания, косметики, биоматериалов и в тканевой ин-
женерии. По сравнению с соответствующим поли-
мером, COS имеет гораздо более высокие профили
абсорбции на кишечном уровне, что обусловли-
вает быстрый доступ к кровотоку и потенциаль-
ный контакт с компонентами крови. Он в опреде-
ленной мере понижает риск гемолиза в зависимо-
сти от дозы и молекулярной массы, а необратимая
агрегация тромбоцитов наблюдается при его вы-
сокой концентрации (Guo et al., 2018). Однако де-
тальное влияние хитозана на компоненты крови
до сих пор остается недостаточно ясным.

Цель настоящей работы – получить наиболее
эффективный по коагулянтным свойствам ком-
позит хитозана с аспарагиновой кислотой,
изучить его всестороннее влияние на систему гемо-
стаза, включая первичный и плазменный гемостаз,
а также выявить его роль в балансе фибринолиза и
полимеризации фибрина в условиях in vitro и in vi-
vo при пероральном многократном введении жи-
вотным (крысам).

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

В работе использован хитозан водораствори-
мый (сукцинил хитозана), полученный по запа-
тентованной методике из панцирей красноногих
крабов в соответствии с ТУ 9284-027-11734126-08
(“Биопрогресс”, Россия), и аспарагиновая кис-
лота отечественного производства. В опытах in vi-
tro готовили композиты, включающие исходно
5000 мкг хитозана (ХТЗ) и 100 мкг аспарагиновой
кислоты (АК) (композит 1), а далее готовили раз-
личные разведения композитов, а именно: ком-
позит 2 включал 1000 мкг ХТЗ + 20 мкг АК/мл,
композит 3 – 100 мкг ХТЗ + 2 мкг АК/мл. ХТЗ и АК
инкубировали при 37°С в течение не менее 2 мин.

В экспериментах, проведенных с соблюдени-
ем этических правил, принятых Европейской кон-
венцией по защите позвоночных животных (Страс-
бург, 15.06.2006), использовано 50 крыс-самцов
Wistar массой тела 250–280 г. Животных содержа-
ли в стандартных условиях вивария (искусствен-
ное освещение день/ночь – 12 ч/12 ч, принуди-
тельная вентиляция, температура 22–26°С, отно-
сительная влажность 50–70%). Для исследования
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использовали здоровых животных. Животные были
разделены на четыре группы: в течение 14 сут пер-
вой группе (Композит) перорально вводили
ХТЗ + АК в ежедневной дозе 102 мкг/кг, второй
группе (ХТЗ) подобным образом вводили эквива-
лентную дозу ХТЗ (100 мкг/кг), третьей группе –
АК (2 мкг/кг), четвертой группе (Контроль) –
0.85%-ный раствор NaCl (физиологический рас-
твор) в объеме 0.5 мл на крысу.

Взятие крови производили у животных из ярем-
ной вены (venа jugularis) с использованием в каче-
стве консерванта 3.8%-го цитрата натрия в соот-
ношении 9 : 1 через 20 ч после 14-го введения ис-
следуемых препаратов. Кровь центрифугировали
дважды: сначала – в течение 5 мин при 1000 об./мин
для получения богатой тромбоцитами плазмы, а
затем – в течение 12 мин при 2500 об./мин для по-
лучения бедной тромбоцитами плазмы.

Исследовали суммарную фибринолитическую
активность (СФА) и неферментативный фибри-
нолиз (НФ), ферментативный фибринолиз (ФФ),
степень полимеризации фибрина (фибринполиме-
ризационную активность), АЧТВ, тромбиновое
время (ТВ), протромбиновое время (ПВ), концен-
трацию фибриногена, активность фактора ХIIIа
(ФXIIIа) в бедной тромбоцитами плазме крови, со-
гласно стандартным методам. Свертываемость кро-
ви изучали по тесту АЧТВ, ТВ и ПВ на анализато-
ре свертывания крови АСКа 2-02-“Астра” (Рос-
сия). Агрегацию тромбоцитов в богатой
тромбоцитами плазме крови определяли на агре-
гометре АЛАТ-2 220LА (“Биола”, Россия) по ме-
тоду Борна с использованием в качестве индуктора
агрегации АДФ в конечной концентрации 10–6 М
(Баркаган, Момот, 2008; Ляпина и др., 2012).

Статистический анализ данных осуществляли,
используя пакет статистических программ Statis-
tica 8 (StatSoft Inc., USA). Эмпирические распре-

деления проводили с использованием критерия
Шапиро–Уилка. Для полярного сравнения незави-
симых групп применяли непараметрический кри-
терий Манна–Уитни. Полученные данные пред-
ставлены как среднее значение ± стандартная
ошибка среднего (M ± m).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Эксперименты in vitro

Проведенное в условиях in vitro исследова-
ние влияния трех разных композитов ХТЗ-АС
показало, что все три, а именно, композит 1
(5000 мкг ХТЗ + 100 мкг АС), композит 2 (1000 мкг
ХТЗ + 20 мкг АК) и композит 3 (100 мкг ХТЗ + 2 мкг
АК) обладали эффектом, активирующим сверты-
вание крови, за счет снижения АЧТВ на 13–25%,
ПВ – на 19–29% и параметров фибринолиза:
СФА – на 30–35.5%, НФ – на 25–28%. Композит 3,
где использовались малые концентрации состав-
ляющих компонентов, также оказывал значи-
тельное воздействие на параметры гемостаза, сни-
жая АЧТВ на 25%, ПВ – на 19%, СФА – на 30%,
НФ – на 28%. Из составных частей композитов:
ХТЗ значительно снижал фибринолиз крови (на
14–28%), а АК подавляла АЧТВ (на 22–32%), не
влияя на другие параметры гемостаза (табл. 1).

Нами также установлено, что in vitro компози-
ты эффективно усиливали активность ФXIIIа на
66–72% и полимеризацию фибрина – 30–42%,
практически не изменяя концентрацию фибри-
ногена и агрегацию тромбоцитов, по сравнению с
контролем. Из составных частей только эквива-
лентная концентрация ХТЗ в композите 2 досто-
верно повышала концентрацию фибриногена на
16.6%. При этом ХТЗ в композите 1 достоверно
усиливал полимеризацию фибрина и агрегацию
тромбоцитов на 17 и 20% соответственно, по срав-

Таблица 1. Изменение показателей прокоагулянтной активности и фибринолиза при добавлении к нормальной
плазме крови композита хитозан–аспарагиновая кислота или его составных частей

Примечание: * – p < 0.05, ** – p < 0.01; статистические показатели рассчитаны относительно соответствующих проб контроля
с NaCl; здесь и в табл. 2, 3.

