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П ринципы экологии, рассмотренные в
предыдущей главе, основаны на качест�
венных и количественных данных,

полученных при исследовании животных,
растений, микроорганизмов и абиотических
факторов. В этой главе речь пойдет о качест�
венных и количественных аспектах собствен�
но экологических исследований и в общих
чертах будут описаны методы и приемы сбо�
ра, представления и анализа информации по
биотическим и абиотическим компонентам
среды.

Прежде чем приступить к любому, не толь�
ко экологическому, исследованию необходи�
мо четко определить его цели и задачи, а так�
же требуемую степень точности получаемых
сведений. От этого будут зависеть выбор ме�
тодов и характер собираемых данных, кото�
рые должны быть адекватны прогнозируемым
выводам. Во многих случаях такое предвари�
тельное планирование облегчает работу и по�
зволяет сэкономить время, деньги, ресурсы и
силы. Однако важно подчеркнуть, что про�
грамма исследований зачастую меняется уже
в ходе их проведения  по мере возникновения
неожиданных проблем или накопления новых
данных.

11.1. Методы измерения 
средовых факторов

К главным средовым факторам, которые долж�
ны быть изучены для того, чтобы дополнить
анализ биотического компонента, относятся
особенности почвы, гидрологии, топографии и
климата (влажность, температура, освещен�
ность, ветер). Многие методы, используемые
для измерения этих факторов, приведены ниже
в разделах, где описаны опыты, которые в
состоянии провести студенты. Другие мы рас�
смотрим только в общих чертах.

11.1.1. Почвенные факторы

Почвы существенно различаются по своей
структуре и химическому составу. Для получе�
ния общего представления о профиле почвы
делают ее разрез таким образом, чтобы он был
строго вертикальным с гладкими стенками.
Мощность (толщину) различных по величине
почвенных частиц и цвету слоев (горизонтов)
можно измерить в нем непосредственно, а
заодно взять из них пробы для проведения
соответствующих анализов.

КОЛИЧЕСТВЕННАЯ
ЭКОЛОГИЯ
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Можно также использовать почвенные бу�
ры�пробоотборники (рис. 11.1). Этот похожий
на штопор инструмент вкручивается в грунт на
нужную глубину, а потом вытягивается. Иногда
за одно опробование им можно получить пробы
сразу из нескольких горизонтов. Почву с раз�
ных уровней режущей головки упаковывают
для дальнейшего анализа в отдельные пакеты,
которые соответственно этикетируются: время,
место, глубина бурения.

Примечания

1. Образцы почвы нельзя долго хранить в
полиэтиленовых пакетах, потому что они
могут заплесневеть. Изменения темпера�
туры и влажности повлияют на почвен�
ную микрофлору, а это скажется на рН
почвы и форме, в которой присутствуют
в ней биогенные элементы.

2. Наиболее удобным для предварительно�
го установления почвенного профиля и,
следовательно, типа почвы является
винтовой (шнековый) бур (рис. 11.1, А).
Он позволяет получить достаточно мате�

риала для анализа рН и определения ме�
ханического состава горизонтов в поле�
вых условиях, однако для более точного
определения влажности, содержания ор�
ганического вещества, микрофлоры и 
т. п. предпочтительнее образцы, отбира�
емые «голландским» или цилиндриче�
ским бурами (рис. 11.1, Б, В). Винтовым
буром особенно трудно получить доста�
точное количество незагрязненного ма�
териала со строго определенной глуби�
ны, если механический состав почвы
грубый.

Опыт 11.1. Определение содержания воды 
в образце почвы

Материалы и оборудование

Примерно 80 г почвы

Тарелка из алюминиевой фольги

Весы с ценой деления 0,1 г

Печь с термостатом

Термометр со шкалой до 150 С

Эксикатор

Щипцы

Методика

1. Взвесьте пустую тарелку из фольги. Запи�
шите ее массу (a).

2. Положите на нее измельченный образец
почвы и взвесьте. Запишите массу (b).

3. Поставьте тарелку с почвой в печь с тем�
пературой 110 С на 24 ч.

4. Выньте образец из печи и остудите в эк�
сикаторе.

5. Взвесьте остывший образец и запишите
массу.

6. Снова поставьте образец в печь с темпе�
ратурой 110 С на 24 ч.

7. Повторяйте этапы 4 и 5, пока взвешива�
ния не дадут одинаковые результаты (по�
стоянную массу). Запишите эту массу (c).

8. Рассчитайте процентное содержание во�
ды в почве по формуле:

[(в – c)/(b – a)]  100%.

9. Сохраните образец почвы в эксикаторе
для опыта 11.2.
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Рис. 11.1. А — простой винтовой (шнековый) бур; 
Б — цилиндрический бур; В — «голландский» бур.
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Примечание

Полученная в этом опыте величина свидетель�
ствует об общем содержании воды в почве (аб�
солютная влажность). Она зависит от количест�
ва осадков, выпавших за последнее время.
К связанным с водой показателям почвы отно�
сятся также полевая влагоемкость и доступная
почвенная вода (влага). Полевая влагоемкость —
это количество воды, сохраняющееся в почве
после того, как ее избыток дренируется под
действием гравитации. Для измерения этой ве�
личины почву на участке поливают до тех пор,
пока вода несколько минут не будет стоять на
поверхности. Через 48 ч берут образец для опре�
деления и работают, как описано выше. Доступ�
ная влага — это вода, которую способны всосать
корни растений. Ее можно определить, высу�
шив взвешенный образец до постоянной массы
при комнатной температуре. Разница между
влажной и сухой массами составит количество
доступной влаги.

Опыт 11.2. Определение содержания 
органического вещества (гумуса) в образце почвы

Материалы и оборудование

Высушенный образец почвы из эксперимента

11.1 в эксикаторе

Тигель с крышкой

Тренога, бунзеновская горелка, асбестовый ков�

рик, треугольник из огнеупорной глины

Эксикатор

Щипцы

Методика

1. Сильно нагрейте тигель с крышкой на го�
релке, чтобы полностью его высушить.
После того как он остынет в эксикаторе,
взвесьте и запишите его массу (a).

2. Положите в тигель высушенный образец
почвы (полученный в опыте 11.1 и храня�
щийся в эксикаторе) и взвесьте все вме�
сте. Запишите массу (b).

3. Прокаливайте образец почвы в тигле,
закрытом крышкой в течение 1 ч (тигель
должен раскалиться докрасна), чтобы вы�
жечь все органическое вещество. Дайте
остыть 10 мин и поставьте в эксикатор.

4. Взвесьте остывший тигель с образцом.

5. Повторяйте этапы 3 и 4, пока не получите
постоянную массу. Запишите ее (c).

6. Рассчитайте процентное содержание ор�
ганики по формуле:

[(b – c)/(b – a)]  100%.

7. Повторите этот опыт с образцами почвы,
взятыми из разных мест, чтобы показать,
что в разных почвах содержится неоди�
наковое количество органического веще�
ства.

Примечание

Содержание органики, установленное в этом
опыте, относится к сухой, а не влажной (све�
жей) почве. Использовав данные опыта 11.1,
можно пересчитать его и для свежей почвы.

Опыт 11.3. Определение содержания воздуха 
в образце почвы

Материалы и оборудование

Жестяная банка объемом примерно 200 мл

Химический стакан объемом примерно 500 мл

Вода

Мерный цилиндр на 100 мл

Фломастер

Сверло

Металлический щуп

Количественная экология 7

1.1. При анализе свежего образца почвы
массой 60 г были получены следующие
результаты. После неоднократного 
нагревания при 110 °С и охлаждения
в эксикаторе его постоянная сухая масса
равнялась 45 г. Затем после неоднократного
прокаливания в тигле и охлаждения 
в эксикаторе его новая масса составила 30 г.
Рассчитайте абсолютную влажность 
исходного образца и содержание в нем
(т. е. в свежей почве) органики.



Методика

1. Поставьте жестяную банку открытым
торцом вверх в химический стакан и за�
полните его водой выше кромки банки.
Отметьте фломастером уровень воды
в стакане.

2. Осторожно выньте банку с водой и из�
мерьте объем этой воды мерным цилинд�
ром. Запишите результат (a). Уровень во�
ды в стакане, естественно, упадет.

3. Сверлом сделайте в днище банки при�
мерно 8 маленьких отверстий.

4. Очистите от растительности участок по�
чвы и воткните в нее открытым торцом
банку, так чтобы в отверстиях днища по�
казалась земля. Осторожно выкопайте
банку, переверните ее и удалите лишнюю
почву, находящуюся выше края банки.

5. Снова поставьте банку с почвой откры�
тым торцом вверх в стакан с водой и раз�
рыхлите почву, чтобы из нее быстрее
выходил воздух.

6. Уровень воды в стакане понизится, по�
скольку она будет проникать в банку, вы�
тесняя воздух из находящейся там почвы.

7. Долейте в стакан воду из мерного цилин�
дра до исходного уровня, отмеченного
фломастером. Запишите, сколько добав�
лено воды (b).

8. Процентное содержание воздуха (по объ�
ему) в образце почвы рассчитайте по фор�
муле:

(b/a) 100%.

9. Повторите этот опыт с почвой из разных
мест.

Опыт 11.4. Определение примерной доли
разных твердых частиц в образце почвы 
(т. е. определение ее механического состава)

Материалы и оборудование

Мерный цилиндр на 500 мл

Образец почвы объемом 100 мл

300 мл воды

Методика

1. Насыпьте почву в мерный цилиндр и за�
лейте водой.

2. Сильно встряхните цилиндр.

3. Дайте смеси осесть в течение 48 ч. После
того как почва осядет, будут хорошо вид�
ны разные фракции, отличающиеся друг
от друга по плотности и площади поверх�
ности частиц.

4. Определите по делениям на стекле ци�
линдра объем различных гранулометри�
ческих фракций образца.

Результаты

Будет заметна разница между компонентами
почвы. Органика останется плавать на поверх�
ности, некоторая часть глины образует взвесь,
более крупные ее частицы осядут на слой песка,
а в самом низу окажутся камешки.

Опыт 11.5. Определение рН образца почвы

Материалы и оборудование

Длинная пробирка (145 мм) с пробкой

Штатив для пробирок

Сульфат бария

Универсальный индикаторный раствор BDH

и цветная схема к нему

Образец почвы

Шпатель

Дистиллированная вода

Пипетка на 10 мл

Методика

1. Насыпьте в пробирку почву высотой
примерно 1 см и добавьте столько же суль�
фата бария, который приведет к флок�
куляции частиц глины, переходящих во
взвесь.

2. Добавьте 10 мл дистиллированной воды
и 5 мл универсального индикаторного
раствора BDH. Закройте пробирку проб�
кой, сильно взболтайте и дайте содержи�
мому отстояться 5 мин.

8 Глава 11



3. Сравните цвет жидкости в пробирке
с цветной схемой BDH и определите со�
ответствующее значение рН.

4. Повторите этот опыт с образцами почвы
из разных мест.

Примечание

При исследовании почвы рН является одной
из наиболее важных характеристик. Несмотря
на простоту определения, значение рН зависит
от множества взаимодействующих факторов
и позволяет судить о содержании в почве пита�
тельных веществ; кроме того, величина рН ука�
зывает на то, какие виды растений (и соответ�
ственно животных) могут успешно развиваться
на данных почвах. Кислые почвы, как правило,
менее богаты питательными веществами, по�
скольку в меньшей степени способны удержи�
вать катионы.

11.1.2. Гидрологические факторы

Вода, как и почва, — важная среда обитания.
В этом разделе будут рассмотрены некоторые
простые методы, применяемые для мониторин�
га ее физико�химических свойств, жизненно
важных для организмов.

Опыт 11.6. Определение рН пробы воды

Материалы и оборудование

Универсальная индикаторная бумага или 

рН�метр

Проба воды

Методика

Вариант 1
Опустите в пробу воды полоску индикаторной
бумаги и сравните приобретенный ею цвет с
приложенной цветной шкалой. Считайте соот�
ветствующее значение рН.

Вариант 2
Ополосните зонд рН�метра дистиллированной
водой, окуните его в пробу воды и считайте зна�
чение рН. Этот метод дает более точные цифры,
однако прибор перед экспериментом надо ак�

куратно откалибровать, использовав стандарт�
ные растворы с известным значением рН. Пе�
ред тем как вернуть зонд в исходный буферный
раствор, ополосните его дистиллированной
водой.

Опыт 11.7. Определение содержания хлорид-ионов
в пробе воды (приблизительная оценка солености)

Материалы и оборудование

Проба воды

Пипетка на 10 мл

Бюретка

Дистиллированная вода

3 конических колбы

Белая кафельная плитка

Индикаторный раствор хромата калия

50 мл раствора нитрата серебра (2,73 г/100 мл).

Методика

1. Налейте пробу воды (10 мл) в коническую
колбу и добавьте 2 капли раствора хрома�
та калия.

2. Из бюретки капайте раствор нитрата се�
ребра, постоянно встряхивая колбу.

3. Титрование окончите, когда осадок хло�
рида серебра покраснеет.

4. Повторите это титрование еще с двумя
пробами по 10 мл. Рассчитайте средний
объем израсходованного раствора нитра�
та серебра.

5. Этот объем приблизительно равен содер�
жанию хлорид�ионов в воде (г/л).

Опыт 11.8. Определение содержания 
растворенного кислорода в пробе воды

Ниже описывается метод Винклера, дающий
точный результат, но требующий много реакти�
вов. Менее точный, но более простой метод
приведен в руководстве Nuffield Advanced
Science, Biological Science.

В продаже имеются портативные «полевые
наборы» для применения метода Винклера (на�
пример, фирмы Hanna).
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Материалы и оборудование

10 мл щелочного раствора иодида: 3,3 г NaOH

и 2,0 г KI в 10 мл дистиллированной воды. 

(Обращаться с осторожностью!)
10 мл раствора хлорида марганца (4,0 г MnCl2

в 10 мл дистиллированной воды)

5 мл концентрированной соляной кислоты. 

(Обращаться с осторожностью!)
Индикаторный раствор крахмала

Дистиллированная вода

0,01 М раствор тиосульфата натрия (см. п. 8 

«Методики»)

3 градуированные пипетки по 5 мл

Бюретка

Белая кафельная плитка

3 конических колбы

Проба воды объемом 250 мл в пробоотборной

колбе с притертой стеклянной пробкой.

Методика

1. Аккуратно, без плеска, опустите пробоот�
борную колбу в воду и закройте ее под во�
дой притертой пробкой, чтобы внутрь не
попали пузырьки воздуха.

2. С помощью пипеток добавьте к пробе 
2 мл раствора хлорида марганца и 2 мл
щелочного раствора иодида; кончики пи�
петок должны касаться дна колбы с про�
бой. Более тяжелые растворы солей вы�
теснят разные объемы воды из горлышка.
Вновь аккуратно закройте колбу притер�
той пробкой (колба должна быть полной)
и энергично встряхните ее, чтобы сме�
шать реактивы со всем объемом воды.
Образуется сложный осадок оксида�гид�
роксида марганца, количество которого
прямо пропорционально содержанию
в воде кислорода. Такую пробу можно
долго хранить (например, отправить для
продолжения анализа в лабораторию).

3. Добавьте 2 мл концентрированной соля�
ной кислоты и закройте колбу пробкой,
чтобы в нее не попали пузырьки воздуха.
Энергично встряхните колбу, растворяя
осадок. Образуется раствор иода в избыт�
ке иодида калия. Количества иода будет
прямо пропорционально исходному со�
держанию кислорода в пробе воды. Теперь

кислород связан, и контакт с воздухом на
результате не отразится.

4. Перенесите 50 мл этого раствора в кони�
ческую колбу. Из бюретки оттитруйте его
0,01 М раствором тиосульфата натрия
следующим образом:

а) постоянно встряхивая колбу, добав�
ляйте в нее раствор тиосульфата на�
трия, пока не исчезнет желтый цвет
пробы;

б) добавьте 3 капли раствора крахмала и
продолжайте титровать, встряхивая
колбу, пока не исчезнет черно�синий
цвет крахмала;

в) запишите объем израсходованного
раствора тиосульфата.

5. Повторите этап 4 с двумя другими проба�
ми по 50 мл и рассчитайте средний объем
использованного для титрования реакти�
ва (x).

6. В описанной методике 1 мл 0,01 М рас�
твора тиосульфата соответствует 0,056 мл
кислорода при стандартных температуре
и давлении (СТД).

7. Рассчитайте концентрацию кислорода
в 1 л воды по следующей формуле:
Кислород (мл/л) = 0,056 x 1000/50
(СТД),

где x — объем раствора тиосульфата, 
необходимого для титрования 50 мл
пробы.

8. При сравнительных исследованиях за�
грязнения воды и БПК (биохимической
потребности в кислороде) концентрация
растворенного кислорода обычно выра�
жается в мг/л. Расчет окончательного ре�
зультата упростится, если использовать
0,0125 М раствор тиосульфата натрия.
Тогда 1 мл этого раствора будет эквива�
лентен 0,1 мг кислорода.

а) Приготовьте маточный 0,1 М раствор
тиосульфата натрия (Na2S2O3 

. 5H2O).
Для этого растворите 24,82 г этого ве�
щества в дистиллированной воде. До�
бавьте гранулу гидроксида натрия
(NaOH) и доведите объем раствора до
1 литра. Этот раствор следует хранить
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в бутылке темного стекла не более 2–3
недель.

б) Если необходимо, то приготовьте
0,0125 М рабочий раствор тиосульфата
натрия. Для этого возьмите 125 мл ма�
точного раствора и доведите его объем
до 1 л (разбавление 8).

в) Повторите все процедуры так, как
описано в пп. 1–5, но в п. 4 используй�
те 0,0125 М раствор тиосульфата на�
трия:

О2 в пробе (мг/л) = x 0,1 1000/50 = 2x,

где x — средний объем 0,0125 М раствора
тиосульфата натрия, необходимый для
титрования 50 мл пробы.

9. Иногда полезно сравнить реальное содер�
жание кислорода с его потенциальным
максимальным значением — уровнем на�
сыщения. Это особенно интересно, если
вода в данном месте анализируется в раз�
ное время года, т. е. при разной темпера�
туре, поскольку именно от температуры
зависит количество кислорода, которое
удерживается в растворе. Следовательно,
чтобы оценить уровень насыщения рас�
твора этим газом, надо знать температуру.
Ее легко измерить обычным ртутным тер�
мометром. Пользуясь табл. 11.1, рассчи�
тайте процент насыщения воды кислоро�
дом по формуле:

Примечания

1. Довольно часто для экономии реактивов
анализируют пробы воды объемом 25 мл.
Тогда при окончательном расчете следует
пользоваться другим переводным коэф�
фициентом: О2 (мг/л) = 4x.

2. Очень важно полностью растворить оса�
док, поскольку в нем сосредоточен весь
бывший в воде кислород. Возможно, для
этого придется добавить несколько боль�
ше кислоты.

3. Чтобы весь кислород перешел в осадок,
необходимо добавлять достаточное коли�

чество хлорида марганца и щелочного
раствора иодида. На практике можно ис�
пользовать стеклянную колбу с притер�
той пробкой любых размеров, лишь бы
эти два реактива добавлялись туда в оди�
наковом количестве из расчета примерно

Количественная экология 11

О2 в анализируемой пробе, мг/л

О2 в насыщенном растворе, мг/л
100%.

Таблица 11.1. Растворимость кислорода в воде

Температура, Точка насыщения    Поправочная 
°С для О2, мг/л величина для

морской  воды,  мг/л

0 14,63 0,0925

1 14,23 0,0890

2 13,84 0,0857

3 13,46 0,0827

4 13,11 0,0798

5 12,77 0,0771

6 12,45 0,0745

7 12,13 0,0720

8 11,84 0,0697

9 11,55 0,0675

10 11,28 0,0653

11 11,02 0,0633

12 10,77 0,0614

13 10,53 0,0595

14 10,29 0,0577

15 10,07 0,0559

16 9,86 0,0543

17 9,65 0,0527

18 9,46 0,0511

19 9,27 0,0496

20 9,08 0,0481

21 8,91 0,0467

22 8,74 0,0453

23 8,57 0,0440

24 8,42 0,0427

25 8,26 0,0415

26 8,12 0,0404

27 7,97 0,0393

28 7,84 0,0382

29 7,70 0,0372

30 7,57 0,0362

ПРИМЕЧАНИЯ. Растворимость кислорода в воде зависит
от температуры, атмосферного давления и концентрации
солей в растворе. В соленой воде точка насыщения ниже,
поэтому необходимо вводить соответствующие поправки.
Эти поправки надо умножать на соленость в промилле
и вычитать это произведение из показателя для пресной
воды (в среднем столбце).

Данные основаны на работе Монтгомери, Тора и Кок�
берна в Научно�исследовательской лаборатории загряз�
нения воды и взяты из кн: Klein L., (1966) River Pollution,
Vol. 3, Butterworth.



1 мл каждого из них на 100 мл анализиру�
емой воды.

4. При отборе проб в поле колбу надо не ме�
нее трех раз ополоснуть в исследуемой во�
де, а потом уже заполнять ее. Горлышко
следует направлять против течения, чтобы
вода легко заливалась внутрь без пузырь�
ков воздуха. Перед взятием пробы колбу
необходимо тщательно вымыть и, если
возможно, то с использованием кислоты
(т. е. сделать ее химически чистой).

5. Беря пробы из водоема, который может
быть загрязнен, всегда надевайте водо�
непроницаемые перчатки (например,
резиновые). В мелких ручьях пробы бе�
рут с середины русла. В более глубоких
водоемах надо удалиться от берега — по
пирсу или на лодке. Во всех случаях не�
обходимо соблюдать меры техники без�
опасности.

Опыт 11.9. Определение биохимической
потребности в кислороде (БПК) пробы воды

В предыдущем эксперименте определялось
наличное содержание кислорода в водоеме.
Это полезный исходный параметр. Однако он
может меняться в широких пределах даже в
течение суток, что зависит от других средовых
факторов, например от освещенности и силы
ветра. Более стойкий показатель — скорость
потребления кислорода присутствующими
в воде организмами. Если в водоем поступает
много органических остатков, то активизиру�
ются микробы�редуценты, быстро истощаю�
щие запасы растворенного кислорода. Это не�
посредственно сказывается на их собствен�
ной дальнейшей жизнедеятельности и на
судьбе всех прочих аэробных обитателей
водоема.

Материалы и оборудование
Проба воды объемом 0,5–1,0 л

Вариант 1
Реактивы и посуда, необходимые для метода Вин�

клера (эксперимент 11.8)

Вариант 2

Откалиброванный соответствующим образом
кислородный электрод

Методика

Подготовка

1. Если это необходимо, то откорректи�
руйте рН пробы: он должен составлять
6,5–8,5 (для оптимизации микробной ак�
тивности).

2. Если известно, что кислорода в пробе
очень мало (например, в ней уже опреде�
лено его растворенное количество), то
оксигенируйте ее в течение 5–10 мин.
Это важно, поскольку анализ показывает
потенциальную скорость потребления
кислорода, и результаты могут быть недо�
стоверными при исходном недостатке
кислорода.

3. Если есть подозрение, что в пробе много
органики, то перед инкубацией приго�
товьте ее разведения (см. примечание в
конце методики). Убедитесь, что БПК ис�
пользуемой для этого чистой воды пре�
небрежимо мала. Для этого инкубируйте
ее так же, как пробы. Если в этой воде
очень мало растворенного кислорода, то
при расчете результата сделайте поправку
не только на коэффициент разведения,
но и на эти потери.

Анализ

1. Разлейте пробу (если надо, то разведен�
ную) по трем стеклянным колбам с при�
тертыми пробками емкостью 125 или 
250 мл. Лейте осторожно, чтобы внутрь не
попали пузырьки воздуха. Колбы должны
быть заполнены полностью.

2. Сразу же определите содержание раство�
ренного кислорода в одной из колб
(мг/л).

3. Инкубируйте две другие колбы в темноте
(исключающей фотосинтез) при стандар�
тной температуре (20 °С) или температуре
исходной пробы в течение 1–5 сут. Обыч�
но инкубируют при 20 °С 5 сут.

4. Определите содержание кислорода в этих
колбах (мг/л).

5. Вычтите среднее для двух инкубирован�
ных колб значение из исходного. Это даст
БПК, если только пробу перед инкуба�
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цией не разводили. В случае разведения
используйте формулу:

БПК = (x – y)(a + 1) мг/л,

где x — исходное содержание растворен�
ного кислорода (мг/л); у — среднее
окончательное его содержание (мг/л);
a — отношение объема добавленной воды
к объему пробы.

Примечание

Речная вода обычно не требует разбавления.
Если загрязнение сильное, то разводить при�
ходится раз в пять. Такая вода опасна для здо�
ровья, работать с ней надо очень осторожно,
и в учебных целях ее лучше не использовать.
Раньше для разведения обычно брали водо�
проводную воду, однако высокое содержание
в ней хлора влияет на микробную активность.
Желательно пользоваться «синтетической»
водой — дистиллированной или деионизован�
ной с добавлением нужных химикатов. Реко�
мендации по приготовлению такой воды при�
ведены в работе H. L. Golterman, R. S. Clymo,
M. A. M. Ohnstad (1978) Methods for physical
and chemical analysis of fresh waters, IBP Hand�
book № 8, Blackwell Scientific Publications, 2nd
edition.