Условия опыта АЧТВ, % ТВ, % ПВ, % СФА, % НФ, %

Композит 1 86 ± 7.0* 100 ± 0.3 71 ± 5.2** 64.5 ± 3.8** 72 ±2.3**
Композит 2 87 ± 5.7* 100 ± 0.5 75 ± 4.4** 68 ± 3.0** 75 ± 3.2**
Композит 3 75 ± 2.7** 100 ± 0.5 81 ± 4.4* 70 ± 2.8** 72 ± 2.8**
АК 1 70 ± 3.6** 107 ± 0.5 86 ± 5.9 97 ± 4.1 81 ± 4.0**
АК 2 68 ± 3.0** 101 ± 0.5 93 ± 11.1 98 ± 4.0 91 ± 3.0
АК 3 78 ± 4.0* 100 ± 1.1 94 ± 6.7 98 ± 4.0 91 ± 3.5
ХТЗ 1 91 ± 4.2 94 ± 0.3 76 ± 2.7** 83 ± 4.0** 72 ± 3.7**
ХТЗ 2 90 ± 4.8 98 ± 0.3 77 ± 2.4** 81 ± 4.7** 72 ± 3.7**
ХТЗ 3 91 ± 5.0 95 ± 0.5 80 ± 2.9** 82 ± 5.9* 86 ± 4.1*
Контроль NaCl 100 ± 5.2 100 ± 0.3 100 ± 2.9 100 ± 3.1 100 ± 2.7
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нению с контролем. Кроме того, ХТЗ в эквивалент-
ных по отношению к соответствующим компози-
там концентрациях повышал активность ФXIIIа.

На основании проведенных в условиях in vitro
экспериментов выявлено, что композит, включа-
ющий минимальное количество ХТЗ и АК (ком-
позит 3), обладает способностью повышать свер-
тывание крови по всем тестам, а именно: АЧТВ,
ПВ, активность ФXIIIа, при одновременном сни-
жении СФА и НФ и повышении полимеризации
фибрина (табл. 2).

Эксперименты in vivo

С композитом 3 далее проводили эксперимен-
ты на здоровых крысах, которым длительное вре-
мя (в течение 14 сут) его вводили безопасным
способом (перорально).

В этих условиях через 20 ч после последнего
14-го введения композита 3 установлено блоки-
рующее действие на фибринолитический процесс
(СФА снизилась на 28%, НФ – на 16%, ФФ – на
49%). Кроме того, композит снижал ПВ и АЧТВ
на 27 и 18% соответственно при одновременном
повышении активности ФXIIIа и агрегации
тромбоцитов на 60 и 23% соответственно, по
сравнению с контролем, при практически неиз-
менном ТВ. Обращает на себя внимания факт
значительного снижения ФФ, что указывает на
преимущественный вклад именно ФФ в подавле-
ние СФА, что требует дальнейшего детального
исследования этого процесса. Следует отметить,
что активность ФXIIIа резко усиливается, что
свидетельствует о способности данного компози-
та участвовать в активации полимеризации фиб-
рина (табл. 3).

Из составных частей коагулянтного композита 3
только ХТЗ снижает АЧТВ на 24% и ПВ – на 20%,
а также показатели фибринолиза: СФА и НФ – на
12%, ФФ – на 26%. При этом наблюдается досто-
верное повышение агрегации тромбоцитов в 2 раза.

АК в чистом виде имеет только тенденцию к
повышению активности ФXIIIа на 11%.

Таким образом, анализируя полученные дан-
ные, необходимо отметить, что при исследовании
гемостазиологических эффектов трех компози-
тов, мы остановили свой выбор на композите 3,
так как, во-первых, в нем содержались наимень-
шие концентрации веществ, вызывающих коагу-
лянтные эффекты в кровотоке; во-вторых, он ока-
зывал наиболее выраженное действие на АЧТВ, по
сравнению с другими композитами. Механизм
гемостатического действия композита обуслов-
лен не только присутствием в нем коагулянта хи-
тозана, но и способствующей свертыванию крови
аспарагиновой кислоты. В то же время можно за-
ключить, что обнаруженные нами прокоагулянт-
ные эффекты обусловлены в основном действием
самого композита, включающего хитозан и аспа-
рагиновую кислоту в определенном соотноше-
нии. До сих пор остро стоит проблема борьбы с
массивной кровопотерей, являющейся причиной
многочисленной смертности от кровоизлияния,
которое может произойти как в бытовых услови-
ях, так и во время операции, а также в боевых
условиях. Коммерчески доступных биоматериа-
лов может быть недостаточно для борьбы с чрез-
мерным кровотечением, поэтому пытаются со-
здать разработки новых высокоэффективных
комплексных гемостатических агентов (Radwan-
Pragłowska et al., 2019). Полученные в настоящем
исследовании результаты по изучению созданных
нами композитов хитозана с аспарагиновой кис-
лотой показали наличие у них повышенных гемо-
статических свойств. Результаты ряда исследова-
ний (Chou et al., 2003) показали, что хитозан уси-
ливает адгезию и агрегацию тромбоцитов: после
начального (в течение 5 мин) и длительного (в те-
чение 30 мин) контакта тромбоцитов с хитозаном
адгезия тромбоцитов дозозависимо повышается.
Аналогично, хитозан также дозозависимо увеличи-
вает агрегацию тромбоцитов и количество внутри-

Таблица 2. Изменение показателей гемостаза при добавлении к нормальной плазме крови композита хитозан–
аспарагиновая кислота или его составных частей

Условия опыта Степень полимеризации 
фибрина, %

Агрегация 
тромбоцитов, %

Концентрация 
фибриногена, %

Активность 
ФXIIIа, %

Композит 1 135.5 ± 5.2** 113 ± 5.6* 116.6 ± 5.1* 172 ± 8.6**
Композит 2 142 ± 6.7** 93 ± 4.8 108 ± 2.8 166 ± 7.8**
Композит 3 130 ± 3.3** 93 ± 4.5 110 ± 3.0 166 ± 8.4**
АК 1 103 ± 1.9 80 ± 7.0 112.5 ± 3.1* 110 ± 6.5
АК 2 102 ± 1.9 87 ± 6.9 112.5 ± 2.8* 97 ± 4.8
АК 3 102 ± 1.8 87 ± 7.2 108 ± 3.3 103 ± 4.9
ХТЗ 1 117 ± 2.3** 120 ± 6.5** 100 ± 3.5 138 ± 7.4*
ХТЗ 2 109 ± 2.8 107 ± 5.7 116.6 ± 3.4** 131 ± 6.6*
ХТЗ 3 108 ± 2.8 93 ± 5.0 100 ± 4.2 110 ± 7.7*
Контроль NaCl 100 ± 3.0 100 ± 5.8 100 ± 4.5 100 ± 4.9
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клеточного свободного Ca2+. Кроме того, хитозан
значительно усиливает экспрессию комплекса гли-
копротеина IIb/IIIa тромбоцитов. По данным ав-
торов, хитозан – эффективный индуктор адгезии
и агрегации тромбоцитов. Механизмы его дей-
ствия могут быть обусловлены как повышением
уровня Ca2+, мобилизацией и усилением экс-
прессии комплекса гликопротеина IIb/IIIa на
поверхностях мембран тромбоцитов (Кузник,
2010; Periayah et al., 2014), так и высвобождени-
ем факторов роста из активированных тромбо-
цитов (Shen et al., 2006). В настоящее время со-
здаются перспективные композиционные ма-
териалы на основе хитозана для применения в
качестве гемостатических и ранозаживляющих
средств (Zhang et al., 2013; Hu et al., 2018).

В наших исследованиях в условиях in vitro по-
вышение агрегации тромбоцитов установлено
только при высоких концентрациях хитозана (бо-
лее 5 мг/мл), то есть отмечается дозозависимость
действия и самого хитозана, и включающих его
композитов.

В условиях in vivo при многократном поступле-
нии в организм хитозана и/или включающего его
композита также показано усиление агрегацион-
ной активности крови в зависимости от исполь-
зуемых доз.

Впервые в нашей работе проведено комплекс-
ное исследование изменений показателей всех
звеньев системы гемостаза, в том числе и плаз-
менного, под влиянием не только хитозана, но и
композитов хитозана с аспарагиновой кислотой.
Установлено, что параметры плазменного гемо-
стаза дозозависимо изменяются в сторону акти-
вации свертывания крови. Дополнительно к это-
му, преимуществом созданных нами композитов
является то, что их можно применять атравматич-
ным безопасным способом для получения выра-
женного коагулянтного эффекта, что и было про-
демонстрировано в настоящей работе. Хотя хито-
зан также относится к гемостатическим агентам,
но, по сравнению с исследуемыми нами компо-

зитами (особенно композитом, содержащим ми-
нимальное количество хитозана и аспарагиновой
кислоты) его эффекты значительно ниже.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Полученные результаты указывают на потен-

циальные возможности препаратов на основе ко-
агулянта хитозана влиять на гемостазиологиче-
ский статус организма, особенно в условиях по-
ниженной свертываемости крови с признаками
геморрагии. Созданные нами композиты хитоза-
на с аспарагиновой кислотой обладают ком-
плексным действием на первичный и плазмен-
ный гемостаз. При многократном пероральном
поступлении композитов хитозан–аспарагино-
вая кислота в организм выявлены максимальные
свертывающие эффекты у композита с мини-
мальным включением хитозана и аспарагиновой
кислоты (композит 3). При этом показано нали-
чие у него свертывающих, фибринстабилизирую-
щих, тромбоцитарных, антифибринолитических
эффектов и способности к полимеризации фиб-
рина. Композиционный материал хитозан–аспа-
рагиновая кислота заслуживает особого внимания,
так как он безопасен при атравматичном способе
применения. Он также способен оказать мягкий
антигеморрагический эффект в случаях снижения
свертываемости крови, подавления агрегации
тромбоцитов или интенсификации фибринолиза.
Несомненно, композиты на основе хитозана мо-
гут быть отнесены к перспективным средствам
для восстановления показателей гемостаза в
условиях пониженной свертываемости крови.
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Таблица 3. Изменение показателей гемостаза в плазме крови через 20 ч после 14-кратного перорального введения
здоровым крысам композита хитозан–аспарагиновая кислота или его составных частей

Показатели
Условия опыта

контроль
NaCl

композит
102 мкг/кг

ХТЗ
100 мкг/кг

АК
2 мкг/кг

СФА, % 100 ± 3.8 72 ± 1.5** 88 ± 3.8* 91 ± 2.1
НФ, % 100 ± 5.5 84 ± 4.5* 88 ± 3.5* 93 ± 5.0
ФФ, % 100 ± 5.3 51 ± 3.8** 74 ± 7.6* 95 ± 3.8
ПВ, % 100 ± 6.5 73 ± 3.0** 80 ± 2.9** 98 ± 5.0
ТВ, % 100 ± 7.6 98 ± 0.8 92 ± 3.4 101 ± 3.5
АЧТВ, % 100 ± 6.4 82 ± 5.1* 76 ± 1.5** 85 ± 5.4*
АТ, % 100 ± 7.6 123 ± 6.7** 212 ± 7.5** 92 ± 7.2
ФXIIIa, % 100 ± 3.1 160 ± 7.3** 112 ± 3.5* 111 ± 3.2*
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Chitosan Composite with Aspartic Acid and Its Effect
on Blood Coagulation in vitro and in vivo

L. A. Lyapinaa, *, M. E. Grigorjevaa, T. Y. Obergana, and T. A. Shubinaa

aLomonosov Moscow State University, Biology Department, Moscow, Russia
*e-mail: lyapinal@mail.ru

Composites of chitosan with aspartic acid were created at different weight ratios of components and their ef-
fect on the state of primary and plasma hemostasis in vitro was studied in order to identify the most promising
of them. Experiments were also carried out on healthy animals with repeated daily oral administration of the de-
tected in vitro coagulant composite chitosan-aspartic acid at a dose of 102 mcg/kg of rat body weight for 14 days.
It was found that 20 h after the last administration of the composite and its components in an equivalent
amount, the parameters of primary (platelet aggregation level) and plasma (activated partial thromboplastin
time, thrombin time, prothrombin time, fibrinolysis, factor XIIIa level, fibrinogen concentration, fibrin po-
lymerization process) haemostasis indicated an increase in blood coagulation and prevention of hemorrhagic
complications in the rats organism. The conclusion is made about the prospects of studying chitosan and its
composite with aspartic acid in conditions of pathologically reduced blood coagulation with their subsequent
introduction into clinical practice.