Пробы с БПК более 6 мг/л или с окончатель�
ным содержанием растворенного кислорода
ниже 40%�ного уровня насыщения надо про�
анализировать еще раз, предварительно разба�
вив.

В некоторых случаях значительная часть
БПК приходится на окисление аммиака. При
желании эту нитрификацию можно подавить,
добавив к каждой повторности 1 мл раствора
аллилтиомочевины концентрацией 0,5 г/л.
Подробнее данный вопрос обсуждается в на�
званной выше работе (Golterman et al.).

Скорость течения воды

Простейшим методом измерения скорости те�
чения воды служит измерение времени, необхо�
димого какому�либо плывущему предмету для
того, чтобы пройти известное расстояние. Что�
бы исключить влияние ветра, этот предмет дол�
жен минимально выступать над поверхностью
воды. Можно также использовать L�образную

трубку диаметром 2 см с коленами 50 и 10 см. Ее
ставят в воду вертикально коротким коленом
против течения. Скорость течения воды опре�
деляют, измеряя высоту подъема воды в длин�
ном колене по формуле:

v = (2hg),

где v — скорость течения воды (см/с); g — уско�
рение силы тяжести (981 см/с2); h — высота
столба воды (см).

11.1.3. Климатические факторы

Ниже приведено несколько простых методов
измерения ряда атмосферных и климатических
параметров.

Влажность воздуха

Относительная влажность воздуха — это от�
ношение количества содержащейся в нем
воды к количеству, соответствующему точке
насыщения его водяным паром. Эта послед�
няя величина зависит от температуры, по�
скольку при нагревании воздух расширяется
и может удерживать больше молекул воды.
Относительную влажность измеряют праще�
вым психрометром (рис. 11.2), в котором два
термометра — с влажным и сухим шариками
установлены рядом на крутильной деревян�
ной рамке. Ее вращают как трещотку на фут�
боле, пока на обоих термометрах не устано�
вятся постоянные температуры. Потом их
сравнивают по психрометрической таблице
или по специально откалиброванной раз�
движной линейке, прилагаемой к прибору, и
получают относительную влажность воздуха.
По относительной влажности можно также
определить точку росы — температуру, при
которой воздух окажется насыщенным водя�
ным паром и этот пар сконденсируется на
предметах в виде капелек воды.

Температура

Температуру воздуха, воды и почвы нетрудно из�
мерить ртутным термометром, однако отдельное
ее значение в экологии малоинформативно. Го�
раздо важнее знать амплитуду ее колебаний за
некоторый период времени. Для этого обычно
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используют самописец или показания специ�
альных максимального и минимального термо�
метров.

Температуру микроместообитаний или труд�
нодоступных местообитаний, например в сере�
дине древесного ствола, определяют термо�
резистором, или термистором (рис. 11.3). Это
электропроводник в виде тонкого щупа, кото�
рый можно вставить в очень узкую щель. Изме�
рив сопротивление термистора и сравнив его
с ранее составленной таблицей, где каждому

сопротивлению соответствует определенная
температура, можно установить температуру
среды, в которую помещен термистор.

Для микроместообитаний тоже важно опре�
делять амплитуду температуры и ее экстремаль�
ные значения (микроклимат), поскольку имен�
но эти параметры часто объясняют исчезнове�
ние из данного места определенных видов, на�
пример чувствительных к заморозкам растений.

Свет

Свет различается по своей интенсивности, про�
должительности освещения и качественному со�
ставу (т. е. по длине волны). Все эти три парамет�
ра важны с экологической точки зрения; их из�
меряют специальными приборами. На практике
для сравнения освещенности различных участ�
ков обычно достаточно знать относительное ко�
личество света, падающее за короткое время на
определенную площадь. С этой целью можно
воспользоваться обычным фотоэкспонометром.
Чтобы определить количество света, получаемо�
го средой за достаточно длительный период вре�
мени, можно использовать озалидную бумагу
с «накопительной» светочувствительностью.

Скорость и направление ветра

Скорость и направление ветра в данный мо�
мент времени не дают существенной экологи�
ческой информации об условиях местообита�
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Рис. 11.3. Термистор (терморезистор) в действии.

Рис. 11.4. Простейший анемометр, который можно
использовать для определения скорости ветра по чис&
лу оборотов черной лопасти в единицу времени.

Рис. 11.2. Пращевой психрометр.



ния. Следовательно, важно знать, как часто ду�
ют ветры в данном местообитании, какова их
скорость и направление за достаточно дли�
тельный период. Однако чаще всего для прак�
тических целей вполне подходят обычный
флюгер и простейший анемометр (рис. 11.4),
с помощью которых легко сравнивать направ�
ление и скорость ветров в различных место�
обитаниях.

11.2. Анализ биоты
При изучении организмов, населяющих данное
местообитание (биотический компонент эко�
системы), необходимо охарактеризовать струк�
туру сообщества, т. е. его видовой состав и чис�
ленность популяций разных видов. Очевидно,
что найти и подсчитать всех особей популяции
не всегда возможно, поэтому разработаны спе�
циальные методы анализа из выборок, не всегда
требующие непосредственной регистрации
каждого организма. В целом, чем более точные
результаты требуются, тем больше времени на�
до затратить на их получение. Следовательно,
важно заранее четко представлять себе постав�
ленные цели. Кроме того, если это возможно,
необходимо применять методы, не нарушаю�
щие естественных сообществ.

В любом случае необходим надежный ре�
зультат учета (регистрации и(или) сбора) орга�
низмов, а поскольку они занимают все мысли�
мые микросреды, обследуя местность, прихо�
дится буквально переворачивать все камни
(главное, возвращать их потом на место!). На
первый взгляд может показаться, что квадрат�
ный метр луга, песка, скалистого берега или
дна реки заселены достаточно однообразной
биотой. Однако, если начать сортировать
почву, рассматривать внимательно побеги,
корни, цветки и плоды растений, пластины
водорослей или скопления тины, наверняка
обнаружится гораздо больше видов, чем ожи�
далось.

При регистрации данных надо стараться,
пользуясь специальными пособиями, еще в по�
ле определить максимум встретившихся таксо�
нов. Только если вид в данном месте (и в мире)
явно нередок, стоит изымать его образец из
природы для дальнейшего лабораторного ана�
лиза. Излишнее рвение коллекционеров уже
нанесло серьезный ущерб многим сообщест�

вам. Если поймано животное, надо стараться
сохранить ему жизнь, чтобы затем выпустить в
аналогичную среду. Определять организмы сле�
дует по мере возможности с максимальной точ�
ностью, т. е. до видового уровня. Это не всегда
осуществимо, но в любом случае надо стре�
миться к нижнему доступному для вас таксоно�
мическому рангу — классу, порядку или семей�
ству. Идентификация каждого организма зави�
сит от умения пользоваться определительными
таблицами. Принципы пользования ими (и
принципы биологической классификации в це�
лом) подробно рассматриваются в разделах 2.15
и  2.16.

Список всех выявленных видов того или
иного местообитания дает общее представление
о структуре сообщества, позволяя приблизи�
тельно определить его видовые богатство и разно�
образие. (Для расчета этих параметров предло�
жены различные формулы, которые мы рас�
сматривать не будем.)

Набор видов дает представление о пищевых
цепях и пищевых сетях, но ничего не говорит о
количественных аспектах сообщества. Наибо�
лее адекватные в плане сравнения экосистем
индексы биотического разнообразия рассчи�
тываются именно с учетом числа особей каж�
дого вида, т. е. с учетом размеров их популяций.
Кроме того, количественные данные позволя�
ют строить экологические пирамиды (разд.
10.3.4).

Вся эта информация зависит от методов ее
сбора, а методы в свою очередь определяются
образом жизни, поведением и размерами орга�
низмов.

11.2.1. Методы учета организмов

При учете (дистанционном подсчете, сборе,
отлове) организмов в природе надо придер�
живаться ряда правил, которые приводятся
ниже.

1. Всегда соблюдайте технику безопасно�
сти. Ее правила, естественно, зависят от
объекта и условий исследования. Деталь�
но обсудите этот вопрос с опытным поле�
виком еще до начала работы в природе.

2. Всегда соблюдайте правила природо�
пользования, принятые в данной мест�
ности.
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3. Берегите экосистему, в которой работае�
те. Старайтесь не только не повредить ее,
но и избегайте любых стойких измене�
ний, связанных с вашим присутствием.

4. Перед началом экологического исследо�
вания обязательно получите разрешение
на его проведение от землевладельца.

5. Проконсультируйтесь с местными при�
родоохранными организациями, универ�
ситетами, обществами рыболовов, охот�
ников и т. п. относительно того, где и что
вы можете изучать и коллекционировать.

6. Без крайней необходимости не губите ор�
ганизмы и не изымайте их из природной
среды.

7. По мере возможности не изменяйте изу�
чаемое местообитание: возвращайте на
исходное место сдвинутые камни, бревна
и т. п.

8. Если необходимо изъять организмы из
среды для определения, то ограничьтесь
минимумом экземпляров  и постарайтесь
живыми вернуть их на место.

9. Животных, отловленных для лаборатор�
ного определения, держите по одному,
чтобы они не причинили друг другу вре�
да. Например, не сажайте червей в один
сосуд с крабами. В качестве емкостей для
сбора животных можно использовать
обычные банки с закручивающейся
крышкой, полиэтиленовые бутылки и па�
кеты, пробирки и т. п.

10. Всегда записывайте максимум физи�
ческой и географической информации о
месте сбора материала и погодных усло�
виях в это время. Важны, в частности:

а) материнская порода и субстрат (ил,
почва, трава и т. п.);

б) характер поверхности (например, пло�
ская, южный склон с уклоном столь�
ко�то градусов и т. п.);

в) профиль почвы или донного грунта;

г) дренаж;

д) температура субстрата, воды и воздуха;

е) рН субстрата или воды;

ж) облачность и осадки;

з) относительная влажность воздуха;

и) освещенность (хотя бы на глаз, но, если
возможно, — по фотоэкспонометру);

к) скорость и направление ветра;

л) дата и время суток.

Пример стандартного бланка для записи та�
кой информации приведен в табл. 11.2.

Существует большое число методов сбора
(отлова) животных. Обзор этих методов приве�
ден в табл. 11.3, а некоторые типы используемо�
го оборудования проиллюстрированы на рис.
11.5–11.10. Собираемый материал необходимо
извлекать из ловушек через равные интервалы
времени, определять, подсчитывать и, по воз�
можности, выпускать. Надо учитывать, что в ло�
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Таблица 11.2. Полевой бланк для записи почвен-
ных, физико-географических и климатических
данных

Пункт...………… Координаты...………… Дата...………

1. Материнская порода
2. Субстрат/почва

а)  характер поверхности.. …………………………

б)  мощность горизонта A …………………………

в)  мощность горизонта B …………………………

г)  мощность горизонта C.…………………………

д)  рН ...... …………………………………………………

е) температура.....………………………………………

3. Топография

а)  экспозиция уклон (градусы)…………………

б)  абсолютная высота......…………………………

в)  рельеф............………………………………………

г)  дренаж............………………………………………

д)  землепользование.........…………………………

е)  прилив�отлив, время....…высота воды....…

4. Климат

а)  температура воздуха, амплитуда……………

б)  количество осадков......…………………………

в)  облачность.....………………………………………

г)  относительная влажность............……………

д)  направление ветра........…………………………

е)  скорость ветра...............…………………………

ж)  сила света (по горизонтали),  

С…………..Ю………......В………......З………......

з)  время суток.....………..………..………..………..
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Таблица 11.3. Сводная таблица различных методов сбора организмов

Метод Оборудование и ход работы Собираемые организмы

Обтряхивание Кусок    ткани    определенной   площади, Нелетающие насекомые, личинки, 
натянутый   на   складную   рамку,   поме� пауки
щают   под  веткой,  которую  трясут  или
обстукивают.    Организмы    падают    на
ткань  и  их  собирают  с  помощью  аспи�
ратора (см. ниже)

Ловля сачком Марлевым   сачком   машут   в   воздухе. Летающие насекомые
в воздухе В  сачок  попадают  различные  организ�

мы.  Любой  метод  сбора  сетью  можно
стандартизировать,   чтобы   обеспечить 
сравнимость   проб.  Например,   анали�
зировать  каждую  пробу после  8  «вось�
меркообразных»  взмахов  сачком

«Кошение» сачком Прочным  (нейлоновым)  сачком  водят Насекомые, мелкие водные 
по траве, кустам, кронам, в воде организмы

Планктонная сеть Воронковидную  сеть   на   металлическом Планктон
обруче   с  прикрепленной  к  ее  вершине 
баночкой   для  сбора  организмов  протас�
кивают в толще воды

Липкая ловушка Черную   мелассу   кипятят   с  сахаром  и Летающие насекомые
мажут  этим  составом   толстую   полиэти�
леновую пленку, которую  кнопками  при�
крепляют  к  толстому  картону.  К липко�
му покрытию в качестве приманки можно
добавить джем и пиво

Ловчая яма В землю вкапывают  банку, так  чтобы  ее Наземные членистоногие
края   располагались   вровень   с   поверх�
ностью земли  (банку  лучше  поместить
на вершине небольшого бугорка,  чтобы
внутрь  не  затекла  вода). От дождя банку 
защищают  крышкой,  поставленной   на
камешки. На дно для приманки помещают
либо  что�нибудь  сладкое,  например  ва�
ренье,  либо тухлое  мясо. Регулярно извле�
кают добычу и чистят ловушку (рис. 11.5)

Световая ловушка Ртутный  лампой  привлекают  летающих Ночные летающие насекомые, 
животных,   которые  бьются  о  стекло  и особенно бабочки и ручейники
падают   через воронку  в  стоящий  внизу
сосуд.  Перед  извлечением  животных  из 
ловушки  в  нее следует  бросить   ватку  с
хлороформом,  чтобы  убить  или  анесте�
зировать добычу (рис. 11.6)

Живоловка для Ловушку  Лонгуорта  (рис. 11.7) ставят  на  Землеройки, мыши, полевки
небольших зверьков звериной  тропе. Внутрь кладут подстилку.  

Приманку  (зерно,   сухофрукты   и   т.  п.)  
можно  оставить и внутри и снаружи. Пер�
вое время,  пока  животные  не   привыкли
к  ловушке,  ее  лучше  не  заряжать.  Зверь�
ки ловятся живыми, поэтому надо регуляр�
но осматривать  ловушку.  Некоторые  жи�
вотные очень осторожны и никогда  в  нее 
не заходят, тогда как  другие попадают туда 
регулярно.  Это  может  создавать   труднос�
ти при оценке численности  популяции
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Таблица 11.3. Продолжение

Метод Оборудование и ход работы Собираемые организмы

Взмучивание Этот   метод   используют   в   мелких  проточных Водные членистоногие
водоемах.  Сачок  или  планктонную  сеть  ставят
ниже   места   сбора;   на    обследуемом    участке
скребут   дно,  переворачивают   камни,   взмучи�
вают   ил   и   т. п.,   чтобы  животные  поднялись 
в  толщу  воды  и  их снесло течением  в ловушку

Аспирация Этот  метод  применяется  для  сбора  мелких  чле� Мелкие членистоногие
нистоногих  с поддона  или  прямо  с  растений
для   проведения   более  тщательного  исследо� 
вания или подсчета  (рис. 11.11)

Ручная сортировка Образец  материала  (почвы,  травы,  водорослей, Мелкие насекомые и их личинки,
подстилки   и  т. п.)   кладут   на  край  поддона  и клещи, черви энхитреиды
небольшие   его   порции   перебирают   руками.
Найденных   животных    помещают    в    банку,
а  отсортированный  материал — на  другой край 
поддона.  Потом  так  же  сортируют  «улов»

Изгнание Разводят  в  50 мл воды  5 мл  4%  формальдегида Дождевые черви
(«выкуривание») и  поливают  этим  раствором 1 кв. м  газона  или

луга.  После  того  как  дождевые черви выползут
из земли, их  тут же собирают  и отмывают водой
от формальдегида

Флотация Помещают известное количество почвы в стакан Мелкие членистоногие, яйца,
с насыщенным   солевым  раствором,  несколько коконы, личинки, куколки
минут энергично перемешивают и дают отстояться. 
В жидкости с высокой плотностью мелкие организ�
мы всплывают. Сливают верхний слой  с ними  в 
чашку Петри и рассматривают  под бинокуляром. 
Потом  переносят экземпляры  в  другую   чашку 
Петри  с 70%  спиртом  для  фиксации.   Образцы 
помещают  в  глицерин  на  предметное  стекло,
накрывают покровным и определяют  под  бино�
куляром или микроскопом

Воронка Тульгрена Многие организмы, населяющие почву и подстил� Мелкие членистоногие
(сухое изгнание) ку,  уходят от источника  тепла  туда,  где  влажнее. (многоножки, клещи,

Образец почвы или подстилки  помещают на сито ногохвостки и т. п.)
под  металлическим  рефлектором  с лампой  25 Вт 
примерно в 25 см от него (рис. 11.8). Через каждые 
2 ч лампу опускают на 5 см, пока она не окажется 
в 5 см от образца. Всего процедура длится 24 ч. Все
мелкие  членистоногие ползут  вниз  и  через  сито 
попадают в сосуд со спиртом

Воронка Бермана Образец   почвы  помещают   в  марлевый   мешок Мелкие членистоногие,
(мокрое изгнание) и  погружают  в  воронку  с  водой,  над  которой энхитреиды, нематоды

в  25  см  под  металлическим  рефлектором горит
лампа   мощностью  60  Вт  (рис. 11.9).  Процедура
длится 24 ч. Под  влиянием  тепла  животные  вы�
ползают из мешка в  воду и погружаются на дно
воронки.  Периодически  открывая  ее  зажим, со�
бирают «улов»  в сосуд со спиртом



Рис. 11.5. Простая ловушка типа «волчьей ямы». Сде&
лана из вкопанной в землю стеклянной банки.

Рис. 11.6. Световая ловушка с ртутной лампой для
ловли насекомых.

Рис. 11.7. Ловушка для млекопитающих (живоловка Лонгуорта).

Рис. 11.8. Воронка Тульгрена.

Рис. 11.9. Воронка Бермана.



вушке могут оказаться одновременно хищники
и жертвы — тогда последних не досчитаешься.
Если такая вероятность достаточно высока, то
приходится использовать «разрушающий» ме�
тод сбора, т. е. сразу же убивать животных, на�
пример налив в банку, играющую роль ловчей
ямы, спирт. В общем, при любом способе учета
вам потребуются сообразительность и выдумка.

Обычно участки для сбора материала выби�
раются не случайным образом, поэтому резуль�
таты всегда следует интерпретировать с учетом
некоторого их отклонения от «средних» для ме�
стообитания показателей. Даже если видовой
состав сообщества будет представлен достаточ�
но полно, количественные его характеристики
наверняка окажутся «со сдвигом». На результа�
ты влияет и сам метод учета (например, отлов
насекомых сачком или привлечение их на лип�
кие ловушки). Поэтому при обсуждении со�
бранных данных всегда следует оговаривать
возможные причины их отклонений от истин�
ного положения вещей.

11.2.2. Методы обследования  местности

Чтобы количественно сравнивать абиотические
и биотические компоненты экосистем, необхо�
димо стандартизировать единицы обследуемого
пространства. Обычно для этого на местности
закладывают трансекты (и)или квадраты и ве�
дут работу в их пределах.

ЛИНЕЙНЫЙ ТРАНСЕКТ. Трансекты можно исполь�
зовать и на однородной местности, но они осо�
бенно полезны там, где существует или предпо�
лагается пространственный градиент условий,
например на литорали (рис. 11.10) или в пере�
ходной зоне, называемой экотоном  между двумя
сообществами. В простейшем случае между дву�
мя колышками по земле натягивают веревку и по
видам подсчитывают все организмы, которых
она коснулась, заодно отмечая их положение
вдоль трансекта. Очевидно, вместо простой ве�
ревки удобнее пользоваться рулеткой.

ЛЕНТОЧНЫЙ ТРАНСЕКТ. Ленточный трансект —
это проложенная через изучаемое местообита�
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Рис. 11.10. Линейный трансект на каменистой литорали.



ние полоса заданной ширины, например 0,5
или 1 м, образованная двумя линейными тран�
сектами. Учитывают все организмы, обнару�
женные в этой полосе. Понятно, что так будут
получены более полные данные, особенно в ко�
личественном плане. Недостаток сплошного
ленточного трансекта — трудоемкость сбора
информации, зачастую связанная с ее избыточ�
ностью, поэтому часто применяют его преры�
вистый вариант, закладывая вдоль прямой 
линии (градиента среды) площадки (например,
1 1 м) на некотором расстоянии друг от друга
и ведя учет только на них.

Если трансект проложен вдоль высотного
градиента, то его иногда называют профильным
(рис. 11.21).

Выбор типа трансекта зависит от качествен�
ного и количественного характера исследова�
ния, от требуемой степени точности, особенно�
стей биоты, размеров обследуемой территории и
времени, отведенного на работу. На небольшом
расстоянии вполне подходит непрерывный ли�
нейный трансект с учетом всех организмов на
нем. Если расстояние значительное, удобнее
прерывистый учет — по отрезкам или площад�
кам, разделенным равными интервалами.

КВАДРАТ. Широко распространен метод учета
по квадратам, размеры которых зависят от изу�
чаемых организмов. Часто при этом используют
деревянную или металлическую квадратную ра�
му (лучше складную, чтобы было удобнее ее пе�
реносить), например площадью 0,25 или 1 м2

(рис. 11.12). Иногда подходит прозрачная плен�
ка с нарисованными на ней квадратами, в част�
ности при учете лишайников, покрывающих
стволы деревьев. При исследовании крупных
сообществ, таких, например, как лес, обычно
закладывают квадратную площадку со сторона�
ми 10 или 20 м, отмечая ее углы колышками и
натягивая между ними веревку. Профессиона�
лы пользуются специальными наборами с
намотанными на катушки веревками разной
длины, на которых заранее сделаны петли через
интервалы, соответствующие сторонам квадра�
тов (рис. 11.13).

Как уже говорилось, учет по квадратам ча�
сто ведут вдоль линейного трансекта. В зави�
симости от природы исследования отмечают
либо только виды, попавшие в раму, либо за�
одно и численность (обилие) их особей (разд.
11.2.3). В любом случае метод учета должен
быть одинаков на всех площадках, например
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Рис. 11.11. Аспиратор для сбора мелких беспозвоноч&
ных.

Рис. 11.12. Квадратная рама (1 м2), разделенная
проволочной сеткой на меньшие квадраты, каждый
площадью по 400 см2 (градуированный квадрат).



заранее оговаривают, учитывать или нет эк�
земпляр, попавший в квадрат лишь частично.
Устройство рамы можно варьировать, в част�
ности можно разделить ее веревками на квад�
раты меньшей площади, подсчитывать особей
только на одном из них, а потом экстраполи�
ровать данные на весь квадрат, который сам
по себе используется для более полного опре�

деления видового состава (рис. 11.12). Это
особенно удобно при изучении растительно�
сти.

В однородном местообитании квадрат мож�
но использовать и без трансекта, располагая
его на местности случайным образом. Тради�
ционно поступают так: бросают за спину проч�
ную раму и учитывают виды, которые она на�
крывает. Эту операцию повторяют несколько
раз, чтобы обеспечить репрезентативность вы�
борки. Конечно, и тут возможен «сдвиг» ре�
зультатов, обусловленный, скажем, какими�то
индивидуальными особенностями бросков ис�
следователя. Более научный подход — закладка
учетных площадок по набору случайных чисел,
выдаваемому карманным калькулятором. Каж�
дую их пару можно использовать как коорди�
наты сетки, наложенной на обследуемую мест�
ность. Эту сетку размечают рулеткой и колыш�
ками. Пара случайных чисел может также
задавать расстояние и направление до площад�
ки от точки, где находится исследователь.

Опыт показывает, что в однородном место�
обитании при учете по квадратам новые виды
рано или поздно перестают в них попадать�
ся. Эта зависимость отражена графиком на 
рис. 11.14. Обычно принято считать, что, если в
пяти квадратах подряд ничего нового не обна�
ружено, видовой состав сообщества учтен пол�
ностью. Однако в отчете надо отмечать такого
рода допущения, поскольку они подразумева�
ют неточность метода.

ПРИБОР ЛЕВИ. Прибор представляет собой за�
крепляемую над землей перекладину с отвер�
стиями, через которые вертикально опускают
длинные тонкие штыри типа вязальных спиц
(рис. 11.15). Такое устройство удобно в случае
густой травяной растительности, когда виды
перекрывают друг друга. Для каждого отвер�
стия регистрируют все виды, которых косну�
лась спица на пути к почве (получается так на�
зываемый «точечный квадрат»).

ПОСТОЯННЫЙ КВАДРАТ. Для долговременного
исследования сукцессии, сезонных или разно�
годичных изменений сообщества используют
постоянные квадраты или трансекты. Для их
закладки применяют стальные разбивочные ко�
лышки и нейлоновые веревки. В квадратах или
вдоль трансект периодически учитывают абио�
тические и биотические параметры, а потом
группируют результаты так, чтобы были ясны
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Рис. 11.13. Набор для закладки учетных квадратов на
местности.

Веревка 2 x 2 м

Квадрат 2 м

Рис. 11.14. График зависимости числа видов, обнару&
женных в данной местности, от числа обследованных
в ней учетных квадратов. Очевидно, что, начиная с не&
которого момента, закладывать новые квадраты бес&
смысленно — новые виды в них уже не встречаются.