Keywords: chitosan, chitosan–aspartic acid composite, haemostasis system
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тельных заболеваний легких (НВЗЛ) и гнойно-воспалительных заболеваний (ГВЗ). Исследованы
изменения клинико-лабораторного статуса в целом, установлено повышение общей эффективно-
сти лечения за счет нуклеината натрия и галавита, определены “собственные” эффекты модулято-
ров, независимые от традиционной терапии. С помощью современных методов у пациентов оцене-
ны типовые гематологические, иммунные, бактериологические и клинические параметры.
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ВВЕДЕНИЕ

Очередной виток развития клинической им-
мунологии от изучения антиинфекционной рези-
стентности до “новой” иммунологии и клиниче-
ской иммунологии в современном понимании
(Петров, 1987; Медицинская…, 2012; Хаитов и др.,
2010) привел к формулированию ряда утвержде-
ний этой медико-биологической дисциплины, к
которым относятся постулаты: об индукции им-
мунных расстройств при широком спектре заболе-
ваний; о необходимости их коррекции для достиже-
ния выздоровления или ремиссии; о наличии ста-
бильных мишеней действия у модулирующих
препаратов (Земсков и др., 1999; Новиков, Нови-
ков, 2009; Иммунотерапия, 2011; Энциклопедия
иммунологии, 2013). Однако в последние годы по-
явились некоторые феномены, не вписывающие-
ся в классические представления клинических
иммунологов.

Традиционное клинико-лабораторное обсле-
дование пациентов позволяет не только сопоста-
вить результаты при различных заболеваниях, но
также отследить в ходе терапии изменения обще-

го статуса; удостовериться в повышении эффек-
тивности лечения за счет применения модулято-
ров нуклеината натрия и галавита; определить
собственный эффект модуляторов, независимый
от традиционных схем лечения.

В качестве клинических моделей были избраны:
1) неспецифические воспалительные заболева-

ния легких (НВЗЛ): смешанная (сБА), экзогенная
(экБА), эндогенная (энБА) бронхиальная астма;

2) хроническая обструктивная болезнь легких
(ХОБЛ);

3) сБА + ХОБЛ и сБА + аллергический дерма-
тит (АД);

4) гнойно-воспалительные заболевания (ГВЗ):
глубокая пиодермия (ГП), обострение хрониче-
ского пиелонефрита (ОХПН), обострение хрони-
ческого сальпингоофорита (ОХСО), гнойная ин-
фекция мягких тканей (ГИМТ), ГИМТ + АД и
ГИМТ + истинная экзема (ИЭ).

Клинический диагноз заболеваний верифици-
рован согласно существующим стандартам. Ре-
зультаты обследования 30 здоровых лиц служили
референсными данными.

УДК 616.9-08

EDN: CCJCXF
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МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Под наблюдением находилось более 400 боль-
ных, страдающих выше приведенными заболева-
ниями, разделенных на 24 группы, репрезентатив-
ные по количеству, рандомизированные по полу,
возрасту, тяжести болезни и др., по 17–19 человек
в каждой, получающих традиционное лечение
или его комбинацию с модуляторами, при НВЗЛ –
с нуклеинатом натрия (НН), при ГИМТ – с НН,
при ГВЗ – с галавитом. До и после комплексной
терапии у всех исследуемых пациентов традици-
онными методами определяли гематологические
показатели – уровни лейкоцитов, лимфоцитов,
гранулоцитов, моноцитов, СОЭ и др. Содержа-
ние популяций и субпопуляций лимфоцитов и
фагоцитарную способность нейтрофилов оценива-
ли на проточном цитофлуориметре Navios (Beck-
man Coulter); кислородзависимый метаболизм
нейтрофилов – с помощью теста восстановления
нитросинего тетразолия, содержание циркулиру-
ющих иммунных комплексов – спектрофотомет-
рическим методом, сывороточных иммуноглобу-
линов классов А, М, G и цитокинов – турбидимет-
рическим и иммуноферментным методами. При
НВЗЛ и ГВЗ также учитывали (дифференциро-
ванные для каждой нозоформы) клинические, а у
страдающих ГИМТ еще и бактериологические па-
раметры по высеваемости микрофлоры из диа-
гностического материала.

Достоверность отличий отдельных параметров
клинико-лабораторного статуса от заданного уров-
ня определяли с использованием статистических
критериев Стьюдента или Уилкоксона–Манна–
Уитни. Интегральную оценку вариаций показа-
телей в целом осуществляли ранговым методом с
учетом количества критично измененных показа-
телей у больных в группе по следующей шкале: 0–
33% – несущественные недостоверные отличия
(3 ранг), 34–66% – средние достоверные (2 ранг),
>66% – значительные достоверные (1 ранг) с трак-
товкой: чем меньше сумма рангов, тем выше от-
личия. Для оценки собственного клинико-лабора-
торного эффекта вариантов терапии, независимого
от традиционного лечения, использовали ФМИсоб
(формула собственного эффекта модулятора им-
мунитета):

где PUC – значение параметра в абсолютных вели-
чинах до начала лечения, PT – то же после тради-
ционной терапии, РМ – то же после традицион-
ного лечения в сочетании с иммуномодулятором
с аналогичной трактовкой результатов.

Коэффициент диагностической ценности (Kj)
определяется по формуле (Горелик, Скрипкин,
1977):

UC T UC M

UC UC

P P P P 100,
P P

   − − ×   
   

где δ1 и δ2 – средние квадратичные отклонения,
М1 и М2 – средние арифметические величины по-
казателей.

Кj позволяет рассчитать формулу расстройств
иммунной системы (ФРИС), определяя 3 ключе-
вых параметра по их динамике от уровня нормы и
дисперсии с указанием вектора (“+” – повыше-
ние, “–” – подавление) и степени (1–2–3) изме-
нений (Земсков и др., 1999; Энциклопедия имму-
нологии, 2013). Чем меньше величина Kj, тем в
большей степени данный показатель отличается
от заданного уровня. При выстраивании парамет-
ров по порядку, согласно величинам коэффициента
диагностической ценности, определяется рейтинг
выраженности отличий или эффективности воз-
действий.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
При анализе достоверной динамики лабора-

торных показателей от уровня нормы у пациен-
тов, страдающих шестью видами НВЗЛ, установ-
лены типовые изменения, характерные для всей
группы заболеваний и специфические особенно-
сти иммунопатологии, привязанные к отдельным
нозоформам. Общим в стадии обострения НВЗЛ
было снижение уровня Т-лимфоцитов, Т-хелперов,
увеличение естественных киллеров (НК-клеток),
циркулирующих иммунных комплексов (ЦИК),
молекул средней массы (МСМ), провоспали-
тельных ИЛ-6, -8, подавление поглотительной
способности фагоцитов, лейкоцитоз, накопле-
ние гранулоцитов, моноцитов, сиаловых кис-
лот и гексоз. Вариации остальных параметров
оказались разнонаправленными.

В количественном плане наиболее выражен-
ным было изменение гематологических маркеров
воспаления при экБА, сБА + ХОБЛ, сБА + АД, а
при сБА, энБА, сБА + ХОБЛ, сБА + АД – иммун-
ных показателей. При оценке частоты клиниче-
ских симптомов заболеваний, которые практиче-
ски не различались при всех нозоформах НВЗЛ,
учитывались: общее самочувствие, приступы
удушья, одышка, кашель, хрипы в легких. Каких-
либо особенностей у пациентов из разных групп
не наблюдалось. В результате интегральной оцен-
ки наибольшие количественные изменения кли-
нико-лабораторного статуса регистрировались у
больных с сБА, осложненной ХОБЛ (3/I) или АД
(3/I). Далее шли три варианта бронхиальной аст-
мы – сБА (4/II), экБА (4/II) и энБА (4/II). Нако-
нец, менее существенными оказались вариации
параметров при ХОБЛ (5/III) (табл. 1).

Качественный анализ диагностических иммун-
ных маркеров при отдельных нозоформах НВЗЛ

2 2
1 2

2
2 1

2( )Kj ,
(M M )

δ + δ=
−
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показал, что при смешанной бронхиальной астме
преимущественными были лейкоцитоз, сниже-
ние количества Т-клеток и Т-хелперов, при
экзогенной бронхиальной астме – лимфопения
с уменьшением уровня регуляторных субпопуля-
ций лимфоцитов, а при эндогенной бронхиаль-
ной астме отмечалось накопление незрелых гра-
нулоцитов (ПЯ-нейтрофилов) на фоне супрессии
Т-клеток и активации кислородного метаболизма
нейтрофилов. При хронической обструктивной
болезни легких отмечался дефицит общих Т-лим-
фоцитов в сочетании с избытком МСМ и Т-цито-
токсических лимфоцитов. В то же время при ассо-
циации смешанной бронхиальной астмы и хрони-
ческой обструктивной болезни легких произошла
активация иммунного статуса по киллерным
цитотоксическим Т-лимфоцитам, IgМ и ЦИК, а
при смешанной бронхиальной астме с аллергиче-
ским дерматитом – гиперпродукция ИЛ-4, стиму-
ляция фагоцитарного числа на фоне гипоиммуно-

глобулинемии А. Складывается впечатление, что
при комбинированной иммунопатологии у боль-
ных наблюдается излишняя мобилизация иммун-
ной реактивности, а в остальных случаях – ее су-
прессия или дисбаланс.

Для оценки клинико-лабораторной эффектив-
ности, как упоминалось выше, анализировалась
собственная активность модулятора нуклеината
натрия, независимая от традиционного лечения
НВЗЛ. В табл. 2 представлена ее количественная и
качественная компонента.

Действие НН определяет значимое увеличе-
ние гематологических маркеров, в сравнении с
исходным уровнем, у пациентов с ХОБЛ (39/2), а
также экБА (15/3), сБА + ХОБЛ (15/3) и сБА (15/3).
По иммунным показателям подобные изменения
отмечены при экБА (45/2), энБА (37/2), сБА +
+ ХОБЛ (32/3), сБА + АД (32/3) и ХОБЛ (32/3).

Клиническая эффективность иммунотерапии
НН также оказалась максимально высокой при

Таблица 1. Особенности клинико-лабораторного статуса у больных НВЗЛ до лечения

Примечание: числитель – процент достоверно измененных показателей, знаменатель – ранг; I–II–III – уровни отличий по-
казателя: максимальный (I), средний (II), минимальный (III); Л – лейкоциты, Лф – лимфоциты, ПЯ – палочко-ядерные ней-
трофилы, НСТсп – спонтанный тест восстановления нитросинего тетразолия, ФЧ – фагоцитарное число. Здесь и в табл. 2 и 3.
Остальные обозначения в тексте.

Нозо-
формы

Показатели Сумма рангов/ 
выраженность 

отличий
ФРИС

гематологические иммунные клинические

сБА 46/2 74/1 100/1 4/II

экБА 69/1 63/2 100/1 4/II

энБА 46/2 79/1 100/1 4/II

ХОБЛ 38/2 63/2 100/1 5/III

сБА + ХОБЛ 77/1 74/1 100/1 3/I

сБА + АД 67/1 68/1 100/1 3/I

+ − −
2 2 2Л CD4 CD3

− − −
2 2 2Лф CD8 СD4

+ − +
2 23ПЯ CD3 НСТсп

− + +
2 3 2СD3 МСМ СD8
+ + +
2 2 2CD8 IgМ ЦИК

+ −+
3 3 2ИЛ4 ФЧ IgA

Таблица 2. Собственный независимый от традиционного лечения клинико-лабораторный эффект модулятора
нуклеината натрия при НВЗЛ

Нозо-
формы

Показатели Сумма 
рангов/эффективность ФМИсоб

гематологические иммунные клинические

сБА 15/3 29/3 40/2 8/II

экБА 15/3 45/2 60/2 7/I

энБА 8/3 37/2 40/2 7/II

ХОБЛ 39/2 32/3 40/2 7/I

сБА + ХОБЛ 15/3 32/3 20/3 9/III

сБА + АД 8/3 32/3 20/3 9/III

+ + −
3 3 2СD3 CD19 IgA

+ + +
3 3 3Лф НСТак СD4

+ + −
3 3 2CD4 ФЧ IgA

− + +
3 3 3IgА СD19 СD3

− + −
3 3 2Л CD3 ИЛ6  

+ −+
3 3 2ИЛ4 ФЧ IgA
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экБА (60/2), сБА (40/2), энБА (40/2) и ХОБЛ
(40/2). В итоге была выявлена определенная по-
следовательность по степени выраженности об-
щего ответа (по всем клинико-лабораторным па-
раметрам) на иммунокоррекцию: сБА + ХОБЛ,
сБА + АД → сБА, энБА → ХОБЛ, экБА.

Основными мишенями НН в лимфоидной си-
стеме оказались: при сБА – Т- и В-клетки и IgA;
при экБА – лимфоциты, активированный кисло-
родный метаболизм фагоцитов, Т-хелперы; при
энБА – Т-хелперы, поглотительная функция лей-
коцитов и IgA; при ХОБЛ – В- и Т-лимфоциты и
IgA. Важно отметить, что при сБА + ХОБЛ отве-
том на действие препарата явилось изменение
количества лейкоцитов, Т-лимфоцитов и провос-
палительного ИЛ-6, тогда как при сБА + АД у
больных ответ был выражен повышением фаго-
цитарного числа, уровня провоспалительного
ИЛ-4 и снижением уровня IgA.