тенденции видового разнообразия и по возмож�
ности факторы, их объясняющие.

11.2.3. Методы оценки численности 
популяции

В количественных экологических исследова�
ниях надо достаточно точно оценивать число
организмов, населяющих единицу пространст�
ва (площади, объема). В большинстве случаев
это эквивалентно определению численности
популяции. Методы оценки зависят, естест�
венно, от размеров и образа жизни учитывае�
мых организмов, а также от размеров обследу�
емого пространства. Число растений и сидячих
или медленно  передвигающихся животных
можно подсчитать непосредственно или опре�
делить процент покрытия поверхности разны�
ми видами для сравнения их обилия. Для уче�
та быстро движущихся организмов на обшир�
ных площадях применяют косвенные методы.
В местообитаниях, в которых наблюдение за
организмами затруднено вследствие особен�
ностей их поведения и образа жизни, исполь�
зуют методы изъятия или отлова—выпуска
(мечения, «разбавления» популяции). Все ко�
личественные учеты в зависимости от подхода
к ним делятся на объективные и субъектив�
ные.

Объективные методы

К прямым объективным методам относятся те,
в которых используются учет по квадратам,
прямые наблюдения и фотографирование, а к
косвенным — методы, основанные на изъятии
особей и отлове—выпуске.

УЧЕТ ПО КВАДРАТАМ. Подсчитав число организ�
мов на некотором числе квадратов, соответст�
вующих известной доле обследуемой площади,
можно легко экстраполировать результаты.
Этот метод позволяет определить три парамет�
ра, связанные с пространственным распределе�
нием видов.

1. Плотность популяции (обилие). Плотность
популяции — это число особей данного
вида в единице пространства. На суше
подсчитывают число организмов в слу�
чайно распределенных квадратах. Пре�
имущество метода состоит в получении
абсолютных точных оценок, позволяю�
щих сравнивать различные виды и терри�
тории. К его недостаткам относятся тру�
доемкость и условность в ряде случаев
понятия «особь». Например растения ча�
сто образуют множество побегов, связан�
ных между собой подземными частями;
выяснить, идет ли речь об одном генети�
ческом индивидууме или о нескольких,
на практике бывает очень сложно. Еще
сложнее решить, учитывать ли такие раз�
росшиеся иногда по большой площади
индивидуумы как множество особей или
только как одну.

2. Частота встречаемости. Это, в сущности,
мера вероятности (шансов) обнаружить
конкретный вид в случайно заложенном
квадрате. Например, если вид отмечен
лишь в одном из десяти квадратов, то его
частота встречаемости составляет 10%.
Для ее определения нужен только учет
присутствия или отсутствия — число
особей не имеет значения. Однако надо
правильно выбрать площадь квадрата,
поскольку от этого зависит результат.
Кроме того, остается общая проблема
работы с квадратами — как поступать
с экземплярами, которые лишь частично
оказались в пределах учетной площади
(например, в случае стелящегося побега,
укорененного за границей квадрата). Пре�
имущество этого метода заключается в его
простоте, что позволяет быстро обследо�
вать обширные территории, например об�
ширные лесные массивы. Недостатки же
состоят в том, что на полученное значение
частоты влияют размеры квадратов, раз�
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Рис.11.15. Прибор Леви.



меры особей, а также особенности их
пространственного распределения (слу�
чайное, равномерное, пятнистое — т.  3,
П.2.4.2).

3. Покрытие. Эта величина показывает,
какой процент обследуемой площади за�
нимает данный вид — основаниями его
особей или проекциями на землю всех 
их частей. Покрытие можно измерить не�
посредственно в поле или по фотографи�
ям, оценить с помощью прибора Леви
(рис. 11.15) или просто прикинуть на глаз.
Метод полезен тем, что позволяет судить
об относительной роли разных видов в со�
обществе. Он удобен, когда число отдель�
ных экземпляров трудно подсчитать и
даже теоретически определить (например,
у злаков). Однако, как правило, такие из�
мерения либо слишком трудоемки, либо
грешат субъективностью.

НЕПОСРЕДСТВЕННОЕ НАБЛЮДЕНИЕ. Прямой подсчет
можно применять в случае не только сидячих
организмов, но и быстро движущихся крупных
животных, таких как олени, дикие пони, львы,
птицы и летучие мыши.

ФОТОГРАФИРОВАНИЕ. Прямым подсчетом особей
на фотоснимках, сделанных с самолета, можно
установить размеры популяций крупных мле�
копитающих и морских птиц, собирающихся на
открытых пространствах. Можно также исполь�
зовать «фотоловушки», которые устанавлива�
ют вдоль звериных троп; затвор фотоаппарата
спускается автоматически при прерывании
контуром животного светового луча, идущего
к управляющему фотоэлементу.

МЕТОД ИЗЪЯТИЯ. Этот метод удобен для оценки
численности мелких организмов, например на�
секомых, на известной площади или в данном
объеме воды. Стандартизированным способом
(например, делая определенное число взмахов
сачком установленного размера) отлавливают
некоторое число животных, подсчитывают их,
но не выпускают до конца исследования. Про�
цедуру повторяют еще несколько раз, при этом
с каждым разом число пойманных животных
уменьшается. По этим данным строится график
(рис. 11.16), экстраполируя который, получают
общую численность животных: она соответст�
вует моменту, когда они перестают попадать�
ся (нулевой ординате), т. е. все особи данного
вида теоретически оказываются отловленны�
ми и подсчитанными.

МЕТОД ОТЛОВА—ВЫПУСКА. Этот метод включает
отлов животного, мечение безвредным для него
способом и возвращение его на прежнее место
в популяции. Например на жаберные крышки
пойманных сетью рыб прикрепляют алюмини�
евые диски; пойманных птиц окольцовывают.
Мелких млекопитающих метят краской или
особым образом выстригают участок шерсти;
членистоногих также метят краской. Во всех
случаях следует использовать определенный
код, позволяющий распознавать отдельных
особей. Через некоторое время проводят по�
вторный отлов, при котором меченые особи
оказываются «разбавленными» теми, что попа�
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11.2. Какова  частота  встречаемости  вида, 
если он отмечен в 86 квадратах из 200?

11.3. Если прибор Леви с 10 спицами  ставили 
10 раз и зарегистрировали 36  касаний 
растения Х, то каков процент  его 
проективного покрытия в данном 
местообитании?

Рис. 11.16. График зависимости числа особей в учет&
ной выборке от суммарного количества изъятых до
этого особей. Экстраполяция линии до пересечения
с осью абсцисс (т. е. до нулевого размера очередной
выборки) дает общий размер изучаемой популяции.



лись впервые. Размер популяции рассчитывают
по формуле:

Такой оценочный размер популяции называет�
ся индексом Линкольна. Точность его зависит от
ряда перечисленных ниже допущений.

1. Организмы в популяции случайным об�
разом «перемешиваются». Это не всегда
верно, поскольку популяция бывает раз�
бита на группы, и в разные сроки отлова
исследователю могут попадаться разные
группы.

2. Между сроками отловов прошло доста�
точно времени для случайного «переме�
шивания». Чем менее подвижен вид, тем
этот период больше.

3. Метод применим только к оседлой попу�
ляции, занимающей ограниченное про�
странство.

4. Организмы равномерно распределены по
изучаемой площади.

5. Изменения численности популяции, свя�
занные с миграциями отдельных особей,
рождаемостью и смертностью, пренебре�
жимо малы.

6. Мечение не изменяет подвижности орга�
низмов и не влияет на их выживаемость
(например, на их уязвимость для хищни�
ков).

В случае растений или мелких животных, та�
ких, например, как морские желуди, прямой
подсчет оказывается слишком трудоемким и в
зависимости от желаемой степени точности мо�

жет быть заменен приблизительным определе�
нием проективного покрытия или обилия в
квадрате. В начале исследования, чтобы «на�
бить глаз», рекомендуется использовать градуи�
рованную раму (см. рис. 11.12). Для оценки
проективного покрытия и обилия применяются
различные шкалы, которые часто бывают весь�
ма субъективны.

Субъективные методы

Эти методы основаны не на измерениях и под�
счетах, а на глазомере наблюдателя. Например,
Крисп и Саутуорд (Crisp, Southward) разработа�
ли следующую шкалу оценки обилия улиток�
блюдечек на каменистой литорали:

Животные обильны >50%

обычны 10–50%

часты 1–10%

нечасты <1%

редки за 30 мин обследования 

обнаружено несколько 

особей

Цифры тут соответствуют примерному диа�
пазону процентного покрытия учетного квадра�
та, но оно не измеряется, а только прикидыва�
ется на глаз. Очевидно, что даже при хорошем
глазомере получаемые результаты сравнивать
трудно: «обильный» вид может покрывать и 51 и
более 90% площади и т. п. Кроме того, мелкие
формы даже при высокой численности не дадут
большого проективного покрытия и окажутся
менее «обильными», чем крупные, но представ�
ленные в гораздо меньшем числе. Следователь�
но, теоретически нужно для каждого вида
использовать свою шкалу. Однако такая пяти�
балльная система бывает удобна для представ�
ления данных в виде, например, «лоскутных»
диаграмм (разд. П2.3.3).

11.2.4. Биотические индексы

В некоторых ситуациях о качестве среды обита�
ния позволяют довольно точно судить населяю�
щие ее организмы. Например, лишайники
служат надежными индикаторами чистоты
(загрязнения) воздуха, а беспозвоночные — рек.
Качество воды в водоеме можно оценивать так�
же по встречающимся в нем диатомовым водо�
рослям и растениям.
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Оценочный

размер

популяции 

(Объем меченой выборки) (Объем второй выборки)
.

Число меченых особей во второй выборке
=

11.4. При оценке численности форели в озере
было отловлено, помечено и  выпущено 
назад 625 рыб.  Через неделю поймали 
873 форели, из  которых мечеными 
оказались 129.  Какова приблизительная
численность  этой популяции?



Оценка качества воды по фауне беспозво�
ночных применяется сейчас очень широко. Она
основана на присутствии—отсутствии на дне
определенных «ключевых» таксонов. Для этого
предложены разные схемы, в общем аналогич�
ные простейшей пятибалльной системе, проил�
люстрированной в табл. 11.4. Они дают цифро�
вые индексы, которые в Британии регулярно
предоставляет руководству водного хозяйства
Рабочая группа по биомониторингу (РГБМ).
Ниже рассмотрен ход определения биотическо�
го индекса Трента (БИТ) — первого официаль�
ного показателя такого рода, послужившего ос�
новой для разработки остальных методов.

Метод определения биотического индекса 
Трента (БИТ)

ПРИНЦИПЫ. Метод основан на «двумерной» клас�
сификации, учитывающей как общее число
определенных таксонов беспозвоночных, так и
присутствие—отсутствие шести ключевых ин�
дикаторных организмов. Пределы идентифика�
ции выбраны так, что могут быть достигнуты
без применения трудоемких методик. Напри�
мер, моллюсков и ракообразных определяют до
видового уровня, а личинок поденок — только
до родового (см. табл. 11.5). Важным исключе�
нием служит лишь поденка Baetis rhodani, кото�
рую определяют особо, поскольку она более
устойчива к загрязнению воды, чем остальные

виды поденок, и соответствует по данному при�
знаку личинкам ручейников.

Схема определения БИТ представлена в
табл. 11.5. Сочетание общего числа обнаружен�
ных групп и «высшего» (наиболее чувствитель�
ного к загрязнению) индикаторного организма
дает балл: от 0 (сильное загрязнение) до 10
(очень чистая вода с богатой фауной беспозво�
ночных, включающей несколько видов весня�
нок). В приведенном там же примере высшими
индикаторными организмами являются личин�
ки ручейников (более одного вида). Всего обна�
ружены представители 7 групп. «Пересечение»
этих параметров дает БИТ, соответствующий 6.
Если бы ручейников было не более одного вида,
то БИТ понизился бы до 5.

Материалы и оборудование

Водонепроницаемая обувь (резиновые сапоги)

Водонепроницаемые перчатки

Белый лоток для образцов

Жесткая щетка

Лупы ( 10)

Сачок для «кошения» (см. табл. 11.3)

Определитель водных беспозвоночных

МЕТОДИКА. Взмучивая донные осадки и водя
сачком ниже по течению, наловите беспозво�
ночных. Высыпьте улов в лоток — для опреде�
ления. Запишите все обнаруженные группы и
индикаторные организмы. Завершив иденти�
фикацию, выпустите беспозвоночных обратно
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Таблица 11.4. Пятибалльная шкала оценки загрязнения воды по присутствию–отсутствию индикатор-
ных видов

Уровень Концентрация Индикаторные 
загрязнения кислорода организмы

А. Чистая вода  или очень Высокая Нимфы веснянок и поденок
слабое загрязнение

Б. Слабое загрязнение Личинки ручейников, бокоплавы

В. Сильное загрязнение Водяные ослики, «мотыль» (личинки звонцов)

Г.  Очень сильное загрязнение Низкая Трубочники, «крыски» (личинки ильниц)

Д. Экстремальное загрязнение Кислорода нет Животных незаметно

Эта схема использована в наборах для оценки загрязнения воды фирм Philip Harris и Griffin. В набор Philip Harris включены
цветные фотографии ключевых индикаторных видов. Ко второму набору прилагаются отличные черно�белые рисунки мно�
жества индикаторных организмов, а также инструкции по расчету биотического индекса Трента и определению других про�
стых показателей загрязнения.
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Таблица 11.5. Биотический индекс Трента (БИТ)

Сводная таблица
Максимальное значение равно 10. Нуль соответствует практически безжизненным, сильно загрязненным водам.

Индикаторные  виды Общее число представленных групп 

0–1 2–5 6–10 11–15                 16+

Биотический индекс Трента

Чисто Нимфы веснянок Более одного вида – 7 8 9 10
Только один вид – 6 7 8 9

Нимфы поденок Более одного вида* – 6 7 8                         9
Только один вид* – 5 6 7 8

Личинки ручейников Более одного вида** – 5 6 7 8
Только один вид** 4 4 5 6 7

Gammarus Все перечисленные 
выше животные
отсутствуют 3 4 5 6 7

Asellus Все перечисленные
выше животные 
отсутствуют 2 3 4 5                       6

Трубочники и(или) Все перечисленные выше 
«мотыль» животные отсутствуют 1 2 3 4 –

Все перечисленные Могут встречаться некоторые
выше животные организмы, не требующие
отсутствуют растворенного кислорода, 

например Eristalis tenax 0 1 2 – –
Сильное
загрязнение

* Не считая Baetis rhodani.
** Поденка Baetis  rhodani условно включается в эту группу.
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Любой известный вид плоских червей

(Platyhelminthes)

Кольчатые черви (Annelida) кроме рода Nais

Кольчатые черви рода Nais

Любой известный вид пиявок (Hirudinae)

Любой известный вид моллюсков (Mollusca)

Любой известный вид ракообразных (Crustacea)

Любой известный вид веснянок (Plecoptera)

Любой известный род поденок (Ephemeroptera) кро�

ме Baetis rhodani

Поденка Baetis rhodani

Любое семейство ручейников (Trichoptera)

Любой вид вислокрылок (Neuroptera)

Личинки звонцов (Chironomidae), кроме Chironomus
thummi

Личинки Chironomus thummi («мотыль»)

Личинки мошки (Simulidae)

Личинки любого известного вида других двукрылых

Любой известный вид жуков (Coleoptera)

Любой известный вид водяных клещей (Hydracarina)

Группы, использованные для расчета БИТ

Под термином «группа» условно понимается любой  из организмов, перечисленных ниже



в водоем. Используя табл. 11.5, определите
БИТ.

Чтобы сравнивать разные реки или участки
одной и той же реки, важно стандартизировать
время взмучивания донного осадка. Рекоменду�
ется делать это в течение 3 мин. Следует также
посмотреть под камнями и жесткой щеткой вы�
гнать забившихся в щели животных. Стандарт�
ное время таких поисков — 1 мин.

БИТ критикуют за то, что он не учитывает
обилия организмов. Это может привести к по�
грешностям в классификации обследуемых
участков. Например, после сильного ливня од�
ну личинку веснянки может смыть вниз по
течению — из чистого места в загрязненное.
Она вряд ли там выживет, но,  если собирать ма�
териал вскоре после этого ливня, обнаружится в
выборке и исказит результат своим случайным
присутствием.

Критикуют БИТ также за таксономическую
непоследовательность. Другими словами, за то,
что одни организмы определяются до видового
уровня (например B. rhodani), а другие — только
до рода или до семейства.

Для преодоления этих недостатков предло�
жены альтернативные подходы. Рабочая груп�
па по биомониторингу (РГБМ) собирается
ввести по всей Британии строгую универсаль�
ную схему, которая уже широко применяется.
Аналогичные схемы используются в других
странах. Оценка баллов по схема РГБМ, под�
робное обсуждение которой выходит за рамки
нашей книги, требует гораздо большей таксо�

номической подготовки, чем более простое
определение БИТ.

11.3.  Экологические 
исследования

Экологические исследования можно разделить
на изучение либо множества организмов, населя�
ющих данную территорию (экология сообществ,
или синэкология), либо конкретного вида (аутэко�
логия). В обоих случаях необходимо прежде всего
ознакомиться с уже накопленными по выбран�
ной теме данными и обсудить их, а затем четко
определить цели, природу и рамки работы. Лю�
бое исследование направлено на разрешение не�
ясных вопросов и(или) проверку гипотез.

Работа должна ставить перед собой как об�
щие, так и частные (специфические) цели. На�
пример:

1) удовлетворение научного любопытства;

2) развитие способности планировать иссле�
дования, формулировать гипотезы и разра�
батывать экспериментальные методики;

3) развитие способности определять нере�
шенные вопросы и методы сбора качест�
венных и количественных данных для их
решения;

4) развитие навыков использования техни�
ческих средств, включая аппаратуру и
таблицы для идентификации организмов;
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Таблица 11.5. Продолжение

Ход работы (см. также текст)

1. Сортируют отловленных животных по группам (см. список выше); подсчитывают общее число групп

2. Отмечают присутствующие индикаторные виды, начиная с верхней строчки сводной таблицы

3. Чтобы определить БИТ, берут «высшие» для данной пробы индикаторные виды (например, личинки ручейни�

ков) и общее число групп. Находят, где эти показатели «пересекаются» в таблице

ПРИМЕР: «Высшая» индикаторная группа Ручейники

Число ее видов Более одного

Общее число групп 7

БИТ 6

(Источник: Тест&набор для оценки загрязнения фирмы Griffin, инструкция для пользователей.)



5) поиск оптимального способа регистра�
ции данных;

6) развитие способности применять накоп�
ленные знания для интерпретации новых
данных;

7) развитие критического взгляда на со�
бранные ранее данные, проверка их до�
стоверности и логичности сделанных на
их основе выводов;

8) развитие способности обмениваться био�
логической информацией с помощью
таблиц, графиков, записей и т. п.;

9) развитие в обществе бережного отноше�
ния к природе и понимания важности ее
охраны;

10) углубление знаний об отношениях орга�
низмов между собой и средой их обита�
ния, а также динамических вопросов
экологии данного сообщества. Этот пе�
речень можно продолжить, включив в
него еще множество специфических за�
дач (разд. 11.5).

11.3.1. Отчет об исследовании

Независимо от того, насколько удачно исследо�
вание и ценны собранные данные, результаты
не принесут особой пользы другим исследова�
телям, если не будут представлены в виде отче�
та, который должен выглядеть следующим об�
разом.

1. Введение: включает обоснование выбора
темы, проблемы, гипотезы и цели (что и
зачем вы хотели сделать).

2. Метод: описание того, что вы делали, ког�
да, где и каким способом, включая прак�
тически важные сведения о технических
средствах и ходе работы в полевых и лабо�
раторных условиях.

3. Результаты и наблюдения: конкретные
цифры и данные, включая таблицы, гра�
фики, схемы и прочие формы сжатого и
точного представления накопленного на�
учного материала.

4. Обсуждение результатов: анализ получен�
ных данных (по возможности количест�
венный) на фоне того, что уже было изве�
стно ранее, и попытка сделать из этого
определенные выводы.

5. Обсуждение правомерности выводов: крити�
ческая оценка использованных методов и
источников возможных ошибок, а также
предложения, касающиеся дальнейших
исследований данной проблемы.

6. Список использованных публикаций.

11.4.  Синэкологическое 
исследование

Синэкологическое исследование подразумева�
ет изучение абиотических и биотических ком�
понентов, связанных с природным сообщест�
вом (биотическим компонентом экосистемы),
присутствующим в определенной географиче�
ской местности (или экосистеме), например в
дубраве или на каменистой литорали, где могут
обитать несколько видов растений и животных
и, возможно, существуют различные местооби�
тания (экотопы). Для такого исследования не�
обходимы следующие базовые данные: 1) кар�
тосхема и, если возможно, вертикальные про�
фили местности и экотопов; 2) определение
обитающих там видов и оценка численности
каждого из них; 3) количественная оценка (по
возможности, измерение) параметров, характе�
ризующих абиотические условия местообита�
ний.

Общая цель такого исследования — описать
качественно и количественно взаимоотноше�
ния между популяциями растений и животных
в данной местности, а также, если удастся, их
взаимоотношения с почвенными, топографи�
ческими и климатическими факторами. Собрав
такую информацию, можно постараться по�
нять, что и в какой мере определяет присутст�
вие, количество и распределение конкретных
организмов, т. е. представить пищевую сеть и
по мере возможности экологические пирамиды
(чисел, биомасс и энергии).

11.4.1. Картографирование местности

Планиметрическая съемка

Предлагаемый ниже простой метод применим
в первую очередь для небольшого участка,
например поляны или пруда, но его можно ис�
пользовать и на обширной территории вплоть
до всей каменистой литорали бухты или даже
залива.
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1. Выбрав приблизительно участок для ис�
следования, протяните вдоль одной из
его сторон рулетку. Это даст базовую ли�
нию AY (рис. 11.17).

2. От этой линии измерьте перпендикуляр�
ные расстояния до выбранных на местно�
сти естественных ориентиров или вешек,
которые будут определять границу изуча�
емой зоны. Запишите полученные цифры
(для точек 1–16).

3. Перенесите в подходящем масштабе все
эти линии (AY и перпендикуляры до то�
чек 1–16) на миллиметровку.

4. Используя точки 1–16 на миллиметров�
ке, от руки начертите границу зоны ис�
следований.

5. Если участок сравнительно невелик, раз�
делите линию AY на равные отрезки и

протяните по их границам веревки, пер�
пендикулярные базовой линии. Повтори�
те эту процедуру на крайней левой транс�
екте AF, использовав ее как вторую
базовую линию. Вы получите сетку, пока�
занную на рис. 11.18. Перенесите ее на
картосхему и пометьте образовавшиеся
секторы буквенно�цифровыми индекса�
ми (A1, B2, C3 и т. д.)

6. Отметьте на картосхеме положение уча�
стков, явно различающихся по структуре
и характеру растительности.

7. Используя квадратную раму, прибор Ле�
ви или веревочную сеть — в зависимости
от характера участка — систематически
обследуйте участок, скажем, слева напра�
во, отмечая присутствующие виды и чис�
ленность или обилие их особей.

8. Если территория очень велика, а требу�
ется ее качественно�количественное
описание, то можно использовать пере�
секающие ее через равные интервалы
ленточные трансекты, проходящие пер�
пендикулярно наблюдаемой зонально�
сти, в сочетании со случайными квадра�
тами, которые будут соответствовать так
называемым станциям (с точными коор�
динатами). Если очевидной зональности
не прослеживается, придется обойтись
только методом случайных квадратов
(станций). Непосредственное количест�
венное определение абиотических пара�
метров среды (в поле или в лаборатории
на отобранных пробах) надо производить
как можно чаще.

Съемка вертикального профиля

В некоторых местах распределение организ�
мов зависит от высотного (гипсометрическо�
го) фактора. Этот фактор важен, например, на
литорали, поскольку определяет время пребы�
вания разных участков под водой и на воздухе
в ходе приливно�отливного цикла. В таких
случаях необходимо снять вертикальный про�
филь, демонстрирующий высотное распреде�
ление разных участков обследуемой зоны
трансекта, проведенного от низшей ее отметки
к высшей. Высота каждой точки (станции)
определяется с помощью теодолита. Если рас�
стояния невелики, то можно использовать для
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Рис. 11.17. Один из методов картографирования
важных деталей территории, например контуров
маленького пруда неправильной формы.

Рис. 11.18. Карта обследуемой территории, разбитой
на координатные секторы (А1 — Е5 и т. п.) с по&
мощью веревочной сетки. Сетка обеспечивает более
точное обозначение исследуемых участков при даль&
нейшей работе.



такой съемки самодельный прибор на опоре
точно измеренной длины и градуированную
рейку (рис. 11.19). Рассмотрим ход работы на
примере литорали.

1. Закрепите визирную трубку на удобной
для наблюдений точно измеренной высо�
те опоры (hl), например на высоте 1,5 м.

2. Проложите линейный трансект между
уровнями малой (в отлив) и полной
(в прилив) воды.

3. На этом трансекте установите прибор,
например на отметке полной воды, а рей�
ку — на измеренном расстоянии от него
(x) пониже. Это будут станции A и B.
Проводя съемку, идите с одной стороны
трансекта, чтобы не топтать находящиеся
вдоль него организмы, учет которых бу�
дет проводиться в дальнейшем.