Эти данные свидетельствуют о способности
НН при разных видах НВЗЛ или их комбинаций
полностью или существенно менять состав клю-
чевых мишеней влияния на иммунную систему
независимо от традиционного лечения. В результа-
те в спектре действия НН оказались Т- и В-лимфо-
циты, их регуляторные субпопуляции, иммуно-
глобулины класса А, про- и противовоспалитель-
ные интерлейкины и поглотительная и кислород-
индуцирующая способность нейтрофилов.

Поскольку при обследовании пациентов с ше-
стью нозоформами ГВЗ стандартной была лишь
панель гематологических и иммунных показате-
лей, только по этим маркерам и проводилась ин-
тегральная количественная и качественная оцен-
ка лабораторного статуса в стадии обострения за-
болеваний (табл. 3).

Качественная оценка выявила общую (типо-
вую, стандартную) реакцию рутинных гематоло-
гических маркеров на воспаление у больных с
ГВЗ – у всех больных отмечался лейкоцитоз, ней-
трофилез, эозинофилез, моноцитоз, лимфопения,
а также ускоренная СОЭ. Количественные расче-

ты показали одинаково высокий уровень измене-
ний параметров при всех формах гнойно-воспа-
лительной патологии. Таким образом, рутинная
гемограмма в силу своей неспецифичности те-
стирует только воспаление, но не имеет диагно-
стического значения при конкретных нозофор-
мах ГВЗ. У больных регистрировались и стереотип-
ные реакции иммунной системы (в большинстве
случаев – в сумме по 14 параметрам): с отрицатель-
ной динамикой уровня Т-клеток, Т-хелперов и
IgA и с положительной – ЦИК, МСМ, IgM, цито-
токсических Т-лимфоцитов, палочко-ядерных
нейтрофилов, фагоцитарного показателя, спонтан-
ного кислородзависимого метаболизма нейтрофи-
лов, противовоспалительного ИЛ-4, а также и про-
воспалительных ИЛ-6, -7, -8 (в таблице не показано).

Напомним, что у пациентов с НВЗЛ (с более
сходным патогенезом) таких маркеров было 13.

Степень выраженности иммунопатологии раз-
личалась в разных группах и максимально выра-
жена у пациентов с ОХПН (75/1), ГИМТ + АД
(67/1) и ОХСО (67/1). Итоговое распределение
нозоформ ГВЗ по выраженности отличий имму-
но-лабораторных показателей от нормативного
(реперного) уровня здоровых людей позволило
выстроить следующий снижающийся рейтинг:
ОХПН, ГИМТ + АД, ОХСО (2/I) → ГИМТ + ИЭ,
ГП, ГИМТ (3/II).

Для выявления собственного клинико-лабо-
раторного эффекта модулятора галавита проана-
лизированы и стандартные для всех нозоформ
ГВЗ иммуногематологические показатели, и спе-
цифические для каждого вида заболеваний бакте-
риологические и клинические параметры. По-
скольку действие каждого варианта лечения
гнойно-воспалительного процесса на вышепе-
речисленные параметры математически элими-
нировалось (что означает устранение математи-
ческими методами эффекта традиционного лече-
ния из комплексного лечения – традиционного в
сочетании с иммуномодулятором), мы сочли воз-
можным сопоставлять эти данные у больных из

Таблица 3. Особенности иммунолабораторного статуса у больных ГВЗ до лечения

Нозо-
формы

Показатели Сумма рангов/выраженность 
отличий ФРИС

гематологические иммунологические

ГП 100/1 58/2 3/II

ОХПН 100/1 75/1 2/I

ОХСО 100/1 67/1 2/I

ГИМТ 100/1 54/2 3/II

ГИМТ + АД 100/1 67/1 2/I

ГИМТ + ИЭ 100/1 58/2 3/II

+ − −
2 2 2Л CD4 CD3

− − −
2 2 2Лф CD8 СD4

+ − +
2 23ПЯ CD3 НСТсп

− + +
2 3 2СD3 МСМ СD8
+ + +
2 2 2CD8 IgМ ЦИК

+ −+
3 3 2ИЛ4 ФЧ IgA
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различных групп, хотя и с определенной долей
условности (табл. 4).

Как следует из данных табл. 4, галавит обусло-
вил умеренное (среднее) действие на гематологи-
ческие маркеры воспаления как у больных с
ГИМТ (33/2), так и с ГИМТ, осложненной аллер-
гическим дерматитом (50/2) или истинной экзе-
мой (33/2).

Средний эффект коррекции иммунных марке-
ров был установлен при обострении воспаления
придатков матки (50/2), почек (38/2), глубокой
пиодермии (33/2) и несущественный при ГИМТ
(29/3), ГИМТ + ИЭ (25/3), ГИМТ + АД (21/3).

Безусловное преимущество по нормализации
бактериологических показателей было показано
при ГИМТ (67/1) и несколько меньше при ГИМТ +
+ АД (33/2) и ГИМТ + ИЭ (33/2).

Максимальный клинический эффект был до-
стигнут у больных с ГИМТ (75/1), ОХСО (67/1),
ОХПН (67/1); минимальный – при ГП (0/3).

Таким образом, наивысший итоговый уровень
коррекции изученных клинико-лабораторных по-
казателей под влиянием галавита наблюдался при
ГИМТ (7/I), далее практически равнозначно при
ГИМТ + ИЭ (9/II), ОХСО (9/II), ОХПН (9/9/II).
Фактически отсутствие эффективности коррек-
ции отмечалось при ГИМТ + АД (10/III) и ГП
(11/9/III).

Отдельный интерес представляло изучение
распределения собственного действия модуля-
тора галавита, независимого от базового лече-
ния, на иммунные показатели больных с различ-
ными нозоформами ГВЗ. Так, у страдающих ГП
регистрировалось преимущественное снижение
концентрации провоспалительного ФНО, лим-
фоцитов с экспрессией антигена апоптоза
(FAS/APO-1) и повышение уровня IgM. Тот же
эффект отмечен при ОХПН (активация фагоци-
тоза с гипоиммуноглобулинемией G), при ОХСО

(повышение тимусзависимых НК на фоне паде-
ния уровня ЦИК и IgM), при ГИМТ (потенциро-
вание поглотительной и метаболической функ-
ции фагоцитов и увеличение числа Т-активных
клеток), при ГИМТ + АД (накопление цитоток-
сических Т-лимфоцитов в сочетании с уменьшени-
ем содержания индукторов токсикоза МСМ и уве-
личением числа ИЛ-4), при ГИМТ + ИЭ (актива-
ция кислородного метаболизма фагоцитов,
противоспалительного ИЛ-4, повышение содер-
жания лимфоцитов с экспрессией молекул инте-
грина CD11b).

Таким образом, при использовании синтети-
ческого модулятора галавита на клинической мо-
дели ГВЗ принципиально воспроизведен фено-
мен модификации действия препарата под влияни-
ем клинических особенностей патологического
процесса.

ПРЕДВАРИТЕЛЬНЫЕ ИССЛЕДОВАНИЯ

А сейчас подробно разберем наши ранее вы-
полненные исследования (очень высокий имму-
нотропный эффект в данном случае не приводит-
ся), в которых главное внимание было уделено
следующим показателям: микробиологическим
характеристикам гнойных очагов, которые хи-
рургически санировались; развитию грануляци-
онного заживления ран; продолжительности ли-
хорадочного периода; периоду госпитализации
пациентов (Земсков и др., 1994).

В исследованиях принимали участие пациен-
ты с гнойной инфекцией мягких тканей, кото-
рые, кроме хирургического местного лечения
гнойных очагов, получали противовоспалительные
и антибактериальные препараты, общеукрепляю-
щую терапию, по показаниям дезинтоксикацион-
ные средства и различные физиотерапевтические
процедуры. Пациенты в группе лечения иммуно-

Таблица 4. Собственный клинико-лабораторный эффект модулятора галавита при ГВЗ

Примечание: ФНО – фактор некроза опухоли, CDFas – лимфоциты с экспрессией антигена апоптоза (FAS/APO-1), CD11b –
лимфоциты с экспрессией молекул интегрина, Тц – киллерные цитотоксические Т-лимфоциты, НКт – естественные килле-
ры тимусные, остальные обозначения см. выше.

Нозо-
формы

Показатели Сумма
рангов/эффект ФМИсоб

гематологические иммунные бактериологические клинические

ГП 0/3 33/2 0/3 0/3 11/III

ОХПН 17/3 38/2 0/3 67/1 9/II

ОХСО 0/3 50/2 17/3 67/1 9/II

ГИМТ 33/2 29/3 67/1 75/1 7/I

ГИМТ + АД 50/2 21/3 33/2 25/3 10/III

ГИМТ + ИЭ 33/2 25/3 33/2 50/2 9/II

− − +
23 3ФНО CDFas IgM

+ + −
3 3 3ФП НСТсп IgG

+ − −
3 3 3НКт ЦИК IgM

+ + +
2 2 2ФЧ НСТсп Так
+ − +
2 2 2Тц МСМ ИЛ4

3 3 2НСТак ИЛ4 CD11b+ + +
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модулятором, кроме описанной традиционной
терапии, получали НН по 1.5 г в сут на протяже-
нии 12 дней.

У пациентов, не получающих иммуномодуля-
тор, из гноя очагов у 72.7 ± 5.8% в исходный пери-
од высевался Staphylococcus aureus, чувствитель-
ный к 4–5 антибиотикам второго поколения; у
9 ± 3.7% выявлялась E. coli c чувствительностью к
трем антибиотикам; у 4.5 ± 2.7% обнаруживались
микробные ассоциации, вообще нечувствитель-
ные к антибиотикам; у 2 ± 0.1% пациентов выде-
лялись условно патогенные микробы, чувстви-
тельные к 2 ± 0.2% антибиотиков; у 4.5 ± 2.7% –
микроорганизмы вообще не выявлялись. После
проведения традиционной терапии обнаружение
в ране Staphylococcus aureus, E. coli, микробных ассо-
циаций, нечувствительных к антибиотикам, ассо-
циаций условно патогенной флоры и стерильные
посевы составили соответственно 60.7 ± 6.4, 7 ± 3.8,
14 ± 4.2, 7 ± 3.2 и 6 ± 0.6%. То есть изменения по-
казателей были недостоверны (p > 0.05). Чувстви-
тельность микроорганизмов к антибиотикам сни-
зилась до 2–3 наименований из 12–14 препаратов,
что позволяет это расценивать как неблагоприят-
ный признак.

Совершенно иные результаты были получены
у пациентов, получающих лечение в комбинации
с НН. Так, в исходный период Staphylococcus au-
reus выявлялся у 90.5 ± 4.1% c чувствительностью
к 50 ± 0.5% антибиотиков второго поколения, а
после лечения у 46 ± 7% с чувствительностью уже
к 7 ± 0.4% антибиотиков (p > 0.05). Полностью
исчезли из ран микробные ассоциации Е. coli. По
условно патогенным микроорганизмам разницы
не получено. При этом рост патогенной флоры в
исходный период составил 38 ± 6.6%, а после ле-
чения НН – 0.0 ± 0.0% (p < 0.05). Применение НН
обусловило сокращение лихорадочного периода
до 4.5 ± 0.4 дней, в сравнении с пациентами, не
получавшими НН – 5.9 ± 0.6 дней.

У пациентов, получающих только традицион-
ное лечение, появление грануляций начиналось с
3-го дня с максимумом на 6-е сут у 32 ± 5.6% боль-
ных (в среднем на 5.9 ± 0.6 день). В группе боль-
ных, получающих дополнительно НН, заживле-
ние также начиналось с 3-го дня, но с максиму-
мом на 4-е сут у 39 ± 7.5% больных (в среднем на
4.1 ± 0.4 день, p < 0.05). Иными словами, отмеча-
лась интенсификация и ускорение процесса за-
живления ран под влиянием НН. Это способство-
вало укорочению общего периода госпитализа-
ции с удовлетворительным течением процесса с
15.1 сут у пациентов, получающих традиционную
терапию, до 12 сут у пациентов, в лечении кото-
рых применяли НН. Госпитализация больных со
среднетяжелым процессом, получающих НН,
продолжалась 14.7 сут, а получающих только тра-
диционную терапию – 16.8 сут. Продолжитель-

ность госпитализации пациентов с тяжелым про-
цессом соответственно составила 34.2 и 40.9 сут.

Все представленные выше данные обосновы-
вают применение НН при лечении гнойных ин-
фекций мягких тканей. Каких-либо обострений
или утяжелений патологического процесса нами
не обнаружено.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Таким образом, при сопоставлении данных

рутинного клинико-лабораторного обследования
более 400 больных, страдающих шестью нозо-
формами неспецифических воспалительных за-
болеваний легких и шестью вариантами гнойно-
воспалительных заболеваний, подвергнутых тради-
ционной терапии либо комплексному лечению, со-
четающему традиционную терапию с модуляторами
различного происхождения и механизма действия –
нуклеинатом натрия или галавитом, установлены
следующие закономерности и феномены.