4. Установив визир точно по горизонтали
(по отвесу), определите точку, в которую
он «целится» на рейке (пусть ее укажет
пальцем держащий ее человек, когда вы
смотрите в трубку). Это будет высота h2.
Запишите ее. Перепад высот между стан�
циями A и B составит h2 – h1.

5. Перенесите прибор на станцию B, а рейку
дальше вниз — на расстояние x1. Там будет
станция С. Повторите операции (3) и (4),
определив очередную высоту h3 (рис. 11.20).

6. Продолжайте съемку, получая высоты h4,
h5 и т. д., расстояния x2, x3 и т. д. (станции
D, E и т. д.) до уровня малой воды. Запи�
шите все расстояния и перепады высот,
как показано в табл. 11.6. Рассчитайте вы�
соты станций над уровнем малой воды.

7. Перенесите эти данные в масштабе на
бумагу, вычертив вертикальный про�
филь с положением на нем всех станций
(рис. 11.21).

Количественная экология 31

Рис. 11.19. Простейший самодельный прибор для раз&
метки относительных уровней, используемый вме&
сте с градуированной рейкой. Стойку прибора уста&
навливают вертикально по отвесу. Тогда визирная
трубка будет ориентирована точно по горизонтали.
Наблюдатель смотрит через нее на градуированную
рейку, которую держит его напарник, и отмечает,
с какой отметкой совпадает крестовина визира.

Рис. 11.20. Съемка профиля на каменистом берегу:
измерение высот и горизонтальных расстояний по
прямой между станциями, расположенными над
уровнем отлива.

Таблица 11.6. Горизонтальные и вертикальные
расстояния для станций A–K на каменистой лито-
рали (графство Нортумберленд, 1968)

Станция Горизонталь& Перепад Высота
ное расстояние высот над 

(x, x1 и т. д.), м между уровнем
станциямим малой 
(h2 – h1 и воды, м
т. д.), м

A 0 1,5 9,6
B 20 1,7 8,1
C 40 1,8 6,4
D 60 0,8 4,6
E 80 0,6 3,8
F 100 0,7 3,2
G 120 0,9 2,5
H 140 0,8 1,6
I 160 0,4 0,8
J 180 0,4 0,4
K 200 0



11.4.2. Определение видов
и оценка их обилия

Обследуйте местность с помощью линейных
и ленточных трансектов, квадратных рам
и прибора Леви, как описано в разд. 11.2.2.
Определите организмы по соответствующим
таблицам, а их численность либо подсчитайте
непосредственно, либо оцените, как описано
в разд. 11.2.3.

11.4.3. Регистрация 
и представление данных

Данные следует записывать сразу же при по�
лучении в специальный полевой дневник или
подходящий блокнот. Для синэкологических
исследований морских местообитаний очень
удобно использовать заранее заготовленные
бланки (табл. 11.7 и 11.8). Их лучше всего но�
сить в папке с зажимом (вместе с каранда�
шом), а ее — в пластиковом пакете на случай
дождя. Когда все данные собраны, их надо
представить в наглядной графической форме,
демонстрирующей взаимосвязь между орга�
низмами и абиотической средой. Способы та�
кого представления обсуждаются в приложе�
нии (П2.3) и включают, например, графики
присутствия–отсутствия, «лоскутные» диаг�
раммы и гистограммы. Как строятся эколо�
гические (трофические) пирамиды, описано

в разд. 10.3.4. Примеры четырех названных
способов представления данных приведены
на рис. 11.22–11.24.
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Рис. 11.21. Данные табл. 11.6, изображенные в виде профиля каменистого берега с расположением на нем учет&
ных точек A–J. Обратите внимание, что по оси абсцисс единица длины равна 10 м, а по оси ординат —1 м. 
В результате форма профиля на этом рисунке искусственно искажена, однако она все равно дает возможность
показать расположение пологих и крутых участков литорали.

Таблица 11.7. Примерный бланк для записей
полевых данных по морской экологии

1. Обследованный пункт и его координаты …………

2. Природа профиля (каменистый, песчаный, 
илистый, дюнный) …………………………………………

3. Схематические карты обследованной местности 
с расположением трансектов

4. Особенности рельефа (экспозиция, крутизна 
склона и т. п.)  ………………………………………………

5. Дата...……………………………………………………………

6. Погодные условия …………………………………………

7. Данные по приливу–отливу:
прогнозируемая полная вода  …………………………
прогнозируемая малая вода    …………………………
наблюдаемая полная вода ………………………………
наблюдаемая малая вода   ………………………………
прогнозируемая высота прилива  ……………………

8. Примечания и ключ по учетным данным
(шкалы обилия — % покрытия, опорные 
высотные точки, например h1 и т. п.)



Животные (виды и обилие)       Растения (виды и обилие)      Примечания

Рис. 11.22. «Лоскутная» диаграмма, показывающая распределение четырех обычных видов береговых улиток
(Littorina) на каменистой литорали полуострова Дейл (графство Пембрукшир; апрель 1976 г.). Данные (баллы
обилия) взяты из табл.11.9.

Таблица 11.9. Распределение четырех обычных видов береговых улиток (Littorina) на каменистой ли-
торали полуострова Дейл, графство Пембрукшир, апрель 1976. Эти данные представлены графически
в виде «лоскутной» диаграммы на рис. 11.22 

Высота над уровнем L. neritoides L. saxatilis L. littorea L. littoralis
малой воды, м N          обилие N           обилие N         обилие N             обилие

9–10 63          10 –              – –            – – –

8–9 54          10 –              – –            – – –

7–8 7            4 3               2 –            – – –

6–7 –            – 8               4 1            1 – –

5–6 –            – 17               8 3            2 2 2

4–5 –            – 6               4 13            6 9 4

3–4 –            – 1               1 6             4                16 8

2–3 –            – –              – 2             2 5 4

1–2 –            – –              – 1             1 1 1

0–1 –            – –              – –             – – –

Шкала обилия в зависимости от численности (N): 20 = 10; 19–15 = 8; 14–10 = 6; 9–5 = 4; 4–2 = 2; 1 = 1
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Таблица 11.8. Полевые данные, записываемые при исследовании синэкологии морских местообитаний
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Рис. 11.23. Сводная диаграмма зонального распределения альгофлоры по каменистой литорали. Приведены сле&
дующие данные: А — профиль литорали;  Б — точки A — Y с интервалами по 10 м, в которых брались пробы; 
В — экологическая зональность берега в зависимости от продолжительности заливания его участков водой; 
Г — гистограмма присутствия–отсутствия видов;  Д — гистограмма общего числа видов в каждой точке
станции.

Эти данные были собраны студентами шестого курса вдоль прерывистого ленточного трансекта с исполь&
зованием квадратной рамы площадью 1 м2 на полуострове Гауэр (юг Уэльса) в июле 1981 г.

Рис. 11.24. Пирамиды биомассы для пяти сообществ каменистой литорали, связанных с различными водорос&
лями&продуцентами. Числа соответствуют биомассе в г/м2. Серые прямоугольники соответствуют проду&
центам, полосатые — консументам первого порядка (фитофагам и детритофагам), а вертикальные линии на
вершинах пирамид — консументам второго порядка (плотоядным). Не следует, впрочем, делать вывод, что
каждый трофический уровень полностью обеспечивается предыдущим. Побережье графства Нортумберленд,
март 1969 г. ( По D. A. S.Smith (1970) School Science Review, ASE.)



11.4.4. Сбор абиотических данных

Время, которое потребуется для сбора этой ин�
формации при синэкологическом исследова�
нии, зависит от природы изучаемой местности.
Задача упрощается там, где явно преобладает
изменчивость какого�либо одного фактора, на�
пример почвенного, как в лесу, на лугу или на
болоте. На литорали необходимо сделать боль�
ше измерений. Методы определения различных
абиотических параметров описаны в разд. 11.1.

11.5.  Аутэкологическое 
исследование

Аутэкологическое исследование подразумевает
изучение максимально возможного числа эко�
логических факторов, взаимодействующих с
единственным видом на протяжении всего его
жизненного цикла. Цель работы — как можно
более полное описание экологической ниши
исследуемого вида. Чтобы собрать побольше
материала, выбранный вид должен быть доста�
точно обычным. Вначале, как всегда, знакомят�
ся с уже накопленными сведениями по этому
виду. Одновременно намечаются направления
будущей работы. Речь может идти, скажем,
о проверке разноречивых данных предыдущих
исследователей или о выяснении не затронутых
ими моментов.

Обычно заранее составляют подробный пе�
речень вопросов, на которые предполагается
ответить. Как правило, для этого недостаточно
ознакомления с опубликованными материала�
ми, хотя и такое исследование вполне оправда�
но, особенно если касается работ, по тем или
иным причинам мало известных ученому миру.
Чаще же всего приходится проводить собствен�
ные наблюдения, измерения и эксперименты,
причем на протяжении по меньшей мере цело�
го года.

Ниже приведен образец вопросов, которые
обычно ставят, если речь идет о животном.

1. Классификация. Как называется вид?
К каким видам он ближе всего? Каковы
черты его сходства и различия с близко�
родственными видами? Каково его пол�
ное таксономическое описание?

2. Местообитание. Где вид встречается? Ка�
ковы особенности абиотической среды

обитания? Как меняются абиотические
факторы на протяжении года?

3. Строение (морфология). Каковы характер�
ные структурные признаки взрослой
особи? Как варьируют его размеры и
масса?

4. Движение. Как животное перемещается?
Какие части тела участвуют в локомоции
и каковы функции этих частей? Как эти
части адаптированы к среде обитания?

5. Питание. Чем питается организм? Когда
он питается? Сколько съедает? Как добы�
вается и заглатывается пища? Какие осо�
бые механизмы способствуют заглатыва�
нию? Обладает ли вид какими�либо нео�
бычными особенностями переваривания
и всасывания пищи?

6. Дыхание. Где находятся газообменные по�
верхности? Как происходит газообмен?
Сколько кислорода требуется организму?

7. Выделение. Каковы конечные продукты
обмена? Как они выводятся из организ�
ма? Какими специальными органами вы�
деления обладает организм?

8. Размножение. Раздельнополый ли это ор�
ганизм? Каковы внешние различия между
самцами и самками? Существуют ли в по�
ловом поведении те или иные формы уха�
живания? Существуют ли территориаль�
ность? Как происходит спаривание? Когда
происходит спаривание? Как часто особи
спариваются? Сколько гамет они образу�
ют? Где происходит оплодотворение?

9. Жизненный цикл. Сколько времени длится
эмбриональное развитие? Существует ли
забота о потомстве, и если да, то в чем она
выражается? Существуют ли личиночные
стадии, и если да, то какие? В каком воз�
расте особи становятся половозрелыми?
Какова типичная продолжительность
жизни особи?

10. Поведение. Как организм воспринимает
внешние раздражители? На какие из них
он в основном реагирует? Как важней�
шие органы чувств адаптированы к об�
разу жизни? Какую роль играет науче�
ние? Как организм реагирует на других
особей своего вида? Как вид реагирует
на неблагоприятные погодные условия?
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Как общаются между собой особи этого
вида?

11. Экология. Сколько особей в данной попу�
ляции? Какие еще виды населяют данное
местообитание? Как они распределены в
его пределах? Как связан этот вид с дру�
гими в пищевой цепи и в пищевой сети?
Является ли он хозяином, паразитом или
симбионтом? Какова его экологическая
ниша?

Сходный набор вопросов возникает и в от�
ношении цветкового растения. Естественно, они
несколько иные.

1. Классификация. Как называется вид?
Какие существуют его подвиды, разно�
видности и экотипы? Каковы черты
сходства и различия с близкими видами?
Каково его полное таксономическое опи�
сание?

2. Местообитание.

а) Эдафические (почвенные) факторы. Ка�
кова материнская порода? Каков тип
почвенного профиля? Какова мощ�
ность каждого его горизонта? Какова
влажность (полевая влагоемкость)
почвы? Каково процентное содержа�
ние в ней органического вещества?
Каков минеральный (механический)
состав почвы? Каков ее рН? Каковы
сезонные колебания уровня грунто�
вых вод, связанные с жизненным
циклом и распространением данного
растения?

б) Климатические факторы. Каковы экс�
тремальные и средние температуры
местообитания? Какова годовая норма
осадков? Какова средняя влажность
воздуха? Какова роза ветров? Сколько
света получает растение?

в) Топографические факторы. Склоны ка�
кой экспозиции предпочитает вид?
Предпочитает он открытые или защи�
щенные места, горизонтальные или
наклонные участки? Как зависит рас�
пространение вида от высоты над
уровнем моря?

3. Строение (морфология). Насколько развита
корневая система? Какого типа корневая
система? Каков тип ветвления стебля?
Сколько листьев на каждой ветви? Какой
формы листья? Каковы колебания их
длины и ширины? Какой высоты дости�
гает растение?

4. Физиология. Какие пигменты при�
сутствуют в листьях и лепестках? С ка�
кой стороны листа наиболее интенсивна
транспирация? Как влияет на интенсив�
ность транспирации темнота? Изменя�
ется ли в течение суток содержание воды
в листьях?

5. Размножение

а) Цветок. Сколько цветков образует рас�
тение? Сколько чашелистиков, лепест�
ков, тычинок, пестиков, плодолисти�
ков и какой они формы? Какова измен�
чивость окраски лепестков? Какие
пигменты присутствуют в лепестках?
Когда начинается цветение? Какова
его продолжительность? Как происхо�
дит опыление? Какие существуют
адаптации к агентам опыления (ветру,
насекомым  и  др.)?

б) Плоды и семена. Как образуются пло�
ды? Каково их строение? Сколько об�
разуется семян в пересчете на один
цветок? Как распространяются плоды
и семена? На какое расстояние?

в) Вегетативное размножение. Как про�
исходит вегетативное размножение?
Какие органы в нем участвуют? С ка�
кой скоростью видовой клон колони�
зирует территорию?

6. Жизненный цикл. Какой тип семян образу�
ется? Какие условия нужны для их прора�
стания? Когда они прорастают в природе?
Какова всхожесть (процент прорастания)
семян? С какой скоростью развиваются
побеги? Каковы пространственно�вре�
менные пределы их роста? (Почему не все
всходы достигают зрелости?)

7. Экология. Растут ли экземпляры пооди�
ночке или группами (пятнами)? Каковы
размеры пятен? Какие еще виды растут в
том же местообитании? Насколько сильна
конкуренция между изучаемым видом и
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окружающими его другими видами?
Является ли вид паразитом, хозяином или
симбионтом? Какова его взаимосвязь с
животными в пищевой сети? Дает ли вид
убежище или защиту животным? (если да,
то каким именно и как?) Какова экологи�
ческая ниша вида? 

Естественно, аутэкологически можно изучать
не только цветковые, но и голосеменные расте�
ния, мхи, папоротники, водоросли, грибы и т. п. 
В зависимости от таксономической группы 
подбираются и вопросы, выясняемые исследова�
телями.
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Что такое микробиология?

Микробиология — это наука о микроорганизмах,
т. е. организмах, которые настолько малы, что
увидеть их можно только с помощью микроско�
па. К ним относятся бактерии, вирусы, грибы и
протисты, такие как простейшие и микроскопи�
ческие водоросли. Классификация и некоторые
основные характеристики этих организмов
приведены в гл. 2.

Микроорганизмы чрезвычайно разнообраз�
ны и представляют огромный потенциал для ис�
пользования человеком. В подходящих услови�
ях они быстро растут и размножаются, потреб�
ляя и производя широкий спектр химических
соединений. Именно эта многосторонность и
делает их такими полезными. С помощью ген�
ной инженерии их можно даже заставить произ�
водить не свойственные им полезные продукты,
например инсулин. И хотя использование мик�
роорганизмов человеком, по�видимому, еще
только начинается, успехи в этой области уже
достигнуты немалые. Применение микроорга�
низмов и других биологических объектов на
пользу человека можно охарактеризовать одним
словом — биотехнология.

Что такое биотехнология?

Биотехнология — это использование организмов,
биологических систем или биологических про�

цессов в промышленном производстве. 
В биотехнологии применяются не только мик�
роорганизмы. Фактически, любое произ�
водство, в основе которого лежит биоло�
гический процесс, можно рассматривать как
биотехнологию. Сюда же можно включить ген�
ную инженерию и клонирование сельскохо�
зяйственных растений  и животных. Примеры
биотехнологий приведены на рис. 12.1.

Биотехнология позволяет не только получать
важные для человека продукты, например
этиловый спирт, пиво или гормон инсулин.
Примерами биотехнологий являются также
очистка сточных вод, переработка твердых
отходов или выявление загрязнения с использо�
ванием биосенсоров. Здесь более важен про�
цесс, чем конечный продукт.

Более широко биотехнологию можно
определить как использование живых орга�
низмов для нужд человека. Таким образом, к
биотехнологии в принципе можно отнести
разведение и усовершенствование сельскохо�
зяйственных животных, например крупного
рогатого скота и свиней, а также растений,
таких как пшеница или картофель. Для этих
целей особенно важны новые методы генной
инженерии, поскольку они позволяют гораз�
до точнее и быстрее наделять живые организ�
мы новыми желаемыми признаками по
сравнению с традиционными методами
селекции.

МИКРОБИОЛОГИЯ
И  БИОТЕХНОЛОГИЯ
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В данной главе мы рассмотрим основные
принципы широкомасштабного микробиологи�
ческого производсва и остановимся на некото�
рых примерах. Новые технологии будут изме�
нять наше общество, так же как в свое время из�

менили его старые. По мере их появления будут
возникать спорные вопросы, как социальные,
так и этические: некоторые из них обсуждаются
в конце гл. 25 в разделе, касающемся проблем
прикладной генетики.
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Рис. 12.1. Возможности использования биотехнологии. Представленная классификация условна, различные
направления могут перекрываться. Важным методом биотехнологии является генная инженерия. Ее
применяют, если нужно «улучшить» микроорганизмы, растения или животных. Роль генной инженерии сущест&
венно возросла в XXI в.



12.1.  Потребности для роста
Впервые ученые попробовали выращивать бак�
терии и грибы в контролируемых условиях в се�
редине девятнадцатого века. Основоположни�
ками работ с бактериями были Луи Пастер —
в Париже и Роберт Кох — в Берлине. Ученые
прекрасно понимали, насколько важно уметь
выращивать чистые культуры изучаемых орга�
низмов. Для этого требовалось разработать
методы, с помощью которых различные микро�
организмы можно было бы отделять друг от
друга. Для выращивания некоторых микроорга�
низмов, в особенности тех, которые вызывают
болезни и ведут паразитический образ жизни,
нужны сложные питательные среды, тогда как
потребности других микроорганизмов относи�
тельно просты.

12.1.1. Необходимые 
питательные вещества

Для роста, поддержания жизнедеятельности и
размножения требуются самые разные ве�
щества. Кроме того, нужен источник энергии.
Для выращивания микроорганизмов использу�
ют так называемую питательную среду, обогащен�
ную питательными веществами. Любая  пита�
тельная среда должна содержать:

1. Источник углерода. Большинство бакте�
рий, все грибы и простейшие являются
гетеротрофами, т. е. они нуждаются в ор&
ганическом источнике углерода (см. разд.
2.5.4 и табл. 2.3). Обычно таким источни�
ком являются глюкоза или соль органи�
ческой кислоты, например ацетат
натрия. Однако в целом бактерии могут
использовать в качестве источника угле�
рода широкий спектр органических
веществ, включая жирные кислоты,
спирты, белки, углеводы и метан. Неко�
торые почвенные бактерии и грибы, а
также ряд бактерий, живущих в кишеч�
нике травоядных (например, жвачных)
животных, могут усваивать целлюлозу и
используют ее в качестве источника угле�
рода. Все болезнетворные бактерии явля�
ются гетеротрофами.

Водоросли и некоторые бактерии,
например цианобактерии (сине�зеленые
водоросли), являются автотрофами, т. е.
источником углерода для них является

диоксид углерода. Водоросли относятся
к фотосинтезирующим организмам, то�
гда как среди бактерий встречаются как
фотосинтезирующие, так и хемосинте�
зирующие (табл. 2.3).

2. Источник азота может быть органическо�
го происхождения, к примеру аминокис�
лоты, пептиды и белки, или неорганиче�
ского, например соли аммония или нит�
раты. Аминокислоты обычно добавляют
в виде растворов частично переваренных
белков, так называемых пептонов.

3. Факторы роста, или витамины, иногда не�
обходимы для выращивания микроор�
ганизмов. Факторы роста равнозначны
витаминам, которые необходимы живот�
ным, и многие из них действительно явля&
ются витаминами. Это органические
вещества, которые важны для роста и тре�
буются в очень небольших количествах.
К ним относятся некоторые витамины
группы В (тиамин, или В1; рибофлавин,
или В2; ниацин, или В3 и В6), а также фо�
лиевая кислота и парааминобензойная
кислота. Для нормального роста требуют�
ся лишь следовые количества витаминов.
Кроме того, могут потребоваться и другие
органические вещества, такие как пурины
и пиримидины.

Микроорганизмы различаются по спо�
собности к синтезу собственных факторов
роста из более простых субстратов. Если
микроорганизмы достаточно требова�
тельны к условиям роста, то среды для их
выращивания в лаборатории готовят на
основе природных субстратов, на которых
эти микроорганизмы обычно растут 
(к числу таких субстратов относятся
кровь, почва, мясной  или дрожжевой
экстракты).

4. Минеральные соли. Чаще всего для роста
требуются положительно заряженные
ионы кальция, калия, натрия, железа и
магния, а также отрицательно заряжен�
ные хлорид�, фосфат� (источник фосфо�
ра) и сульфат�ионы (источник серы).
Как отмечалось выше, азот вносят в ви�
де аммония или нитрата. Потребности
для роста водорослей примерно такие
же, как и для роста растений (см. табл.
7.7 и 7.8).
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5. Источник энергии. Энергетические потреб�
ности живых клеток обсуждались в начале
гл. 7 и 9. Энергия может поставляться в
форме химической энергии или энергии
света. Организм, потребляющий химиче�
скую энергию, называется хемотрофным;
организм, использующий энергию света,
называется фототрофным, или фотосинте�
зирующим (табл. 2.3). К фотосинтезирую�
щим микроорганизмам относятся водо�
росли и некоторые бактерии, например
цианобактерии. Если необходима химиче�
ская энергия, то она обычно поставляется
в виде сахара, например глюкозы.

6. Вода. Несмотря на то, что она не является
в прямом смысле питательным вещест�
вом, вода необходима всем живым клет�
кам. Обычно бактериям нужно больше
влаги, чем дрожжам, а дрожжам — боль�
ше, чем плесневым грибам.

Пример относительно простой питательной
(культуральной) среды приведен в табл. 12.1.

Таблица 12.1. Относительно простая среда, ис-
пользуемая для роста бактерии Escherichia coli,
которая обычно обитает в кишечнике человека

Компоненты Концентрация, г/л

K2HPO4 калий фосфорнокислый 7,0

двузамещенный

KH2PO4 калий фосфорнокислый 2,0 
однозамещенный

(NH4)2SO4 аммоний сернокислый 1,0

MgSO4 магний сернокислый 0,1

CaCl2 кальций хлористый 0,02

Глюкоза 10,0

Дистиллированная вода до 1 л

12.1.2. Изменение условий 
окружающей среды

Кроме состава питательной среды, рост бакте�
рий сильно зависит от условий окружающей сре�
ды, поэтому эти условия нужно строго контро�
лировать. Микроорганизмы лучше растут при
определенных температурах и рН, и они чувст�
вительны к ряду факторов, таких как концентра�
ция кислорода и интенсивность света. Оптималь�
ными являются условия, при которых обеспечи�
вается самое короткое время генерации. Каждый
вид микроорганизмов приспосабливается к оп�
ределенным условиям окружающей среды.

Температура

Требования к температуре у разных микроорга�
низмов существенно различаются, поэтому от
температуры во многом зависит, какие микро�
организмы вырастут в определенных условиях.
Влияние температуры легко объяснить, если
рассмотреть действие температуры на фермен�
ты. Все клетки содержат ферменты, и скорость
работы ферментов, а следовательно, и скорость
реакций и роста клетки, зависит от температу�
ры. Для каждого данного микроорганизма есть
оптимальная температура, при которой он луч�
ше всего растет, а также диапазон температур,
вне которого он расти не может. Верхним преде�
лом обычно является температура, при которой
начинается денатурация некоторых жизненно
важных белков. Границы оптимальных темпера�
тур сильно варьируют: от 0–5 °С для некоторых
бактерий, обитающих в полярных областях оке�
анов, до 70 °С и выше — для бактерий, живущих
в горячих источниках или гниющих раститель�
ных остатках, таких как компост и силос, где
температуры могут быть достаточно высокими.
Некоторые глубоководные бактерии, живущие в
вулканических кратерах, на дне океана или
вблизи них, выживают при 118 °С.

В зависимости от температуры, при которой
растут микроорганизмы, их можно разделить на
четыре группы. Приведенные ниже значения
температур являются ориентировочными, по�
скольку в действительности существует непре�
рывный ряд различных типов.

1. Термофилы. Оптимальная температура для
роста превышает  45 °С, например неко�
торые виды Lactobacillus (обнаруженные
в молоке).
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12.1. Приведите по одному примеру роли 
каждого из перечисленных элементов: 
1)  железа и фосфора для  

гетеротрофных бактерий; 
2)  азота и магния для  автотрофных 

бактерий. 
(Если нужно, используйте табл. 7.7).