У пациентов, сгруппированных по НВЗЛ и
ГВЗ, индуцируются типовые, общие иммуно-ла-
бораторные расстройства и специфические, диа-
гностически значимые изменения сигнальных
маркеров, объединенных в формулы расстройств
иммунной системы (ФРИС). Интегральная оценка
ранговым методом вариаций гематологических,
иммунных, бактериологических, клинических по-
казателей позволяет охарактеризовать выра-
женность их отличий от заданного уровня
одним числом и выстроить рейтинг изменения
параметров конкретных нозоформ, например,
при НВЗЛ: сБА + ХОБЛ, сБА + АД → сБА, энБА,
экБА → ХОБЛ; а при ГВЗ: ГИМТ+АД, ОХСО,
ОХПН → ГИМТ + ИЭ, ГИМТ, ГП.

Нативный (нуклеинат натрия) и синтетический
(галавит) иммуномодуляторы на клинических мо-
делях НВЗЛ и ГВЗ обусловливают существенные
комплексные изменения не только иммунных, но
и рутинных гематологических, бактериологиче-
ских и клинических показателей у больных.

Снижающийся рейтинг итоговой клинико-ла-
бораторной отвечаемости отдельных нозоформ
НВЗЛ на нуклеинат натрия оказался таким:
экБА → ХОБЛ → сБА → энБА → сБА + ХОБЛ →
→ сБА + АД → ХОБЛ. Ответ на галавит проран-
жирован следующим образом: ГИМТ → ОХПН →
→ ОХСО → ГИМТ + ИЭ → ГИМТ + АД → ГП.

При определении собственного эффекта мо-
дуляторов (ФМИсоб), независимого от традицион-
ного лечения, установлено, что особенности пато-
генеза могут существенно варьировать влияние
препаратов на лимфоидную систему. В результате
в спектре действия нуклеината натрия у больных
с НВЗЛ значатся: Т- и В-клетки, их регуляторные
субпопуляции, иммуноглобулины класса А, по-
глотительная и кислород-индуцирующая способ-
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ность нейтрофилов, про- и противовоспали-
тельные интерлейкины; а для галавита при ГВЗ:
Т-активные, Т-цитотоксические лимфоциты,
естественные киллеры тимусзависимые, лимфо-
циты с экспрессией антигена апоптоза FAS/Apo-1 и
экспрессией интегриновых молекул адгезии
CD11b, иммуноглобулины классов М и G, моле-
кулы средней массы, циркулирующие иммунные
комплексы, поглотительная и кислород-индуци-
рующая функция нейтрофилов, про- и противо-
воспалительные интерлейкины, фактор некроза
опухоли. Применение нуклеината натрия при
гнойных инфекциях мягких тканей способствует
очищению ран от микроорганизмов, повышая их
антибиотикочувствительность, ускоряет образо-
вание грануляций в ранах и их заживление, со-
кращает лихорадочный период патологического
процесса и период госпитализации.

ФИНАНСИРОВАНИЕ

Работа выполнялась в рамках Программы плано-
вых исследований НИР в Национальном исследователь-
ском центре хирургии им. А.В. Вишневского (Москва) и
в Воронежском государственном медицинском универ-
ситете им. Н.Н. Бурденко.

КОНФЛИКТ ИНТЕРЕСОВ

Авторы заявляют об отсутствии конфликта интересов.

СОБЛЮДЕНИЕ ЭТИЧЕСКИХ СТАНДАРТОВ

Все процедуры, выполненные в исследовании с
участием людей, соответствуют этическим стандартам

институционального и/или национального комитета
по исследовательской этике и Хельсинкской деклара-
ции 1964 г. и ее последующим изменениям или сопо-
ставимым нормам этики. Разрешения от каждого из
включенных в исследование участников и информи-
рованное добровольное согласие не требуются, посколь-
ку пациенты подвергались исследованиям в плане оказа-
ния медицинской помощи, предусмотренной Минздра-
вом России в условиях стационарного лечения.

СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ

Горелик А.Л., Скрипкин В.А. Построение систем распо-
знавания. М.: Высшая школа, 1977. 222 с.

Земсков А.М., Передерий В.Г., Земсков В.М., Бычкова Н.Г.
Иммунокорригирующие нуклеиновые препараты
и их клиническое применение. Киев: Здоров’я,
1994. 229 с.

Земсков A.M., Земсков В.М., Караулов А.В. Клиниче-
ская иммунология. М: МИА, 1999. 603 с.

Иммунотерапия. Руководство для врачей / Ред.
Р.М. Хаитов, Р.И. Атауллаханов. М.: ГЭОТАР-
Медиа, 2011. 669 с.

Медицинская микробиология, вирусология и имму-
нология / Ред. А.А. Воробьев. М.: МИА, 2012. 704 с.

Новиков Д.К., Новиков П.Д. Клиническая иммунопато-
логия. М.: Медицинская литepaтypa, 2009. 464 c.

Петров Р.В. Иммунология. М.: Медицина, 1987. 412 с.

Хаитов Р.М., Игнатьева Г.А., Сидорович И.Г. Иммуно-
логия: норма и патология. М.: Meдицинa, 2010. 748 c.

Энциклопедия иммунологии. В 5 томах / Ред.
А.М. Земсков, В.М. Земсков, В.А. Черешнев. М.:
Триада-Х, 2013. 1970 с.

Innovative Technologies in Interpreting the Results of Traditional Clinical 
and Laboratory Examination of Patients with Nonspecific Inflammatory 

Lung Diseases and Purulent Inflammatory Diseases
V. M. Zemskova, *, A. M. Zemskovb, A. A. Barsukova, 

M. N. Kozlovaa, V. A. Zemskovab, N. S. Shishkinaa, and V. S. Demidovaa

aVishnevsky National Medical Research Center of Surgery, Moscow, Russia
bBurdenko Voronezh State Medical University, Voronezh, Russia

*e-mail: arturrego@yandex.ru

Analytical technologies were used for an integral comparative assessment of the results of a traditional exam-
ination of patients with individual nosological forms of non-specific inflammatory diseases of the lungs
(NILD) and pyoinflammatory diseases (PID). The studies concerned changes in the clinical and laboratory
status in general, an increase in the overall activity of treatment due to sodium nucleinate and galavit, and the
determination of the “own” effect of modulators independent of traditional therapy. Using modern methods,
typical hematological, immune, bacteriological and clinical parameters were assessed in patients.
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