12.2. Для чего нужен каждый из компонентов 
в среде, приведенной в табл. 12.1?



2. Мезофилы. Оптимальная температура для
роста составляет 25–45 °С. Для бактерий,
живущих в организме млекопитающих,
температурный оптимум составляет око�
ло 37 °С, а максимум 42–43 °С, как напри�
мер, для Escherichia coli (E. coli), обычного
обитателя кишечника человека. Дрожжи
(грибы) также являются мезофилами.

3. Психрофилы. Температурный оптимум для
этих бактерий ниже 15 °С, и они не могут
расти при температуре выше 20 °С. Эти
микроорганизмы часто создают проблемы
при хранении пищи в холодильниках.

4. Психротрофы. Температурный оптимум
выше 15 °С, но они растут и при более
низких температурах (5 °С и ниже), на�
пример некоторые дрожжи рода Candida,
некоторые плесневые грибы. Именно эти
микроорганизмы чаще всего вызывают
порчу пищевых продуктов, хранящихся
в холодильниках.

рН

Как и в случае температуры, каждый вид имеет
свой собственный минимум, максимум и опти�
мум рН, при котором он растет. Для большинст�
ва бактерий оптимум находится в области рН 7
(нейтральное значение рН). Микроорганизмы,
которые хорошо растут в кислой среде, такие
как бактерии, продуцирующие уксус, называ�
ются ацидофилами, тогда как растущие в щелоч�
ной среде бактерии относятся к алкалофилам.
Большинство дрожжей может расти в кислой
среде с оптимумом рН 4,5–5,0. Плесневые гри�
бы предпочитают слабокислые условия.

Концентрация кислорода

Кислород необходим для аэробного дыхания.
В зависимости от потребностей в кислороде
микроорганизмы можно разделить на следу�
ющие группы:

1. Облигатные аэробы. Микроорганизмы, ко�
торые могут расти только в присутствии
кислорода, например Mycobacterium tuber&
culosis — бактерия, вызывающая туберку�
лез, плесневые грибы, такие как Penicilli&
um, водоросли и большинство простей�
ших. Облигатными аэробами являются
большинство бактерий и грибов.

2. Факультативные аэробы. Микроорганизмы,
которые используют кислород, если он
доступен, но в его отсутствие могут расти
и анаэробно, например, E. coli и многие
другие бактерии, дрожжи, некоторые про�
стейшие.

3. Облигатные анаэробы. Микроорганизмы,
которые выживают только в анаэробных
условиях, например в кишечнике или
рубце жвачных животных. К ним отно�
сятся Clostridium tetani, обитающий в по�
чве и вызывающий столбняк, и Clost&
ridium botulinum, обнаруживаемый иногда
в богатых белком (например, мясных)
консервах и являющийся возбудителем
ботулизма — тяжелой формы пищевого
отравления, часто приводящего к смер�
тельному исходу.

4. Микроаэрофилы. Микроорганизмы, кото�
рые лучше всего растут при более низких,
чем в воздухе, концентрациях кислорода.
К ним относится, например, Lactobacillus,
обнаруживаемый в молоке.

Ионный и осмотический баланс

Когда клетка находится в растворе, более кон�
центрированном, чем ее внутреннее содержи�
мое, она обычно теряет воду путем осмоса. Тем
не менее существуют галофилы — организмы,
которые приспособились к жизни при высоких
концентрациях соли, например в Большом Со�
леном озере в Америке, Мертвом море в Израи�
ле и соляных топях. Примером галофила являет�
ся Halobacterium. И наоборот, если простейшие
не имеют сократительной вакуоли, которая со�
бирает избыток воды и удаляет его, они разбуха�
ют и лопаются в разведенной среде, поскольку
не имеют клеточной стенки (разд. 2.3.1). При
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12.3. Если бактерии четырех описанных выше
типов смешать с питательным агаром в 
четырех отдельных пробирках, то в какой
части пробирки можно будет обнаружить: 
1) аэробов, 2) анаэробов, 
3) факультативных аэробов, 
4) микроаэрофилов. 
Обозначьте на рисунке точками.



этом важное значение имеет также правильный
баланс ионов.

12.2.  Культуральные среды
Среда — это твердая или жидкая субстанция, со�
держащая питательные вещества для культиви�
рования (роста) микроорганизмов, а также кле�
ток животных или тканей растений. Культурой
называют совокупность микробных клеток, рас�
тущих на среде (или в среде).

12.2.1. Твердые и жидкие среды

Микроорганизмы можно выращивать на твердой
среде или в жидкой среде (бульоне).

Твердые среды

Твердые среды очень удобны для выращивания
бактерий и грибов; их готовят путем смешива�
ния жидкого питательного раствора с гелеобра�
зующим компонентом (обычно агаром) в кон�
центрации 1—2%; при этом получается питатель�
ный агар. Агар представляет собой экстракт из
красных водорослей. В концентрации 1–2%
агар плавится при 90–100 °С и застывает при�
мерно при 44 °С. Агар можно предварительно
простерилизовать нагреванием (разд. 12.2.4) и
затем остудить. Микроорганизмы рассевают по
поверхности агара после его застывания, либо,
если они выдерживают температуру около 44 °С,
добавляют к агару непосредственно перед за�
стыванием; тогда они равномерно распределя�
ются по всей среде. Агар прозрачен и, будучи
сложным полисахаридом, устойчив к разруше�
нию микроорганизмами; это относится к его
преимуществам. Примеры использования твер�
дых и жидких сред будут приведены в последую�
щих разделах. На твердых средах иногда выра�
щивают и культуры тканей растений (гл. 22).

Жидкие среды

Жидкие среды часто используют для изучения
роста популяции (разд. 12.5). Клетки помещают
в пробирку, закрытую ватной пробкой или ме�
таллической крышкой, или в стеклянный фла�
кон с завинчивающейся крышкой, такой как
универсальный сосуд Маккартни (рис. 12.2), в
который помещается около 25 см3 среды — как
раз для заливки одной чашки. Перед тем, как
среда будет использована для выращивания
культуры клеток, она должна быть простерили�

зована. Добавление небольшого количества кле�
ток к среде называется посевом (или инокуля�
цией). После инокуляции среду оставляют в тер�
мостате при оптимальной для роста данного
микроорганизма температуре. Растущие клетки
распределяются в среде случайным образом.

При использовании больших объемов среды
культуру перемешивают, чтобы предотвратить
оседание клеток. Для этой цели применяют меха�
нические встряхиватели или магнитные мешал�
ки. Кроме того, пропускают стерильный воздух
через среду, чтобы обеспечить поддержание оп�
тимальной концентрации кислорода по всей сре�
де. Для фильтрации воздуха и его стерилизации
используют имеющиеся в продаже фильтры либо
фильтры из стеклянной или неабсорбирующей
хлопковой ваты. Воздух поступает через распы�
литель — устройство с множеством маленьких
отверстий, позволяющее получать идеальные пу�
зырьки. Его крепят на конце трубки, идущей ко
дну сосуда с культурой. Жидкие культуры можно
выращивать в виде периодических культур или
непрерывных культур (разд. 12.10).

12.2.2. Обогащенные и  селективные  среды

Обогащенная среда — это среда, компоненты
которой составлены таким образом, чтобы мак�
симально удовлетворить потребности опреде�
ленных микроорганизмов; таким образом им
обеспечивается предпочтительный рост по срав�
нению с другими. При внесении в среду смешан�
ной культуры, которую чаще всего выделяют из
«природы», обычно растет преимущественно
один или несколько типов микроорганизмов.
Используя подходящую среду, можно избира�
тельно выращивать нужный микроорганизм.
Изменяя условия, такие как температура, рН,
источник углерода и источник энергии, можно
подобрать такую их комбинацию, которая мак�
симально подходит для данного организма. 
К примеру, бактерии рода Salmonella,  явля�
ющиеся возбудителями тифа (Salmonella typhi),
выделяют и идентифицируют, помещая образцы
пищи или фекалий в среду, содержащую селено�
вые производные (селен — элемент, по свойст�
вам напоминающий серу). Обычные кишечные
бактерии, например E. coli, которые тоже могут
присутствовать в фекалиях, подавляются селе�
ном. Обогащенная культура — один из наиболее
мощных инструментов, используемых микроби�
ологами для выделения микроорганизмов.
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Селективная среда — это среда, в которую до�
бавляются вещества, подавляющие рост всех ор�
ганизмов, за исключением одного или несколь�
ких. Примером может служить добавление пени�
циллина к культуре с целью отбора устойчивых
к нему организмов, или отбор гибридных клеток
в процессе производства моноклональных анти�
тел (разд. 12.11.2).

12.2.3. Индикаторные среды

Индикаторные среды содержат индикатор, кото�
рый позволяет визуально отличать одни орга�
низмы от других. К примеру, определенные бак�
терии разрушают («сбраживают») сахар лактозу
до кислоты. В среде, получившей название агар
Макконки, которая содержит рН�индикатор
нейтральный красный и желчные соли, коло�
нии, сбраживающие лактозу, будут выглядеть
красными, а не сбраживающие лактозу — бес�
цветными или бледно�розовыми. Этот метод ис�
пользуют, например, для выявления загрязне�
ния питьевой воды сточными водами. Сточные
воды содержат кишечные бактерии, такие как
E. coli, которые сбраживают лактозу. Точно так
же, если в образце кишечных бактерий присутст�
вует Salmonella, то на агаре Макконки она будет
образовывать бесцветные колонии.

12.2.4.  Готовые среды

Сухие среды, содержащие агар и все необ�
ходимые компоненты, имеются в продаже.
Обычно их выдерживают 15 мин в воде и затем,
чтобы простерилизовать, автоклавируют в кол�
бах или флаконах в течение 15 мин при 121 °С.
В процессе автоклавирования среда перемеши�
вается и растворяется. Внутри автоклава под дав�
лением кипит вода. Автоклав закрывается
крышкой с защитным клапаном, выпускающим
пар, когда достигнуто необходимое давление.
Чем выше давление, тем выше температура ки�
пения воды. Так стерилизуют растворы и обору�
дование, например, стеклянную посуду. Чтобы
убить всех бактерий и их устойчивые споры,

обычно достаточно 15–20 мин инкубации при
давлении 103 кПа (кН/м2). При таком давлении
температура внутри автоклава достигает 121 °С.

12.3.  Меры асептики
Соблюдение мер асептики — это использование
стерильного оборудования и растворов и
предотвращение их загрязнения в процессе
работы. Бактерии и споры грибов широко рас�
пространены в окружающей среде, в том чис�
ле и в лабораториях. Микробиологи должны
постоянно заботиться о стерильности пита�
тельной среды и оборудования. Эти «неудоб�
ства» — неотъемлемая часть работы любого
микробиолога. В лабораториях школ и кол�
леджей учат только основным мерам предо�
сторожности. Для рутинной микробиологиче�
ской работы необходимы особым образом
оборудованные лаборатории. Они должны
иметь поверхности, которые легко очищать, и
специально отгороженные места для работы
(боксы), где обеспечивается  подача  фильтро�
ванного стерильного воздуха (рис. 12.2).

12.3.1. Заливка чашек

Это один из самых основных микробиологиче�
ских методов. Чашкой называют чашку Петри,
содержащую питательный агар. Чашки Петри —
специально изготовленные неглубокие круглые
контейнеры, которые могут быть стеклянными
или пластиковыми. Они используются для роста
бактерий, грибов или культуры тканей на твер�
дой питательной среде. Обычно чашки Петри
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Рис. 12.2. Современная микробиологическая лаборато&
рия с ламинарным боксом.

12.4. Как можно выделить из почвы организм, 
который в качестве единственного 
источника азота использует атмосферный 
азот (азотфиксирующий организм)?
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Рис. 12.3. Процедура заливки чашек.



имеют около 9 см в диаметре. Стеклянные чаш�
ки можно использовать повторно после автокла�
вирования. Пластиковые чашки выбрасывают
после использования; обычно их автоклавируют,
чтобы уничтожить культуру. При этом они пла�
вятся. Чашки покупают в запечатанных упаков�
ках, которые стерилизованы гамма�облучением.
Крышки препятствуют загрязнению чашки, од�
нако молекулы газов могут диффундировать
между внутренним объемом чашки и окружаю�
щей средой через микроскопические неровно�
сти в местах соприкосновения донышка с крыш�
кой. Поэтому кислород имеет доступ к культуре,
а двуокись углерода выводится наружу.

Процедура заливки расплавленного пита�
тельного агара («заливка чашки») представлена
на рис. 12.3. Подразумевается, что агар был при�
готовлен в небольших флаконах (флаконы Мак�
картни).

12.4.  Методы инокуляции
Во избежание загрязнения при введении не�
большого количества микроорганизмов в пита�
тельную среду — инокуляции (или посева) — не�
обходимо использовать асептические методы.
Процедуры посева различаются в зависимости
от типа среды (жидкой или твердой).

12.4.1. Посев на твердую среду

Посев штрихом, или посев разведением

Метод представлен на рис. 12.4. Он применяет�
ся для выделения чистых колоний бактерий из
смеси бактерий. Для посева используют прово�
лочную петлю, которую сначала нужно «про�
жечь», как показано на рис. 12.4,А, чтобы про�
стерилизовать. Затем с помощью петли берут
тонкую пленку жидкой суспензии или неболь�
шое количество твердого материала, содержа�
щего исследуемые микроогранизмы, из предва�
рительно выращенной культуры или другого
источника микроорганизмов. Петлей мягко
проводят по поверхности среды, делая серии
штрихов. После каждой серии штрихов чашку
немного поворачивают, так чтобы в каждой но�
вой серии распределялись бактерии из пре�
дыдущей серии штрихов, истощая таким обра�
зом штрихи до отдельных бактерий (рис. 12.4).
(Не надейтесь что�нибудь увидеть на финаль�

ных штрихах до окончания времени инкуба�
ции!) Когда метод отработан, штрихи можно
делать очень быстро.

С помощью этого метода можно выделять
бактерии из естественных мест обитания, на�
пример из почвы, молока, воды. Образцы твер�
дых субстанций, таких как почва, лучше суспен�
дировать в небольшом количестве воды, либо
предварительно проинкубировать в жидкой сре�
де. Безопасным источником для рутинной рабо�
ты является пастеризованное молоко. Перед тем
как проводить эксперименты с бактериями или
грибами, следует ознакомиться с инструкциями
и правилами безопасности, чтобы снизить до
минимума риск культивирования вредных орга�
низмов.

Посев на поверхность агара

Этот метод проиллюстрирован на рис. 12.5.
Он удобен для посева микроорганизмов из
жидкой суспензии на твердую среду. Метод
применяется для определения числа жизне�
способных клеток в пробе после серийных
разведений (см. разд. 12.6.1). Его можно ис�
пользовать также для получения сплошного
«газона» микроорганизмов на поверхности
агара после густого посева. Это удобно при
анализе активности ингибиторов, таких как
антибиотики или дезинфицирующие вещест�
ва, которые добавляют в сделанные в агаре уг�
лубления либо наносят на диски из фильтро�
вальной бумаги, размещенные на поверхности
агара. Ингибитор диффундирует через агар,
образуя зону подавления роста вокруг отвер�
стий или дисков фильтровальной бумаги, ко�
торая видна после инкубации. Диаметр зоны
может служить мерой степени ингибирова�
ния.

Посев заливкой

Этот метод, альтернативный методу посева на
поверхность агара, используется для инокуля�
ции клеток из жидкой культуры, а также для
подсчета жизнеспособных клеток. Поскольку
клетки распределены по всей среде,  а не только
по  поверхности агара, можно подсчитать гораз�
до большее их количество — до 1000 колоний на
чашку. Однако размеры выросших колоний зна�
чительно меньше (рис. 12.6).
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Рис. 12.4. Посев штрихом, или разведение культуры.



Определенный объем (до 0,5 см3) клеточной
суспензии вносят в подходящий объем (около
15–20 см3) простерилизованного расплавленно�
го в небольшом флаконе питательного агара, ко�
торый предварительно был охлажден до 
45–50 °С в водяной бане. Снимают крышку и

перед добавлением клеточной суспензии про�
жигают горлышко флакона, как показано на
рис. 12.3, А и Б. Суспензию клеток тщательно
перемешивают с питательным агаром, повора�
чивая (не встряхивая) назад и вперед зажатый в
ладонях флакон (рис. 12.6, А). Затем выливают
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Рис. 12.5. Посев на поверхность агара.



смесь в стерильную чашку Петри, как показано
на рис. 12.3, В. Подписывают донышко чашки
и инкубируют ее. После инкубации чашка вы�
глядит, как показано на рис. 12.6, Б.

Посев уколом

Метод используют для культивирования анаэ�
робных организмов или организмов, растущих
при низкой концентрации кислорода (микро�
аэрофилов). Обычно используют пробирку с
питательной агаризованной средой. Благодаря
небольшой поверхности и достаточно большой
глубине агара в пробирке по сравнению с чаш�
кой доступ кислорода внутрь агара ограничива�
ется. Посев производят прямой проволочкой
(без петли), или бактериологической иглой.
Небольшое количество культуры (твердой или
жидкой) берут кончиком иглы и затем верти�
кально прокалывают ею агар (рис. 12.7). Куль�
тура растет в агаре во все стороны от линии про�
кола.

12.4.2. Посев в жидкую среду

Если клетки, которые собираются высевать, на�
ходятся в жидкости, например в воде, молоке
или бульоне, то для переноса пробы в пробирку
с питательной средой используют проволочную
петлю. Петлю погружают в среду и мягко взбал�
тывают ее. Не забывайте прокаливать горлышко
флакона, если снимаете крышку, или удаляйте
ватную пробку.

Если засеваемая культура находится внут�
ри или на поверхности твердого субстрата, на�
пример почвы или питательного агара, то
можно также использовать проволочную пет�
лю для посева в жидкую среду. Для успешного
переноса достаточно потереть петлю о внут�
реннюю поверхность сосуда с питательной
средой.

В обоих случаях для перемешивания культу�
ры пробирку с засеянной жидкой средой можно
слегка потрясти.

12.5. Рост бактерий

12.5.1. Рост популяции

Когда бактериальные клетки достигают опреде�
ленных размеров, они переходят к бесполому
размножению, которое называется простым
делением; при этом клетка делится на две иден�
тичные дочерние клетки (рис. 2.11). Детали это�
го процесса описаны в разд. 2.5.3. В этой главе
мы подробно рассмотрим рост целой популя�
ции.

Если одиночную бактерию поместить в пи�
тательную среду в оптимальных условиях роста,
то она и ее потомки будут делиться каждые 
30 мин, как показано в табл. 12.2.
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Рис. 12.6. Посев заливкой.

Рис. 12.7. Посев уколом.



Увеличение числа клеток, как показано в
табл. 12.2, характерно для логарифмического, или
экспоненциального, роста. Его легко объяснить,
если рассмотреть строку В в табл. 12.2, где число
бактерий выражено в виде числа 2, возведенно�
го в определенную степень. Показатель степени
можно назвать логарифмом (log), или экспонен�
той. Логарифмы, или экспоненты, образуют ли�
нейно увеличивающийся ряд 0, 1, 2, 3, и т. д., со�
ответственно числу делений.

Числа в графе А таблицы 12.2 можно
представить в виде логарифмов по основанию 2,
как показано в строке Г. (Сравните строку В со
строкой Г.)  Однако принято использовать лога�
рифмы с основанием 10, как в строке Б. Таким
образом, 1 это 100, 2 это 100,3, 4 это 100,6, и т. д.

Кривая на графике А в вопросе 12.5 пред�
ставляет собой логарифмическую, или экспонен�
циальную, кривую. Такие кривые роста можно
преобразовать в прямые, построив графики
в полулогарифмическом масштабе. Таким обра�
зом, в идеальных условиях рост бактерий явля�
ется экспоненциальным. При экспоненциаль�
ном росте время, которое требуется для удвое�

ния числа бактерий, постоянно. Оно называется
временем удвоения, или временем генерации, и его
можно рассчитать, исходя из графика.

Идеальную модель роста популяции бакте�
рий можно сравнить с ростом реальной популя�
ции в закрытом сосуде, где нет внешних воздей�
ствий, например не добавляются питательные
вещества (рис. 12.8). Заметьте, что приведены
две кривые, одна из которых отражает общее чис�
ло бактерий, включая погибших. На практике
легче всего определить именно это число (разд.
12.6.2). Второй график, наиболее интересный
для изучения, отражает число жизнеспособных
бактерий (разд. 12.6.1). Эта кривая имеет четыре
фазы. Первая — это лаг�фаза, в ходе которой
бактерии адаптируются к новой среде обитания,
и максимальная скорость роста не достигается.
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Таблица 12.2. Рост модельной популяции бактерий

Время, ч 0 0,5 1 1,5 2 2,5 3 3,5 4 4,5 5

* 0 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 

A ** 1 2 4 8 16 32 64 128 256 512 1024

Б *** 0,0 0,3 0,6 0,9 1,2 1,5 1,8 2,1 2,4 2,7 3,0

B **** 20 21 22 23 24 25 26 27 28 29 210

Г ***** 0 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10

* Число делений
** Число бактерий

***  lg числа бактерий
**** Число бактерий, выраженное в виде степени числа 2.

***** log2 числа бактерий

12.5. Если вы еще не ответили на вопрос 2.1 
в гл. 2, то используйте данные из 
таблицы 12.2 для построения графиков
зависимости числа бактерий (график А) и 
lg числа бактерий (график Б) от времени. 
Что можно сказать о форме  таких графиков?

Рис. 12.8. Типичный рост бактериальной популяции.



В этот период в клетках бактерий могут, напри�
мер, синтезироваться новые ферменты, необхо�
димые для усвоения тех питательных веществ,
которые присутствуют в новой среде.

Следующая фаза — логарифмическая, когда
бактерии растут с максимальной скоростью, чис�
ло бактерий увеличивается почти экспоненциаль�
но, т. е. кривая роста представляет собой почти
прямую линию. В ходе этой фазы время удвоения
остается постоянным и имеет минимальное зна�
чение. Со временем рост колонии начинает за�
медляться, время удвоения начинает увеличи�
ваться, и культура входит в стационарную фазу, ког�
да скорость роста популяции равна нулю и когда
резко возрастает конкуренция за пищевые ресур�
сы. Образование новых клеток замедляется и за�
тем совсем прекращается. Любое увеличение чис�
ла клеток компенсируется одновременной
гибелью других клеток, поэтому суммарная чис�
ленность живых клеток остается постоянной. Пе�
реход к этой фазе определяется действием ряда
факторов: истощением необходимых питательных
веществ, накоплением токсичных продуктов рас�
пада, таких как спирт, а в случае аэробных бакте�
рий еще и ограничением доступа кислорода. Рост
бактерий замедляется также при изменении рН.

Во время последней фазы — фазы замедления
роста — возрастает скорость гибели клеток, и
она становится выше, чем скорость размноже�
ния. Со временем клетки вообще прекращают
воспроизводиться. Методы подсчета числа бак�
терий описаны в следующем разделе.

Таблица 12.3. Культура бактерий при 30 °С

Число клеток, млн.

Время, ч живых живых и мертвых

0 9 10

1 10 11

2 11 12

5 18 20

10 400 450

12 550 620

15 550 700

20 550 850

30 550 950

35 225 950

45 30 950

Те же принципы применимы к росту любых
популяций, даже популяций человека. Теорети�
чески любая популяция может достичь экспо�
ненциального роста, если время удвоения оста�
ется постоянным. Однако рано или поздно в
дело вступают лимитирующие факторы, и изу�
чение этих факторов составляет основу популя�
ционной экологии (разд. 10.7).

12.5.2. Диауксия

Диауксия — появление одной или нескольких
переходных (т. е. временных) фаз роста в куль�
туре. Это происходит, когда бактерии находятся
в среде, содержащей два или более альтернатив�
ных источника питания. Часто бактерии ис�
пользуют один источник, предпочитая его дру�
гому, пока этот первый не истощится. Тогда
бактерии переключаются на другой источник
питания. Однако рост заметно замедляется еще
до того, как произошла смена источника пита�
ния. Примером является E. coli — бактерия,
обычно обитающая в кишечнике. В качестве ис�
точника энергии и углерода она может исполь�
зовать глюкозу или лактозу. Если присутствуют
оба углевода, то вначале используется глюкоза,
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12.6. Какой вид будет иметь график роста, 
если пробу бактерий отобрали в начале
стационарной фазы роста культуры, 
засеяли в свежую среду и измеряли 
рост популяции?

12.7. Культура бактерий была посеяна 
в питательную среду и выдерживалась 
при 30 °С. Начиная с точки 0 через 
определенные интервалы времени, 
указанные в табл. 12.3, подсчитывали 
число бактериальных клеток в культуре.
Используя данные табл. 12.3, начертите
графики роста. 
Объясните, используя ваши графики,  
чем вызваны изменения числа клеток.

12.8. Каково минимальное время удвоения 
(время генерации) бактерий 
в вопросе 12.7?



а затем рост замедляется до тех пор, пока не об�
разуются ферменты, сбраживающие лактозу.

12.5.3. Образование первичных
и вторичных метаболитов

Первичные метаболиты — это продукты метабо�
лизма, необходимые для роста и выживания.

Вторичные метаболиты — продукты метабо�
лизма, которые не требуются для роста и не су�
щественны для выживания. Тем не менее они
выполняют полезные функции и часто защища�
ют от действия других конкурирующих микро�
организмов либо подавляют их рост. Некоторые
из них токсичны для животных, поэтому они
могут использоваться в качестве химического
оружия. В наиболее активные периоды роста ча�
ще всего они не образуются, но начинают про�
изводиться при замедлении роста, когда стано�
вятся доступными резервные материалы. Вто�
ричными метаболитами являются некоторые
важные антибиотики.

12.6. Измерение роста бактерий
и грибов в культуре

В предыдущем разделе мы проанализировали
типичную кривую роста бактерий. Можно ожи�
дать, что такая же кривая характеризует рост
дрожжей (одноклеточных грибов) или рост лю�
бой культуры микроорганизмов.

При анализе роста бактерий или дрожжей
мы можем либо непосредственно подсчитывать
число клеток, либо измерять некоторые пара�
метры, зависимые от числа клеток, например
мутность раствора или выделение газа. Обычно
небольшое количество микроорганизмов за�
севают в стерильную питательную среду и выра�
щивают культуру в инкубаторе при оптималь�
ной температуре роста. Остальные условия
должны быть как можно более близкими к опти�
мальным (разд. 12.1). Рост следует измерять от
момента инокуляции.

Обычно в научных исследованиях придер�
живаются хорошего правила — проводить экс�
перимент в нескольких повторах и ставить кон�
трольные пробы, где это можно и нужно. Неко�
торые методики измерения роста  требуют
определенного навыка  и даже в руках специали�
стов они не очень точны. Поэтому имеет смысл
ставить, если возможно, две пробы (один по�

втор) в каждом эксперименте. Контрольная
проба, в которой к питательной среде не добав�
ляли микроорганизмы, покажет, действительно
ли вы работаете стерильно. Имея достаточный
опыт, можно в совершенстве овладеть всеми
описанными методами, поэтому мы советуем
сначала попрактиковаться в них, прежде чем
они будут использованы в работе над проектом.

Определить число клеток можно двумя
способами, а именно, подсчитывая либо число
жизнеспособных клеток, либо общее число
клеток. Число жизнеспособных клеток — это число
только живых клеток. Общее число клеток — это
суммарное число как живых, так и мертвых
клеток; обычно этот показатель определить
легче.

12.6.1. Число жизнеспособных 
клеток

Иногда важно знать число жизнеспособных
клеток. Например, можно оценить эффектив�
ность гибели определенных бактерий при пас�
теризации молока, измеряя количество жизне�
способных бактерий до и после пастеризации.
В промышленном производстве только живые
клетки участвуют в процессе, поэтому и здесь
важно знать число живых клеток в культуре.
Количество жизнеспособных клеток можно
подсчитывать на чашках, где культура распре�
делена по поверхности агара или внесена в
агар; число жизнеспособных клеток дрожжей
можно подсчитывать, используя метод гемоци�
тометрии.

Посев на поверхность агара

Этот метод был уже описан в разд. 12.4.1 
(рис. 12.5). Небольшой известный объем культу�
ры наносят на поверхность питательного агара
в чашке Петри. Недостатком этого метода явля�
ется то, что часть культуры остается на поверх�
ности шпателя и в пипетке, поэтому невозмож�
но подсчитать число клеток с высокой точно�
стью. Однако часто это бывает не важно.

Метод основан на том, что каждая бактерия
через определенный период времени, например
через два дня, даст  одиночную колонию. Таким
образом, число бактерий в исходной добавлен�
ной пробе равно числу колоний, выросших по�
сле инкубации. Невооруженным глазом разли�
чимы только колонии, состоящие из 100 000 и
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более клеток. Обычно колонии содержат не�
сколько миллионов бактерий.

При условии, что проба содержит не слиш�
ком много и не слишком мало бактерий, чис�
ло колоний можно легко подсчитать, причем
для предосторожности лучше не открывать
крышку чашки Петри при подсчете. Обычно
требуется приготовить серии разведений, так
чтобы в одной из серий оказалось идеальное
число колоний. Серии разведений — это се�
рии последовательных равномерных разбавле�
ний одного образца (рис. 12.9). Когда найдено
подходящее разведение, эксперимент повто�
ряют при данном разведении для повышения
точности и воспроизводимости результатов.
В эксперименте 12.3 из разд. 12.9.2 число
бактерий в пробах молока было установлено
с использованием этого метода. Некоторые
ограничения метода обсуждаются в конце
данного раздела.

Посев заливкой

Этот метод уже был описан в разд. 12.4.1 
(рис. 12.6). Принципиально он не отличается от
посева на поверхность агара, но в данном случае
пробу смешивают с питательным агаром перед
заливкой чашек, так что колонии распределяют�
ся по всему объему среды. а не растут только по
поверхности.

Дрожжи

Подсчет жизнеспособных клеток дрожжей мож�
но проводить с помощью гемоцитометра и ме�
тиленового синего. Этот метод более детально
описан в следующем разделе.

Проблемы, возникающие при подсчете 
жизнеспособных клеток

С подсчетом жизнеспособных клеток связан ряд
проблем.

1. Некоторые бактерии образуют цепочки
или группы клеток, например, стрепто�
кокки и стафилококки (рис. 2.10). Каж�
дая группа клеток дает начало только
одной колонии. Поэтому иногда резуль�
таты подсчета жизнеспособных кле�
ток выражаются не как число бактерий,
а как число колониеобразующих еди�
ниц.

2. Если присутствует несколько типов бак�
терий, как, например, в пробах почвы,
молока или воды, то условия роста будут
не в равной степени благоприятны для
каждого типа. Поэтому некоторые бак�
терии растут гораздо быстрее других,
и число видимых колоний будет не�
адекватно числу бактерий в пробе.

12.6.2. Общее число клеток

Гемоцитометр

Число бактериальных или дрожжевых клеток
в жидкой культуре, например в бульоне, можно
прямо подсчитать с помощью микроскопа. Этот
метод удобен для подсчета дрожжевых клеток,
которые гораздо крупнее бактериальных. При
подсчете бактерий необходим объектив с им�
мерсионным маслом (см. разд. 5.11.2).
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Рис. 12.9. Приготовление серийных разведений.



Обычно для подсчета используют особое
предметное стекло, называемое гемоцитометром
(рис. 12.10), а сам метод известен как гемоцито�
метрия. Чтобы обеспечить прочный контакт
между предметным стеклом и покровным стек�
лом, следует сильно придавить покровное стекло
с любой стороны камеры (но так, чтобы не раз�
давить покровное стекло!). Затем покровное
стекло слегка сдвигают до тех пор, пока не пока�
жутся цветные линии (рис. 12.10). Проба жидко�
сти, наносимая пипеткой, затягивается под по�
кровное стекло за счет капиллярного эффекта.
Камеру оставляют на 2–3 мин, чтобы клетки
осели — это облегчает подсчет. Микроскоп фо�
кусируют на решетке и подсчитывают число кле�
ток на всей решетке, или на ее репрезентативном
участке. Нужно насчитать не менее 600 клеток.
Если клетки лежат на границе, их можно отнести
к квадрату, ограниченному двумя сторонами
(например, верхней и правой границами), и не
считать их в квадрате, ограниченном двумя дру�
гими сторонами, но не следует пытаться считать
половинки клеток. Каждый маленький квадрат
имеет известную площадь, а глубина жидкости
под покровным стеклом является постоянной
(обычно 0,02 или 0,1 мм). Следовательно, можно
вычислить объем каждой ячейки и подсчитать
число клеток в данном объеме. Если число кле�
ток в каждом квадрате превышает 30, следует
развести пробу. Не забывайте при расчетах сде�
лать поправку на разведение.

На решетке, изображенной на рис. 12.10,
каждый маленький квадрат имеет размеры 
0,05 мм  0,05 мм = 0,0025 мм2 на общей площа�
ди решетки 1 мм2. Если зазор между покровным
стеклом и решеткой составляет 0,02 мм, то об�
щий объем над решеткой равен 1 0,02 мм =
= 0,02 мм3. Можно, следовательно, подсчитать
число клеток в данном объеме пробы. Запомни�
те, что 1000 мм3 = 1 см3, а 1000 см3 = 1 дм3

(1 л).
При подсчете клеток дрожжей можно исполь�

зовать краситель метиленовый синий. При этом в
синий цвет окрашиваются только мертвые клет�
ки. Живые клетки активно выводят краситель из
клетки. Таким образом, можно подсчитать число
жизнеспособных клеток, если учитывать только
бесцветные или бледно�голубые клетки.

Измерение мутности

Метод, называемый нефелометрией, в принци�
пе прост. Чем больше клеток в суспензии, тем

выше ее мутность, или «затемненность», степень
которой можно измерить.

Проще всего использовать набор стандарт�
ных пробирок (броуновские пробирки), кото�
рые имеются в продаже. Они содержат суспен�
зии сульфата бария в различных концентрациях,
от прозрачной (пробирка 1) до непрозрачной
(пробирка 10). Образец суспензии исследуемых
микроорганизмов помещают в идентичную
пробирку и подбирают одну из стандартных

Микробиология и биотехнология 55

Рис. 12.10. Гемоцитометрия.



пробирок, подходящую по мутности суспензии.
К набору стандартных пробирок прилагается
таблица, позволяющая по мутности рассчитать
концентрации клеток для широкого спектра
различных микроорганизмов.

Мутность можно также измерять как долю
пропускания света (или оптическую плотность)
суспензией с использованием колориметра или
спектрофотометра. Клеточная масса прямо про�
порциональна оптической плотности. Лучше
всего использовать красный свет (красный
фильтр), поскольку он не интерферирует с жел�
товатым цветом многих культуральных сред.

При измерении мутности возможны ошиб�
ки, если растущие клетки образуют комки (см.
раздел, посвященный подсчету жизнеспособ�
ных клеток). Наиболее точные результаты полу�
чают в тех случаях, когда плотность популяции
не слишком высокая и не слишком низкая.
Для получения идеальной плотности клеток
(106–1010 клеток•см–3) иногда требуется разве�
дение проб.

12.6.3. Неколичественные методы

Можно использовать и другие методы измере�
ния роста микроорганизмов. Например, у гри�
бов можно измерять рост как увеличение диа�
метра мицелия с течением времени. Этот метод
был бы удобен при изучении влияния темпера�
туры на рост грибов, или при изучении действия
ингибиторов в среде. Если гриб выращивают
в жидкой среде, то можно отфильтровывать или
отцентрифугировать пробы культуры через
определенные интервалы времени и измерять
массу свежего или высушенного мицелия.

12.7. Окрашенные бактерии —
окрашивание по Граму

С помощью фазово�контрастного микроскопа
можно увидеть живые бактерии, однако чаще
бактерии предварительно фиксируют и окраши�
вают.

Одним из методов окрашивания, позволяю�
щим идентифицировать бактерии, является ок�
рашивание по Граму. Впервые этот метод был
предложен датским врачом Кристианом Грамом
в 1884 г. До окрашивания все бактерии бесцвет�
ны. После окрашивания грамположительные
бактерии становятся фиолетовыми, а грамотри�
цательные бактерии — красными. Различия

между этими двумя типами бактерий описаны
в разд. 2.5.1 (клеточная стенка).

Детали процедуры окрашивания даны в экс�
перименте 12.2 в разд. 12.9.

12.8.  Культивирование вирусов
Культивирование, или выращивание, вирусов —
процедура более сложная, чем выращивание
бактерий, потому что вирусы растут и размножа�
ются только внутри живых клеток. Можно ин�
фицировать целый организм, например расте�
ние или животное, однако сейчас стараются, где
это возможно, использовать культуры клеток
или тканей (рис. 12.11). Раньше использовали
метод культивирования определенных вирусов в
куриных эмбрионах во время их роста внутри
яйца. Сходная процедура выращивания вирусов
в амниотической жидкости, окружающей кури�
ный эмбрион, применялась при изготовлении
вакцин против свинки и гриппа.

Культура клеток — это суспензия клеток
в жидкой среде, а культура тканей это маленькие
кусочки органа растения или животного в жид�
кой или на твердой среде. В культуре клеток рас�
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Рис. 12.11. Культуры клеток для выращивания виру&
сов, инкубируемые в стерильной термальной комнате.



тений обычно используют меристемы, т. е. та�
кие участки, как кончики корня или побегов,
где клетки активно делятся. Материал можно
взять с зараженного растения, либо инфициро�
вать культуру подходящим вирусом. Культуру
клеток животных обычно получают путем выра�
щивания отдельных клеток в виде одного слоя
на поверхности стеклянного контейнера (моно�
слойная культура). Полиовирус был впервые вы�
ращен в такой культуре, полученной из почки
обезьяны. Для получения культуры ткани ис�
пользовались также клетки из легких, амниона и
раковых опухолей человека.

12.9. Лабораторная работа
Цель практических занятий — освоение некото�
рых основных бактериологических методов. 
В качестве относительно безопасного источни�
ка бактерий мы рекомендуем использовать мо�
локо. Молоко служит прекрасной пищей не
только для млекопитающих, но и для многих
бактерий.

12.9.1. Содержание бактерий в молоке

Даже при максимальном соблюдении правил
гигиены бактерии неминуемо попадают в моло�
ко во время доения и последующей обработки.
Парное молоко обычно сразу охлаждают, чтобы
замедлить развитие бактерий. Необработанное
(сырое) молоко пастеризуют, т. е. прогревают,
чтобы убить патогенные бактерии. При этом
многие непатогенные бактерии выживают. 
В молоке присутствуют следующие бактерии: 

1. При 15–30 °С преобладает Streptococcus lac&
tis (грамположительный микроорганизм)
и многие другие стрептококки (тоже
грамположительные), а также корине�
формные (булавовидные) бактерии (на�
пример, Microbacterium, Brevibacterium),
которые похожи на Lactobacillus, но имеют
утолщения на концах палочек.

Streptococcus lactis хорошо растет при 10 °С,
но при температуре свыше 40 °С его рост
прекращается.

2. При 30–40 °С доминируют различные ви�
ды Lactobacillus (грамположительные) и
кишечные бактерии (грамотрицатель�
ные), например E. coli.

Streptococcus lactis и Lactobacillus относятся к
молочнокислым бактериям. В процессе броже�

ния (анаэробного дыхания) они образуют из
лактозы (молочного сахара) молочную кислоту,
которая, накапливаясь, вызывает скисание мо�
лока. Колонии S. lactis и Lactobacillus относи�
тельно малы (максимальный диаметр колонии
не превышает нескольких миллиметров), не ок�
рашены и выглядят белыми, как мел. S. lactis об�
разует гладкие колонии с ровными краями. Если
в питательный агар добавить мелко измельчен�
ный карбонат кальция, то вокруг каждой коло�
нии образуются прозрачные зоны, где молочная
кислота растворяет карбонат кальция. Стрепто�
кокки необходимы для нормального скисания
молока. Они имеют сферическую форму и обра�
зуют цепочки (рис. 12.12). Клетки Lactobacillus
имеют палочковидную форму, и легко слипают�
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Рис. 12.12. А. Фотография Lactobacillus bulgaricus —
палочковидной грамположительной бактерии, кото&
рая вызывает скисание молока, — полученная с по&
мощью сканирующего электронного микроскопа. 
Б. Световая микрофотография цепочек стрептокок&
ков, выделенных из молока.
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ся, образуя длинные цепочки (рис. 12.12). Коло�
нии имеют шероховатую поверхность и неров�
ные края.

В молоке можно обнаружить и ряд других
бактерий, в том числе живущую в кишечнике
палочку Alcaligenes (грамотрицательная), клетки
которой могут быть одиночными или образовы�
вать цепочки. Их можно распознать на агаре
Макконки по желтоватой (щелочной) зоне вок�
руг каждой колонии.

12.9.2. Бактериологические опыты

Три описанных ниже опыта, в каждом из которых
используются приемы асептики, предназначены
для того, чтобы овладеть навыками по использо�
ванию микробиологических методик. Первый
опыт — выращивание культуры молочных бакте�
рий — включает приготовление чашек с агаром и
посев бактерий штрихом. Второй — окрашивание
по Граму бактерий из опыта 12.1 для их изучения
с помощью светового микроскопа. Третий вклю�
чает подсчет бактериальных колоний с использо�
ванием метода серийных разведений.

Опыт 12.1. Изучение содержания бактерий 
в свежем и несвежем молоке

Цель опыта — установить, как влияет суточное
хранение молока при комнатной температуре на
его качество и выяснить, почему молоко скиса�
ет. Молоко — практически полноценная пища
для людей, а предлагаемые опыты показывают,
что молоко служит хорошей питательной средой
и для целого ряда бактерий.

Материалы и оборудование

Четыре стерильные чашки Петри с питательным

агаром

Микробиологическая петля

Бунзеновская горелка

Несмываемый маркер или восковой карандаш

Свежее пастеризованное молоко

Несвежее молоко (молоко, простоявшее 24 ч при

комнатной температуре)

Термостат на 35 °С

Методика

1. Простерилизуйте петлю в пламени бунзе�
новской горелки (подержите ее там, пока
она не раскалится докрасна) (рис. 12.4).

2. Остудите петлю и затем погрузите ее
в пробу свежего молока, предварительно
хорошо взболтав его.

3. Свободной рукой слегка приподнимите
крышку стерильной чашки с агаром и лег�
ким движением распределите содержимое
петли по поверхности агара, как показано
на рис. 12.4.

4. Закройте крышку и снова прокалите пет�
лю в пламени горелки.

5. Подпишите донышко чашки несмывае�
мым маркером (или восковым каранда�
шом).

6. Повторите всю процедуру со второй чаш�
кой и другой пробой свежего молока.

7. Снова прокалите петлю и, остудив ее, по�
грузите в пробу несвежего молока.

8. Распределите содержимое петли по по�
верхности третьей чашки и закройте
крышку.

9. Подпишите донышко чашки несмывае�
мым маркером.

10. Повторите то же самое с четвертой чашкой
и второй пробой несвежего молока.

11. Поместите все чашки в термостат и
инкубируйте при 35 °С примерно три дня.
Прежде чем ставить чашки в термостат,
переверните их вверх дном, чтобы капли
конденсата не капали сверху на культуру.
После инкубации склейте две половинки
каждой чашки липкой лентой, чтобы
культура не пропала.

12. Опишите внешний вид колоний и срав�
ните ваши результаты с описанием из
разд. 12.9.1.

Примечания

1. Студенты могут залить чашки самостоя�
тельно, если есть стерильные флаконы
Маккартни с расплавленным агаром.

2. При посеве штрихом число бактерий
в каждом последующем штрихе посте�
пенно уменьшается. Этот метод удоб�
нее использовать, когда число бактерий
в пробе велико, как, например, в молоке.
Обычно его используют для выделения
чистых колоний бактерий из смешанной
культуры.
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3. После инкубации чашки можно поме�
стить в холодильник и хранить там, пока
они не потребуются. Охлаждение препят�
ствует дальнейшему росту бактерий.

4. Когда чашки станут больше не нужны, их
следует поместить в пакет для одноразо�
вого использования, проавтоклавировать
15 мин и только потом выбросить.

5. С молоком можно провести и другие
опыты. Опыт, описанный выше, самый
простой. Можно изучить влияние охлаж�
дения. Кроме того, если нетрудно полу�
чить пробы сырого (непастеризованного)
молока (например, прямо с молочной
фермы), можно изучить влияние процесса
пастеризации на содержание бактерий в
молоке. Для пастеризации сырое молоко
разливают в стерильные пробирки, заты�
кают пробирки ватными пробками, а за�
тем прогревают в течение 35 мин при 63 °С
на водяной бане. Третий вариант опыта —
инкубировать некоторые чашки при
10 °С, а не при  35 °С. Такая низкая темпе�
ратура благоприятна для роста Strepto&
coccus lactis и не способствует росту
Lactobacillus.

Опыт 12.2. Окрашивание бактерий 
для изучения их с помощью светового микроскопа

С помощью фазово�контрастного микроскопа
можно изучать живые бактерии, однако чаще
клетки все же предварительно фиксируют и ок�
рашивают.

Одним из методов окрашивания, который
важен для идентификации бактерий, является
окрашивание по Граму. До окрашивания бакте�
рии бесцветны. После окрашивания грамполо�
жительные бактерии становятся фиолетовыми, а
грамотрицательные — красными. Различие между
двумя типами бактерий описано в разд. 2.3.1
(клеточная стенка).

Материалы и оборудование

Основной краситель — кристаллический фиолетовый

(0,5%�ный водный раствор)

Протрава — раствор Люголя

Ацетон—спирт (50:50 ацетон:абсолютный спирт) для

обесцвечивания

Дополнительный краситель — сафранин (1%�ный вод�

ный раствор)

Проволочная петля

Бунзеновская горелка

Тщательно вымытые предметные стекла (протертые

спиртом)

Пинцет

Штатив для окрашивания, помещенный над кюветой

или чашкой

Промывалка с дистиллированной водой

Фильтровальная бумага

Иммерсионное масло и микроскоп с иммерсионным

объективом

Методика

(Этапы 1–6 должны занимать не более 5 мин)
(Из кн.: Bacteriology, J. Humphries, John Murray,
1974.)

1. Приготовьте мазок бактерий на предметном
стекле. Для этого прокалите проволочную
петлю в пламени горелки и охладите ее.
Капните 1–2 капли воды в центр чистого
стекла. Слегка коснитесь проволочной
петлей выбранной вами бактериальной
колонии, полученной в предыдущем экс�
перименте; чашку приоткрывайте как
можно меньше, чтобы не загрязнить куль�
туру. Перенесите клетки на предметное
стекло и осторожно перемешайте петлей.
Размажьте клетки по предметному стеклу
в виде тонкой пленки, чтобы получилось
пятно площадью 3 1 см. Снова прокали�
те петлю. Очень важно добиться нужной
толщины мазка. Он должен чуть�чуть опа�
лесцировать и чаще получается слишком
толстым, а не слишком тонким. Толщина
мазка должна быть одинакова по всей по�
верхности. Дайте мазку полностью высох�
нуть на воздухе (несколько минут).

2. Зафиксируйте бактерии. Возьмите предмет�
ное стекло пинцетом и в горизонтальном
положении проведите его три раза через
желтую часть пламени бунзеновской го�
релки. Важно не перегреть стекло. Про�
верьте правильность нагрева следующим
образом: после каждого проведения через
пламя слегка коснитесь стеклом руки.
Если оно не слишком горячее, то все де�
лается правильно. При фиксации бакте�
риальные клетки гибнут в результате
коагуляции цитоплазмы и прилипают
к стеклу.
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3. Окрашивание бактерий. При окрашивании
очень легко запачкать поверхность сто�
ла, поэтому процедуру лучше проводить
на штативе, размещенном над кюветой
или кристаллизатором. Штатив можно
сделать из двух стеклянных или металли�
ческих палочек, положив их строго гори�
зонтально на края кюветы или кристал�
лизатора на расстоянии 5 см друг от дру�
га. Закрепите палочки пластилином. За�
лейте стекло раствором кристаллическо�
го фиолетового и оставьте на 30 с. Все
бактерии окрасятся в фиолетовый цвет.

4. Смойте краситель раствором Люголя; для
этого залейте стекло этим раствором и ос�
тавьте на 30 с. Смойте йод дистиллиро�
ванной водой из промывалки. Йод более
прочно связывает краситель внутри кле�
ток.

5. Промывайте стекло смесью ацетон—
спирт до тех пор, пока не перестанет отхо�
дить краситель (примерно 3 с); после это�
го немедленно промойте стекло водой, что�
бы препарат совсем не обесцветился. Если
нужно, повторите эту процедуру (умение
определять продолжительность отмывки
приходит только с опытом). После отмыв�
ки обесцвечиваются грамотрицательные
бактерии. Грамположительные бактерии
остаются фиолетовыми.

6. Залейте стекло сафранином и оставьте на
1 мин. Отмойте краситель водой. Осто�
рожно просушите стекло между слоями
чистой фильтровальной бумаги и дайте
ему окончательно высохнуть на воздухе.
Сафранин является дополнительным
красителем. Он применяется после кри�
сталлического фиолетового и окрашивает
все грамотрицательные бактерии в крас�
ный цвет.

7. Нанесите на мазок каплю иммерсионного
масла и рассмотрите препарат под иммер�
сионным объективом (разд. 5.11.2).

Результаты

Согласуются ли ваши наблюдения с тем, что на�
писано в разд. 12.9.1 о содержании бактерий в
молоке?

Опыт 12.3. Сравнение численности бактерий 
в свежем и несвежем молоке

Если одиночную бактерию поместить на пита�
тельный агар, она начнет делиться и образует
колонию, которая в отличие от исходной клетки
видна невооруженным глазом. Это свойство
можно использовать для подсчета бактерий.

Простерилизуйте оборудование. Первая
часть опыта основана на использовании мето�
да серийных разведений. Число бактерий в мо�
локе огромно, поэтому для подсчета удобнее
взять пробу небольшого объема и развести ее в
известное число раз. Приготовьте серии разве�
дений. Во второй части опыта из каждого раз�
ведения отберите пробу для посева. Для под�
счета числа бактерий в определенном объеме
молока (т. е. титра) используйте ту чашку, на
которой после инкубации выросло наиболее
подходящее число колоний (достаточно боль�
шое, но без перекрывания колоний).

Материалы и оборудование

Шесть стерильных чашек с питательным агаром

Восемь градуированных пипеток на 1 см3

Градуированная пипетка на 10 см3

Шесть пробирок и штатив для них

Хлопковая вата

Печь на 160 °С

Несмываемый маркер

Бунзеновская горелка

100 см3 дистиллированной воды

Свежее молоко

Несвежее молоко

70%�ный спирт

Алюминиевая фольга

Стеклянный шпатель

Стерилизация оборудования

1. Закройте каждую из шести пробирок ват�
ной пробкой; пробки плотно оберните
алюминиевой фольгой.

2. В кончик каждой из восьми пипеток на 
1 см3 и одной пипетки на 10 см3 помести�
те небольшой комочек ваты и заверните
каждую пипетку отдельно в алюминиевую
фольгу.

3. Положите пробки и пипетки в горячую
суховоздушную печь, нагретую до 160 °С,
и оставьте их там на 60 мин (колбы со сре�
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дой и водой в такой печи стерилизовать
нельзя).

4. Перед использованием дайте оборудова�
нию остыть.

Серийное разведение молока и посев клеток 
на чашки с агаром

1. Подпишите шесть стерильных, закрытых
пробками пробирок, пометив их С1, С2,
С3, H1, Н2 и Н3. Снимите с пробок алю�
миниевую фольгу.

2. Подпишите донышки шести стерильных
чашек с питательным агаром С1, С2, С3,
Н1, Н2 и Н3.

3. Внесите в каждую из шести пробирок по
9,9 см3 стерильной дистиллированной во�
ды. Для этого воспользуйтесь следующи�
ми приемами.

а) Мизинцем и безымянным пальцем
одной руки выньте ватную пробку из
колбы со стерильной дистиллирован�
ной водой.

б) Держа пробку одной рукой, другой
рукой возьмите стерильную пипетку
на 10 см3 и наберите из колбы 
9,9 см3 стерильной дистиллирован�
ной воды.

в) Закройте колбу пробкой.

г) Точно таким же способом, как в пун�
кте а, извлеките пробку из первой
пробирки.

д) Перенесите 9,9 см3 воды в эту про�
бирку.

е) Закройте пробку.

ж) То же самое проделайте с остальными
пятью пробирками.

4. Хорошо встряхните пробу свежего молока
и, взяв стерильную пипетку на 1 см3, пере�
несите 0,1 см3 молока в пробирку С1.
Пробку вынимают и помещают обратно
так же, как и раньше. Получается разведе�
ние в 100 раз.

5. Мягко встряхните пробирку, чтобы хоро�
шо перемешать содержимое.

6. Возьмите новую стерильную пипетку и
перенесите 0,1 см3 из пробирки С1 в сте�
рильную чашку, помеченную С1, лишь
слегка приоткрывая крышку чашки.

7. Простерилизуйте стеклянный шпатель;
для этого окуните его в 70%�ный спирт,
дайте стечь избытку спирта и затем подер�
жите шпатель вертикально в пламени бун�
зеновской горелки.

8. Дайте шпателю остыть и холодным шпа�
телем разотрите пробу молока по поверх�
ности чашки.

9. Снова простерилизуйте шпатель.

10. Используя ту же пипетку, что и в пункте 6,
перенесите 0,1 см3 из пробирки С1 в про�
бирку С2, вынув и поместив ватную проб�
ку на место, как указано выше.

11. Хорошо перемешайте пробу, встряхнув
пробирку С2. Получается разведение в 
10 000 раз.

12. Повторите операции, указанные в пунк�
тах 10–11, используя С3 вместо С2. Это
дает разведение в 1 000 000 раз. Повторите
операции, указанные в пунктах 6–9, ис�
пользуя С3 вместо С1.

13. Повторите серийные разведения, исполь�
зуя в качестве проб несвежее молоко, и
приготовьте чашки Н1, Н2 и Н3.

14. Переверните приготовленные шесть ча�
шек донышками вверх и поставьте при�
мерно на 3 сут в термостат при 35 °С.

15. Скрепите крышки и донышки чашек лип�
кой лентой, чтобы избежать возможного
распространения патогенных микроорга�
низмов.

16. Оцените рост бактерий на чашках. Где
удастся, подсчитайте число отдельных
колоний. Запишите полученные резуль�
таты в виде таблицы и рассчитайте по ним
число бактерий в 1 см3 неразбавленного
молока.

Примечания

Посмотрите примечания 3 и 4 в конце описания
эксперимента 12.1.

Микробиология и биотехнология 61



12.9.3. Практическая работа с грибами

При работе с низшими  грибами в большинстве
случаев применяются такие же стандартные
микробиологические приемы, что и при работе
с бактериями. Многие сапрофитные грибы, как
и бактерии, можно выращивать на питатель�
ном агаре, а если нужна чистая культура гри�
бов, то следует воспользоваться приемами ра�
боты в стерильных условиях, описанными в
разд. 12.3 и 12.4. Таким образом обычно выра�
щивают Mucor, Rhizopus и Penicillium. Из сред
лучше всего подходит 2%�ный солодовый агар,
разлитый по чашкам Петри. Можно выделить
отдельный вид из смешанной культуры, кото�
рая выросла сама по себе на каком�либо суб�
страте, например на хлебе, фруктах или других
влажных продуктах. Споры переносят в культу�
ральную среду с помощью стерильной препа�
ровальной иглы. Культуру лучше всего рас�
сматривать в стереоскопическом микроскопе
при малом увеличении.

12.10. Крупномасштабное 
производство

В предыдущих разделах вы уже познакомились
с некоторыми приемами работы с микроорга�
низмами и имели возможность испробовать
эти приемы на опыте. При переходе от масшта�
ба лаборатории к промышленному масштабу
биотехнологи должны решать множество
проблем, касающихся различных отраслей
науки, включая биоинженерию, химию и
биологию. При принятии решений в сфере
промышленного производства бактерий важно
учитывать как экономические, социальные,
так и этические аспекты. В данном разделе мы
коснемся некоторых практических сторон
крупномасштабного производства, а в последу�
ющих разделах рассмотрим конкретные приме�
ры микробиологического производства и свя�
занные с ним проблемы.

Использование микроорганизмов в про�
мышленном производстве возможно по следую�
щим причинам:

1) микроорганизмы имеют простые пита�
тельные потребности;

2) в ферментерах (больших сосудах, в кото�
рых растут микроорганизмы) можно

очень точно контролировать условия 
роста;

3) микроорганизмы отличаются высокими
скоростями роста;

4) реакции можно проводить при более низ�
ких температурах, чем на обычных хими�
ческих заводах; соответственно уменьша�
ется плата за энергию;

5) микроорганизмы обеспечивают более вы�
сокий выход продукта и более высокую
его специфичность, чем обычное химиче�
ское производство;

6) можно использовать и производить ши�
рокий спектр химических соединений;

7) можно производить некоторые сложные
химические соединения, такие как гормо�
ны и антибиотики, которые трудно полу�
чить другими методами, а также специфи�
ческие изомеры (такие как L�аминокис�
лоты);

8) генетика микроорганизмов относительно
проста, и методы генетических манипуля�
ций с ними постоянно развиваются.

Однако необходимость применения особых
методов, таких как методы стерилизации и
сложные методы разделения, может повлечь за
собой существенное повышение технических
требований к процессу.

12.10.1. Обзор

На диаграмме, представленной рис. 12.13, при�
ведены некоторые из ключевых этапов, типич�
ных для биотехнологического процесса.

12.10.2. Скрининг

Мы знаем, что для микроорганизмов характер�
но огромное разнообразие химических реак�
ций, которые они могут осуществлять, и про�
дуктов, которые они образуют. Однако лишь
небольшая часть их потенциала используется в
промышленном производстве. Коммерчески�
ми компаниями, в особенности производящи�
ми лекарственные препараты, ведется постоян�
ный поиск микроорганизмов, которые могут
оказаться полезными. В надежде открыть новые
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коммерчески важные продукты или более эф�
фективные способы получения имеющихся
продуктов собирают и культивируют микроор�
ганизмы со всего света, из самых разных мест
обитания. Очень часто это чисто эмпирическая
работа в том смысле, что существенную роль в
любом открытии играет случай. Проверка мик�

роорганизмов таким путем называется скринин�
гом. Хороший пример — это постоянный скри�
нинг, который проводится с целью обнаруже�
ния новых антибиотиков. Первый антибиотик
был открыт в 1928 г. Александром Флемингом
и назван пенициллином по названию гриба
Penicillium, который его вырабатывает. При�
родные антибиотики — это химические веще�
ства, синтезируемые микроорганизмами и
убивающие другие микроорганизмы или по�
давляющие их рост. Начиная с 1928 г. из мик�
роорганизмов было выделено более 5000 раз�
личных антибиотиков, включая ряд различных
пенициллинов, слегка различающихся по
структуре и активности. Большинство из обна�
руженных антибиотиков непригодно для меди�
цинских целей, главным образом из�за их
высокой токсичности. Однако представители
рода Streptomyces оказались чрезвычайно бога�
тым источником различных антибиотиков,
включая стрептомицин.

Антибиотики используются для лечения
бактериальных или грибковых заболеваний че�
ловека и домашних животных. Некоторые из
них подавляют также рост раковых опухолей.
По�видимому, антибиотики являются продук�
тами вторичного метаболизма (разд. 12.5.3).
При систематическом скрининге всегда есть
надежда найти новое «чудо�лекарство» или
микроорганизм, который продуцирует извест�
ный антибиотик, но с улучшенными свойст�
вами.

12.10.3. Расширение масштаба 
производства

Любой новый биотехнологический производст�
венный процесс сначала должен быть опробован
в масштабе лаборатории. После предваритель�
ных исследований на обычном лабораторном
оборудовании создают опытную установку.
В ней используется относительно небольшой
ферментер объемом от 2 до 200 дм3 (рис. 12.14).
Ферментер — это резервуар, в котором протекает
процесс. Чтобы выход продукции был макси�
мальным, необходимо определить оптимальные
физические условия и потребности в питатель�
ных веществах.

Когда процесс требуется расширить от опыт�
ного производства до полномасштабного, где
объемы составляют тысячи дм3 (рис. 12.15),
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в игру вступают новые факторы. Не исключено,
что в некоторых случаях такой переход просто
невозможен. Ниже перечислены некоторые из
важнейших факторов.

1. Главная проблема — поддержание сте�
рильных условий. Легко загрязнить как то,
что вводится в ферментер, так и то, что из
него выводится. С опытом инженерные
технологии улучшались, и хорошим при�
мером успехов, достигнутых в использова�
нии асептических методов, является про�
изводство белка одноклеточных, назван�
ного прутином (разд. 12.12.3).

2. Самые большие проблемы при переходе
от одного масштаба к другому создают
физические факторы, такие как смешива�
ние и аэрация среды и защита от перегре�
вания. Эти проблемы решают инженеры�
химики. Некоторые из подобных проблем
обсуждаются ниже.

3. Чтобы обеспечить хороший доступ кис�
лорода к культурам, выращиваемым в
крупном масштабе, необходимо аэри�
ровать среду, поскольку простого встря�
хивания, которое используется в лабора�
тории, недостаточно. Маленькие пу�
зырьки более эффективны, чем большие,
поэтому для подачи воздуха используется
разбрызгиватель (трубка с маленькими от�
верстиями). Для повышения турбулент�
ности и эффективности растворения
кислорода в воде, в стенки сосуда встраи�
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Рис. 12.14. А. Сосуд со стартовой культурой
клеток млекопитающих, используемой для произ&
водства моноклональных антител. В сосуде куль&
тивируют клетки гибридомы, которые затем
используют для размножения в ферментере, чтобы
получить антитела. Б. Опытная установка для
коммерческой ферментации в биотехнологической
лаборатории.

Рис. 12.15. Крупнотоннажный ферментер (2000 дм3),
используемый для коммерческого производства моно&
клональных антител.
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вают отражательные перегородки, благо�
даря которым увеличивается время
прохождения пузырьков воздуха через
ферментер.

4. Чтобы уменьшить вспенивание, вызывае�
мое взбалтыванием и аэрацией, необхо�
димо использовать пеногасители.

5. Активная жизнедеятельность микроор�
ганизмов при крупномасштабном про�
изводстве сопровождается выделением
тепла. Поэтому для охлаждения вокруг
ферментера должна циркулировать 
вода.

6. При крупномасштабном производстве
гораздо труднее поддерживать постоян�
ные условия среды, такие как концент�
рация питательных веществ и кислоро�
да, а также рН. Для мониторинга и конт�
роля необходимы сложные установки.
Попытки обойти эти трудности, допус�
тим, путем взбалтывания среды, могут
привести к непредвиденным последст�
виям, например к изменениям в распре�
делении микроорганизмов в культуре.
В производстве прутина первоначаль�
ный выход продукта был значительно
ниже, чем предсказывали на основании
экспериментов, проведенных в лабора�
торных условиях и на опытной установ�
ке. Оказалось, что это связано с добав�
лением в ферментер метанола, который
являлся для бактерий единственным ис�
точником углерода и энергии. Поскольку
метанол добавляли в ферментер в одном
определенном месте, циркулирующие
бактерии последовательно проходили че�
рез стадии «пиршества и голода», так как
один оборот они совершали за несколь�
ко минут. Когда метанол стали добавлять
в разных местах ферментера, продукция
выросла до ожидаемого  уровня.

7. Микроорганизмы способны изменять
свой метаболизм в зависимости от окру�
жающих условий, а в больших масштабах
гораздо труднее точно контролировать
условия. Любые незначительные измене�
ния продукта могут оказаться вредными
для людей или животных, потребляющих
этот продукт.

8. Чем сложнее оборудование и процедуры,
тем больше вероятность дефектов или ава�
рий, причем их экономические послед�
ствия могут быть катастрофическими.
Поэтому важно заранее оценить их при
принятии решения об экономической
обоснованности проекта.

9. При крупномасштабном производстве
приходится доставлять, стерилизовать
и выбрасывать большие количества воды.

10. Исходные материалы, которые потребля�
ются в больших количествах, должны
быть легко доступны, стабильны, удобны
для работы и хранения. Химические из�
менения и микробное загрязнение храня�
щегося материала должны быть мини�
мальны. Исходные реагенты должны
быть дёшевы, так как стоимость — один
из важнейших факторов производства.

11. Иногда штаммы микроорганизмов, ото�
бранные для использования в фермента�
тивном процессе, легко ревертируют (за
счет мутации) и снова становятся низко�
продуктивными штаммами, которые
растут гораздо быстрее. При расшире�
нии масштабов производства вероят�
ность такого события существенно воз�
растает.

12. Порошкообразные вещества, используе�
мые в работе в больших количествах, мо�
гут быть опасны для здоровья рабочих.

13. Материалы, используемые при конструи�
ровании ферментера, должны быть устой�
чивы к коррозии, чтобы исключить загряз�
нение следовыми количествами металла.
Кроме того, они должны быть нетоксич�
ными для микроорганизмов и устойчивы�
ми к стерилизации паром под высоким
давлением.

14. При крупномасштабной ферментации,
в особенности когда используются гене�
тически модифицированные организмы,
возникают дополнительные опасности.
Они обусловлены возможностью более
мощного воздействия на людей как куль�
тивируемого микроорганизма, так и его
биологически активного продукта, по
сравнению с масштабом обычной лабора�
тории.

Микробиология и биотехнология 65



12.10.4. Устройство ферментера 
и его использование

Ферментеры, или биореакторы, представляют со�
бой камеры, в которых в жидкой или на твердой
среде выращивают микроорганизмы. Процесс,
происходящий в ферментере, называется фер�
ментацией. Термин ферментация первоначально
применялся только к анаэробным процессам,
однако сейчас он используется более широко и
включает все процессы, как аэробные, так и
анаэробные. На рис. 12.16 изображен типичный
ферментер. Это довольно сложное техническое
сооружение, поэтому необходимо потратить не�
которое время для изучения его устройства. Не
забывайте также о проблемах, возникающих
при расширении масштабов производства, ко�
торые были перечислены в предыдущем разде�
ле. Содержимое ферментеров во время работы,
как правило, тем или иным способом переме�
шивается. Например, при производстве белка
одноклеточных прутина компанией ICI переме�
шивание достигается с помощью воздуха, пода�
ваемого с высокой скоростью со дна сосуда.
Продуктом являются либо сами клетки (биомас�
са), либо какой�то полезный клеточный
метаболит. Все операции должны проводиться в
стерильных условиях, чтобы избежать загрязне�
ния культуры. Кроме того, необходимо обеспе�
чить возможность поддержания в стерильном
состоянии всех вводных и выводных отверстий
ферментера. Ферментер и среду стерилизуют
перед использованием вместе или раздельно.
Исходные культуры организма, который должен
использоваться в процессе ферментации, хра�
нят в неактивной форме (например, в заморо�
женном состоянии). Пробу активируют, нара�
щивают в достаточном объеме с использовани�
ем асептических методов (наращивание) и затем
добавляют в ферментер (инокуляция). В фермен�
тере организм растет и размножается, используя
питательную среду.

Обычно ферментер изготавливают из высо�
кокачественной нержавеющей стали, так что он
не подвержен коррозии и не выделяет в среду
токсичные соли металлов. Все используемое
оборудование, материалы и воздух должны быть
стерильными. Оборудование стерилизуют па�
ром под давлением. Пар должен иметь доступ ко
всем поверхностям, которые в свою очередь
должны быть гладкими и отполированными,
насколько это возможно, и не иметь трещин и

неровностей, в которых могут скапливаться
микроорганизмы. Среду стерилизуют перед
инокуляцией, пропуская пар через систему ох�
лаждения. Воздух стерилизуют путем фильтра�
ции.

Из соображений безопасности воздух, кото�
рый выходит из ферментера, тоже нужно стери�
лизовать, хотя бы для того, чтобы избежать рас�
пространения микроорганизмов, сконструиро�
ванных методами генной инженерии.

12.10.5. Периодическое, периодическое 
с добавлением субстрата
и непрерывное культивирование

Существуют два основных типа ферментации,
периодическая ферментация (или закрытая система)
и непрерывное культивирование (или открытая сис�
тема). При периодической ферментации, все
необходимые ингредиенты вносятся до начала
процесса; в ходе культивирования питательные
вещества не добавляются и параметры фермен�
тации не меняются. Именно поэтому процесс
называется закрытой системой. Когда образует�
ся достаточное количество продукта, процесс
останавливают. Затем содержимое ферментера
выгружают, выделяют продукт, выбрасывают
использованные микроорганизмы, чистят фер�
ментер и загружают его для нового культивиро�
вания.

Непрерывное культивирование представляет
собой продолжительную, долговременную опе�
рацию, занимающую много недель, в ходе кото�
рой питательные вещества добавляют в среду по
мере их расходования, а излишек культуры от�
бирают. Несмотря на то, что такая ситуация
наиболее близка к естественным условиям, та�
ким, например, как в кишечнике, непрерывное
культивирование имеет ограниченное примене�
ние. К примеру, компания ICI использовала
этот подход для производства белка одноклеточ�
ных прутина (pruteen) из бактерии Methylophilus
methylotrophus (разд. 12.12.3). Ферментер работал
непрерывно в течение 100 дней и производи�
тельность достигала 150 тонн в день.

Непрерывное культивирование пока не на�
ходит широкого применения, однако в настоя�
щее время все более популярным становится пе�
риодическое культивирование с добавлением суб�
страта, которое представляет собой компромисс
между двумя системами. Использование перио�
дического культивирования с добавлением
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Рис. 12.16. Типичный ферментер. Размеры сосуда могут варьировать от 1 дм3 (экспериментальный) до 
500 000 дм3 (для коммерческого производства). Форма и использованный для конструкции материал также раз&
личаются, хотя чаще всего ферментеры изготавливают в виде цилиндров из нержавеющей стали.

Обозначения:
А. Входное отверстие для воздуха. В большинстве случаев ферментация является аэробной и требует больших объе&

мов стерильного воздуха, подаваемого через специальную конструкцию — разбрызгиватель. Пузырьки воздуха
помогают перемешивать содержимое, обеспечивают доступ кислорода для аэробного дыхания и способствуют вы&
ведению летучих отходов.

Б. Мешалка присутствует в большинстве ферментеров. Благодаря перемешиванию повышается скорость растворения
кислорода, поддерживаются градиенты диффузии кислорода и питательных веществ внутрь клеток и продуктов из
клеток, предотвращается слипание клеток или мицелия грибов; осуществляется теплообмен между средой и охлаж&
дающими поверхностями. Стержень мешалки должен быть прочным и стерильным.

В. Лопасти мешалки, обычно плоские, расположены вертикально.
Г. Входные отверстия для щелочи и пеногасителя. Они соединены с датчиками, контролирующими рН и пенообразова&

ние в ферментере. При аэрации и перемешивании образуется пена (в основном, из&за присутствия белков), которая
препятствует отбору содержимого через выпускное отверстие. При контакте пены с датчиком пеногасителя он
замыкает электрическую цепь, которая приводит в действие насос, впрыскивающий пеногаситель. Остальные
датчики связаны электрической цепью с другими «эффекторами». В тех случаях, когда при ферментации повыша&
ется кислотность среды, добавляется щелочь, так что значение рН всегда постоянно.

Д. Выпускное отверстие. Содержимое ферментера находится под давлением, поэтому к нему присоединены
манометр и защитный клапан.

Е. В верхней части ферментера есть отверстие, через которое добавляют среду и посевной материал (микроорга&
низмы). Оно также обеспечивает доступ для очистки ферментера.

Ж. Глушитель — вертикальное ребро на внутренней стенке ферментера — способствует усилению перемешивания и га&
сит образование водоворотов при вращении культуры. При этом повышается эффективность переноса кислорода.

З. Охлаждающая рубашка снижает температуру, которая повышается в процессе роста культуры благодаря выде&
лению тепла.

И. Выпускное отверстие позволяет отбирать пробы в процессе ферментации, так что процесс постоянно контроли&
руется.



субстрата делает процесс более контролируе�
мым по сравнению с периодическим культиви�
рованием. Период роста удлиняется за счет того,
что питательные вещества добавляются в низ�
ких концентрациях в процессе ферментации, а
не вносятся все сразу в начале процесса. Одним
из преимуществ метода является возможность
регулирования скорости роста, которую можно
соизмерять со скоростью подачи кислорода.
Этот процесс обычно используется в производ�
стве дрожжевых клеток для пекарной промыш�
ленности. Если к дрожжевым клеткам добав�
ляют слишком много сахара, они начинают
дышать анаэробно и образуют вместо биомассы
спирт. Периодическое культивирование с до�

бавлением субстрата используется также в про�
изводстве пенициллина (разд. 12.11.1).

Преимущества и недостатки периодического
и непрерывного культивирования суммированы
в табл. 12.4.

12.10.6. Выделение и очистка продукта

После окончания ферментации образовав�
шийся продукт необходимо отделить от среды и
очистить. Обычно содержимое ферментера сна�
чала разделяют на жидкий компонент и твердый
компонент, содержащий клетки. Это делается,
как правило, с помощью фильтрации или цент�
рифугирования. Нужный продукт может нахо�
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Таблица 12.4. Преимущества и недостатки периодического и непрерывного культивирования

Преимущества Недостатки

Выше риск загрязнения, хотя при хоро�
шей конструкции эта проблема может
быть решена 

Контроль более сложный 

При использовании в пивоварении вы�
ход продукции был выше, однако ее ка�
чество ухудшалось

Более контролируемо. Цель — поддержание
постоянных условий окружающей среды.
Питательные вещества добавляются по ме�
ре использования, продукт удаляется по ме�
ре накопления 

Продуктивность выше, поскольку нет пере�
рывов (непрерывный процесс). Поэтому
более высокая стоимость процесса оправ�
дывает себя в некоторых ситуациях 

Достигнутая оптимальная (максимальная
или экспоненциальная) скорость роста по�
стоянно поддерживается 

Можно использовать ферментеры меньше�
го размера, поскольку выход продукции
выше 

Больше подходит для производства биомас�
сы. Используется также для производства
этанола, синтез которого пропорционален
скорости роста 

Спрос на рабочую силу более регулярный

Непрерывное 
культивирование

Теряется время между периодами нара�
щивания культуры, которое могло бы
использоваться для продукции 

В процессе ферментации меняются
условия в ферментере. Истощаются пи�
тательные вещества и накапливается
продукт. Увеличивается выход тепла,
продукция кислоты или щелочи, погло�
щение кислорода. Таким образом, по�
степенно условия становятся неблаго�
приятными, и скорость роста постепен�
но снижается. См. график на рис. 12.8

Используется для получения вторичных ме�
таболитов, продукция которых не связана
с ростом, например антибиотиков 

Можно использовать штаммы, которые
слишком нестабильны для непрерывного
культивирования

Легче запускать и разгонять, чем непрерыв�
ную культуру 

Ферментеры менее специализированы и
в зависимости от потребностей могут быть
использованы в других процессах

Периодическое
культивирование



диться либо в жидкой фазе в растворенном со�
стоянии, либо внутри клеток.

Имеется целый ряд биохимических методов
разделения и очистки, таких как высушивание,
хроматография, экстракция растворителем и
дистилляция. Важность процессов дальнейшей
переработки наглядно демонстрирует тот факт,
что на заводе компании Eli Lilly, производящем
инсулин, этим занимается около 90% из 200 че�
ловек персонала. Методы, которые использу�
ются на стадиях дальнейшей переработки
в производстве пенициллина и микопротеина,
рассматриваются соответственно в разд. 12.11.1
и 12.12.3.

12.11. Продукция медицинского 
назначения

Одним из наиболее успешных и экономически
выгодных направлений микробиологической
промышленности  является производство меди�
цинских препаратов. Обычно они эффективны
в относительно малых количествах и имеют
довольно высокую стоимость. Получение их
в ферментерах позволяет снизить себестои�
мость. В последующих разделах рассматривают�
ся наиболее эффективные методы получения
медикаментов.

12.11.1. Производство пенициллина

Производство антибиотика пенициллина — хо�
роший пример использования периодического

культивирования с добавлением субстрата для
получения вторичного метаболита.

С момента открытия в 1928 г. (разд. 12.10.2)
пенициллин спас, возможно, миллионы жиз�
ней. Впервые он был использован в широких
масштабах во время Второй мировой войны,
когда его применяли главным образом для лече�
ния солдат, страдающих гонореей — заболева�
нием, которое передается половым путем. Когда

антибиотик стал доступен в больших количест�
вах, его стали использовать для лечения болез�
ней, более опасных для жизни, таких как пнев�
мония. До использования антибиотиков смерт�
ность от пневмонии достигала 30%. Действие
пенициллина связано с подавлением синтеза
клеточной стенки у некоторых бактерий, в осо�
бенности у грамположительных бактерий (разд.
2.3.1, клеточная стенка). Погибают только рас�
тущие клетки. Некоторые бактерии содержат
плазмиды, которые делают их устойчивыми к
пенициллину (разд. 2.3.1, плазмиды). К настоя�
щему времени известно несколько сотен пени�
циллинов, молекулы которых имеют одну и ту
же базовую структуру, но различные боковые
цепи. Некоторые из них являются синтетиче�
скими, некоторые — полусинтетическими, не�
которые — природного происхождения. Они
имеют разную специфичность; другими слова�
ми, они различаются по эффективности воздей�
ствия на разные бактерии. Это является хоро�
шим стимулом для поиска альтернативных
форм антибиотика.

Направленный скрининг подходящего
штамма гриба Penicillium, из которого выделили
пенициллин, был впервые предпринят в начале
второй мировой войны в США, несмотря на то,
что Флеминг открыл пенициллин в Англии 
(у Penicillium notatum). Поиск был организован
ученым из Оксфордского университета сэром
Говардом Флори (H. Florey), которого поддер�
жали американцы, располагавшие большими
ресурсами. Были исследованы культуры и об�
разцы почв со всего света, однако оказалось, что
наибольшей продуктивностью обладает штамм
Penicillium chrysogenum, который вырос на за�
плесневелой дыне, купленной на местном рын�
ке. С тех пор благодаря селекции высокопродук�
тивных мутантных штаммов, а также разработке
методов культивирования, выделения и очист�
ки, производство пенициллина возросло при�
мерно в 2000 раз.

Решающее значение имеет состав среды, ис�
пользуемой в процессе ферментации. Предпоч�
тительным источником углерода является глю�
коза. Глюкоза обеспечивает рост гриба, однако
подавляет продукцию ферментов, необходимых
для синтеза пенициллина. Поэтому обычно сти�
мулируют быстрый рост гриба в первые 30–40 ч,
а затем добавляют глюкозу в низкой концентра�
ции либо контролируемыми дозами, либо по�
стоянно (т. е. это периодическое культивирова�
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12.9. Что такое а) антибиотик, 
б) периодическое культивирование 

с добавлением субстрата,
в) вторичный метаболит?



ние с  добавлением субстрата). Источником азо�
та является дешевый белок, например соевая
или рыбная мука. Кроме того, в среду добавляют
фосфат, карбонат кальция и фенилуксусную
кислоту, которые повышают выход продукта,
так как они необходимы для образования моле�
кулы пенициллина. Поскольку пенициллин яв�
ляется вторичным метаболитом, он образуется
уже после начальной, быстрой фазы роста. 
К первичным метаболитам, которые формиру�
ются на первой фазе роста, относятся, напри�
мер, такие продукты дыхания, как двуокись уг�
лерода и этиловый спирт.

Посевной материал выращивают из спор
гриба. Для инокуляции ферментера объемом 
50 000 дм3 требуется 3–5 тонн мицелия.
Поскольку пенициллин необходим в огромных
количествах, для его производства построен
ферментер объемом до 200 000 дм3. Ежедневно
потребляется около 500 кг глюкозы. Выход пе�
нициллина сильно зависит от температуры, ко�
торая может подниматься до 2 °С в час, поэтому
нужно внимательно следить за этим фактором.
Необходимо также контролировать значение рН
и поддерживать его между 6,5 и 7,0. Процесс
продолжается примерно 15 сут.

Дальнейшая переработка начинается с уда�
ления мицелия путем фильтрации. Пенициллин
остается растворенным в жидкой фазе среды.
Его экстрагируют серией растворителей. При
каждой экстракции удаляется часть примесей,
так что пенициллин становится все чище и чи�
ще, пока он не окажется растворенным в воде в
чистом виде. Затем воду удаляют путем выпари�
вания в вакууме, а пенициллин кристаллизуется
в виде натриевой или калиевой соли (сам по се�
бе пенициллин является слабой кислотой).

12.11.2. Моноклональные антитела

Люди обладают иммунной системой, которая
способна отвечать на внедрение чужеродных
молекул образованием антител (гл. 14). Молеку�
лы, которые стимулируют образование антител,
называются антигенами. Обычно это белки или
гликопротеины. Каждый антиген стимулирует
образование специфического антитела, которое
точно ему соответствует и способно связываться
с ним и разрушать его. Так, например, если чу�
жеродное тело поступает с определенным видом
бактерий, иммунная система распознает антиге�
ны на внешних мембранах бактериальных кле�

ток как чужеродные и соответственно образуют�
ся антитела, специфичные к этим антигенам.
Антитела продуцируются особыми лимфоцита�
ми, которые называются В�клетками.

В 1970�х годах Цезарь Мильштейн
(C. Milstein) и Георг Кёлер (G. K

..
оhler), работав�

шие в Кембридже, пытались найти способ полу�
чения антител только одного типа. До того вре�
мени антитела выделяли из крови животных,
которых специально подвергали действию нуж�
ного антигена. Однако конечный продукт полу�
чался недостаточно чистым и содержал сотни
различных антител. Мильштейн и Кёлер реши�
ли проблему, разработав методику получения
моноклональных антител, за которую в 1984 г.
они были удостоены Нобелевской премии. Мо�
ноклональный означает принадлежащий одному
клону. Каждый тип антител продуцируется од�
ним типом В�клеток, которые клонируют сами
себя, другими словами, размножаются, образуя
много идентичных копий самих себя в ответ на
определенный антиген. Теоретически можно
выделить и культивировать определенный тип
В�клеток и получить большое количество чис�
тых антител одного типа. Поскольку все антите�
ла, полученные таким путем, происходят от од�
ного клона, они называются моноклональными.
Однако в культуральной среде В�клетки могут
поддерживаться лишь несколько дней. Мильш�
тейн и Кёлер путем слияния В�клеток с раковы�
ми клетками, которые являются бессмертными,
получили клетки гибридомы. Эти клетки продол�
жают размножаться и могут быть клонированы,
что позволяет получать большое количество
антител.

Получение моноклональных антител

Получение моноклональных антител начинают
с того, что определенный антиген вводят лабо�
раторному животному (обычно это мышь). Спу�
стя некоторое время, необходимое для иммун�
ного ответа, из селезенки животного выделяют
лимфоциты и смешивают их с особым типом ра�
ковых клеток в соответствующей культуральной
среде. Чтобы стимулировать слияние лимфоци�
тов с раковыми клетками, в среду добавляют по�
лиэтиленгликоль. Подбирают такие условия ро�
ста, которые позволяют выживать только гиб�
ридным клеткам. Из них выбирают клетки,
производящие определенные антитела, и куль�
тивируют эти клетки отдельно. Клетки продол�
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жают делиться независимо и являются постоян�
ным источником чистых антител.

Использование моноклональных антител

Моноклональные антитела специфичны к опре�
деленному антигену. Их можно использовать для
того, чтобы «найти» или идентифицировать этот
антиген и, если нужно, разрушить его. Монокло�
нальные антитела широко применяются в клини�
ческих лабораториях, и возможности их исполь�
зования постоянно растут. Пока они применяют�
ся главным образом в целях диагностики.

ТЕСТ НА БЕРЕМЕННОСТЬ. Из 150 диагностических
моноклональных антител, применяемых в насто�
ящее время, примерно одна треть используется
для выявления беременности. Как только эмбри�
он достигает матки (в пределах четырех дней по�
сле зачатия), он прикрепляется к ее стенке. Этот
процесс называется имплантацией. Информация
об этом поступает в яичники женщины, чтобы
они могли отреагировать соответствующим обра�
зом. При поступлении такого сигнала яичники
производят гормоны, поддерживающие внут�
ренний слой матки. При этом у женщины
прекращаются менструации, и эмбрион сохраня�
ется. Сигналом для яичников служит гормон,
продуцируемый ворсинками хориона — органа,
с помощью которого зародыш соединяется со
стенкой матки. Название этого гормона — хори�
онический гонадотропин человека (сокращенно
ХГЧ, см гл. 21). Он циркулирует в крови матери,
откуда и поступает в яичники. Ко времени, когда
у женщины в норме должна начаться менструа�
ция (примерно через 14 дней после зачатия), уро�
вень ХГЧ повышается настолько, что его можно
обнаружить в моче. ХГЧ является гликопротеи�
ном, и к нему можно получить антитела с по�
мощью описанного выше метода. Современные
тесты на беременность основаны на выявлении
ХГЧ в пробе мочи женщины с помощью моно�
клональных антител. Процедура описана на
рис. 12.17. Набор для тестирования в домашних
условиях, с помощью которого результат получа�
ют в течение 5 мин, имеется в продаже. Можно

установить беременность даже раньше, если
для исследования использовать кровь.

ДИАГНОСТИКА БОЛЕЗНЕЙ. Одной из самых распро�
страненных болезней, передаваемых половым
путем, является хламидиоз. Возбудитель болез�
ни — небольшая грамотрицательная бактерия
Chlamydia — необычна тем, что является внут�
риклеточным паразитом. Симптомы заражения
очень слабо выражены, поэтому иногда его
трудно отличить от гонореи, другого распрост�
раненного заболевания, передающегося поло�
вым путем. Обе инфекции могут вызывать
у женщин воспалительный процесс в области
таза, если они распространяются через матку
в фаллопиевы трубы. Болезнь выражается в бо�
лях и дискомфорте и может привести к беспло�
дию. Пока не было моноклональных антител,
диагностировать хламидиоз было очень трудно.
С использованием моноклональных антител ди�
агностика обеих болезней стала более быстрой
и надежной. Результаты можно получить в тече�
ние 15–20 мин, что существенно быстрее, чем
лабораторный анализ в больницах, занимаю�
щий несколько дней.

Другой пример использования монокло�
нальных антител — набор для диагностики
стрептококковых инфекций горла. С помощью
такого набора  участковые врачи могут быстро
диагностировать заболевание и назначить лече�
ние. Раньше результатов анализа в лабораториях
приходилось ждать несколько дней.

В настоящее время получены моноклональ�
ные антитела, способные отличать вирус герпе�
са 1�го типа, который вызывает простудные по�
ражения кожи на губах, от близкородственного
вируса герпеса 2�го типа, вызывающего гени�
тальные инфекции. Около 10–12% генитальных
инфекций вызываются тем не менее вирусом
герпеса 1�го типа. Поскольку способы лечения
инфекций, вызываемых разными типами виру�
сов, существенно различаются, важно уметь от�
личать один вирус от другого. В этом случае тес�
тирование также занимает около 15–20 мин.

Один из волнующих аспектов диагностики
с помощью моноклональных антител — это ис�
следования, проводимые с целью выявления
злокачественных заболеваний на более ранних
стадиях. Лейкозы и лимфомы обусловлены
злокачественным поражением лимфоцитов, и
часто их трудно отличить друг от друга. В настоя�
щее время появилась возможность ранней и точ�
ной диагностики обоих заболеваний, позволяю�
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щая распознавать разные антигены этих клеток.
Лечение рака на ранних стадиях существенно по�
вышает шансы больного на выживание.

Проводится также работа по ранней диагно�
стике наиболее распространенных раковых
заболеваний, таких как рак легких, молочной
железы, толстой кишки и прямой кишки. В на�
стоящее время чаще всего исследуют жидкое со�

держимое, например образцы крови или жидко�
сти, окружающей легкие. Разрабатываются так�
же методы идентификации опухолей непосред�
ственно в теле больного. Один из таких методов
основан на добавлении радиоактивного изото�
па, например иода�131, к моноклональному ан�
тителу, которое специфично к антигену, связан�
ному с раковой клеткой. Антитела «разыскива�
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ют» антигены по всему телу и накапливаются в
клетках, содержащих антигены. Определить
локализацию таких клеток можно с помощью
специального оборудования, чувствительного к
радиоактивному излучению изотопа. Со време�
нем этот метод будет использован и для лечения
рака, тем более, что радиоактивное излучение
можно использовать для уничтожения раковых
клеток (см. ниже).

ЛЕЧЕНИЕ БОЛЕЗНЕЙ — ВОЛШЕБНЫЕ ПУЛИ. Есть на�
дежда, что со временем моноклональные анти�
тела можно будет использовать для лечения бо�
лезней, а не только для их диагностики. Благо�
даря  способности моноклональных антител на�
ходить специфичные мишени и связываться с
ними, например с раковыми клетками, эти ан�
титела стали называть «волшебными пулями».
Если присоединить к антителу радиоактивный
изотоп или токсичное химическое вещество,
можно надеяться, что они разрушат клетку. Од�
на из проблем состоит в том, что антигены, наи�
более характерные для раковых клеток, обнару�
жены также и в некоторых нормальных клетках,
которые тоже должны будут погибнуть. Другая
проблема состоит в том, что антитело связыва�
ется с поверхностью раковой клетки, а не про�
никает внутрь ее, чтобы доставить токсин по на�
значению. Тем не менее в этом направлении
есть уже некоторый прогресс.

ПРЕДОТВРАЩЕНИЕ ОТТОРЖЕНИЯ ПЕРЕСАЖЕННЫХ ОРГА-
НОВ. Главная проблема трансплантации органов
состоит в том, что иммунная система организма
распознает новый орган как чужеродный и атакует
его. Один из путей решения этой проблемы — по�
пытаться подавить иммунную систему пациента.
Созданы антитела, которые очень эффективно
предотвращают отторжение пересаженных почек.
Такое антитело взаимодействует с антигеном,
обнаруженным во всех Т�клетках. Т�клетки — это
разновидность лимфоцитов, которые в норме
атакуют инфицированные вирусом или злокачест�
венные клетки. Эти же клетки участвуют в оттор�
жении пересаженных органов (гл. 14). Монокло�
нальные антитела более эффективны, чем обыч�
ные лекарства, используемые для подавления
иммунной системы. Они подавляют только 
Т�клетки, а не всю иммунную систему, как это
делают медикаменты и, таким образом, у больного
сохраняется способность противостоять болезни.

АНАЛИЗ ТКАНЕЙ ДЛЯ ТРАНСПЛАНТАЦИИ. Чтобы умень�
шить риск отторжения, перед пересадкой орга�

на нужно найти максимально совместимого до�
нора. Это означает, что антигены донора долж�
ны, насколько это возможно, соответствовать
антигенам реципиента. Чем больше различают�
ся антигены, тем выше риск отторжения. Для
более точного выявления типов антигенов, при�
сутствующих у донора, используют монокло�
нальные антитела.

12.11.3. Инсулин и гормон роста человека

В настоящее время оба эти продукта можно по�
лучать из бактерий, модифицированных с по�
мощью методов генной инженерии. Хотя ген�
ную инженерию можно рассматривать как от�
расль биотехнологии, мы обсудим ее проблемы
в гл. 25 вместе с другими прикладными аспекта�
ми генетики. Там же описано производство
инсулина и гормона роста.

12.12. Пищевые продукты и напитки
С изготовлением пищевых продуктов и напит�
ков связаны самые старейшие биотехнологии.
Производство хлеба, сыра, йогурта, уксуса и ал�
когольных напитков, таких как пиво и вино, су�
ществует уже тысячи лет и известно с доистори�
ческих времен. В Ветхом Завете есть много упо�
минаний о вине (римляне пили пиво и вино).
Известно, что 4000 лет до н.э. древние египтяне
варили пиво и при изготовлении хлеба ис�
пользовали дрожжи, чтобы поднималось тесто.
В некотором смысле к биотехнологии можно
отнести скрещивание животных и растений
с целью получения продуктов питания и сель�
ское хозяйство, которое насчитывает уже более 
10 000 лет.

В данном разделе мы рассмотрим не только
новые подходы к некоторым из этих старых тех�
нологий, но и новые методы производства пи�
щевых продуктов.

12.12.1. Дрожжевое брожение — 
хлеб, пиво и вино

Дрожжи — это одноклеточный гриб. Дрожжи
широко распространены в природе, и не трудно
представить себе, как были открыты способы
приготовления дрожжевого теста или сбражива�
ния сахара с образованием спирта, хотя реаль�
ные причины процессов могли оставаться непо�
нятными. Только в XIX в. Луи Пастер впервые
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показал, что причиной брожения является ак�
тивность микроорганизмов.

Хлеб

Хлеб пекут из муки, которую получают из пере�
молотых семян хлебных злаков, чаще всего из
пшеницы. Мука — это главным образом крах�
мал (белая часть семени), который является за�
пасным питательным веществом и в норме рас�
ходуется при прорастании семени. Присутству�
ющие в семени ферменты частично расщепляют
крахмал до сахаров, таких как мальтоза и глюко�
за. Чтобы повысить содержание сахара, можно
добавить амилазу из грибов, которая расщепля�
ет крахмал. Дрожжи используют сахара в качест�
ве источника энергии в процессе дыхания. 
В результате как аэробного, так и анаэробного
дыхания образуется углекислый газ. Пузырьки
газа задерживаются в теплом тесте, заставляя его
подниматься. Этот этап называется заквашива�
нием теста. Выделены штаммы дрожжей Saccha&
romyces cerevisiae, которые образуют очень много
углекислого газа. В процессе анаэробного бро�
жения образуется также спирт, который испаря�
ется в процессе выпечки, следующей за заква�
шиванием.

Пиво

Старейшим производством, в котором исполь�
зуется ферментация, является пивоварение.
Пиво варят из ячменного зерна, которому пред�
варительно дают прорасти, чтобы крахмал пре�
вратился в сахар, например в мальтозу. Этот
процесс называется соложением. Для ускоре�
ния этого процесса, а также для более точного
его регулирования используют гиббереллины 
(гл. 16). Кроме того, чтобы увеличить количест�
во образующегося сахара, добавляют ряд других
ферментов, например амилазу. Это в свою оче�
редь приводит к повышенному образованию
спирта. В смеси присутствует также азот, кото�
рый выделяется при расщеплении белков.

Прорастание семян останавливают, медлен�
но нагревая их примерно до 80 °С, однако при
приготовлении «солода», который используют
на последующих этапах производства, прогре�
вание проводят при более низких температурах.
От температуры прогревания зависит аромат и
цвет пива. Затем семена размалывают и погру�
жают в горячую воду, чтобы экстрагировать са�

хара. К полученному таким образом водному
экстракту, или солодовому суслу, добавляют
хмель, придающий пиву горьковатый вкус и
предотвращающий рост бактерий. Сусло кон�
центрируют кипячением и, предварительно уда�
лив хмель, охлаждают до температуры, при
которой происходит брожение. Затем сусло по�
мещают в ферментер для периодического куль�
тивирования и добавляют пивные дрожжи,
которые обычно остаются от предыдущей фер�
ментации (рис. 12.18). Чаще всего используют
два вида дрожжей: Saccharomyces cerevisiae и
Saccharomyces carlsbergensis. Последний исполь�
зуется при изготовлении более легких сортов
пива. Брожение происходит в анаэробных усло�
виях. В процессе брожения сахар превращается
в спирт и двуокись углерода, как и при изготов�
лении хлеба. Через 2–5 сут содержание спирта
достигает 3,5–8% (чаще всего 3,5–5%). Дрожжи,
традиционно используемые при изготовлении
легких сортов пива, обычно растут в нижней
части ферментера и называются низовыми
дрожжами, тогда как верховые дрожжи, которые
используются при изготовлении крепких сор�
тов пива с высоким содержанием алкоголя,
поднимаются к поверхности. Однако сейчас
в производстве крепких сортов пива использу�
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Рис. 12.18. Измерение температуры в процессе приго&
товления пива на пивоваренном заводе.



ются новые штаммы пивных дрожжей, которые
также являются низовыми дрожжами, поэтому
один и тот же ферментер не может служить для
получения сразу двух сортов пива. После окон�
чания процесса брожения дрожжи отделяют
от пива.

Вино

Источником сахара для брожения,  продолжа�
ющегося несколько дней, является виноград.
Вкус вина определяется как сортом винограда,
так и штаммом дрожжей, который используется
в процессе брожения. Красные вина приобрета�
ют свой цвет за счет кожуры, которая не удаляет�
ся перед началом брожения. При изготовлении
белого вина виноградную кожуру, как правило,
выбрасывают. Сейчас предпочитают использо�
вать коммерческие штаммы дрожжей, которые
более надежны по сравнению с дикими. Собран�
ный виноград давят, и в образующемся при этом
«мусте» начинается брожение. Иногда вино мо�
жет подвергаться второму брожению с участием
молочнокислых бактерий; при этом яблочная
кислота превращается в молочную кислоту и
двуокись углерода. Кислотность вина при этом
снижается.

12.12.2. Молочнокислое брожение —
молочные продукты

Целый ряд продуктов, известных как молочные
продукты, можно получить путем заквашивания
молока. В молоке содержатся молочнокислые
бактерии, которые в процессе анаэробного ды�
хания разрушают лактозу (молочный сахар) до
молочной кислоты. В процессе пастеризации
эти бактерии могут погибнуть, поэтому, если
требуется заквашивание, их снова добавляют
в молоко. В зависимости от условий заквашива�
ния, используемых добавок, состава и источни�
ка молока, получаются разные продукты.
Консистенция и вкус продуктов сильно разли�
чаются, что можно увидеть даже по их спектру,
который включает все виды сыров, масло,
йогурт, сметану и творог (рис. 12.19).

Йогурт

В отличие от сыра, для изготовления которого
используется определенная фракция молока
(см. ниже), при приготовлении йогурта заква�

шивают цельное молоко. Первоначально йогурт
получался более жидким и кислым, однако за�
тем в западных странах его вкус и консистенцию
существенно изменили в соответствии с нацио�
нальными традициями. Поскольку сам по себе
йогурт является кислым (рН 3,7–4,3), для улуч�
шения вкуса в него добавляют фрукты.

Для приготовления йогурта можно исполь�
зовать любые виды молока, по отдельности или
в смеси, включая цельное, снятое, наполовину
снятое, сгущенное и сухое. Каждая из комбина�
ций даст особый вид йогурта. Наибольшей по�
пулярностью пользуются сорта с низким содер�
жанием жира. Схема производственного про�
цесса приведена на рис. 12.20.

В Великобритании все молоко подвергается
тепловой обработке (пастеризации); обычно она
проводится при 72 °С в течение 15 с. Это необхо�
димо для того, чтобы избавиться от патогенных
(болезнетворных) микроорганизмов. Они не
обязательно должны присутствовать в молоке,
но поскольку молоко является идеальной сре�
дой для роста микроорганизмов, всегда есть ве�
роятность его загрязнения вредными бактерия�
ми, такими как Salmonella, или грибами. Кроме
того, некоторые бактерии, которые не опасны
сами по себе, могут, размножившись в молоке,
повлиять на его качество. По ряду причин, ука�
занных в схеме на рис. 12.20, при изготовлении
йогурта необходима дополнительная тепловая
обработка. Для того чтобы заменить молочно�
кислые бактерии, погибшие при нагревании,
добавляют «стартовую культуру». Это культура
отобранных бактерий, которые осуществляют
контролируемое и прогнозируемое заквашива�
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ние. Стартовая культура обычно содержит
Lactobacillus bulgaricus — продуцент молочной
кислоты и спирта, которые придают йогурту ха�
рактерный вкус, и Streptococcus thermophilus, ко�
торый добавляет особый сливочный привкус.
Эти бактерии можно примерно в равном соот�
ношении увидеть в окрашенной по Граму пробе
йогурта (разд. 12.9.2). Оба вида бактерий явля�
ются грамположительными и поэтому окраши�
ваются в красный цвет. Если вы попробуете
подсчитать количество бактерий, то обнаружите
примерно 108 клеток на грамм для каждого
из этих видов.

Сыр

Перед изготовлением сыра молоко разделяют на
творожную массу и сыворотку. Для этого в моло�
ко в тщательно контролируемых стерильных ус�
ловиях вносят стартовую культуру, содержащую
нужные микроорганизмы. Образующаяся в про�
цессе ферментации молочная кислота начинает
заквашивать молоко, вызывая коагуляцию (за�
твердение) казеина — растворимого белка, кото�
рый содержится в молоке. Именно это происхо�
дит при «свертывании» молока. Добавление сы�
чужного фермента, который содержит  реннин,
позволяет ускорить коагуляцию и более точно ее
контролировать. Обычно сычужный фермент по�
лучают из телячьих желудков, однако сходную по
свойствам протеиназу можно выделить из опреде�
ленных видов грибов или штаммов бактерий, мо�
дифицированных методами генной инженерии.
Преимуществом таких новых ферментов является
возможность их использования для приготовле�
ния кошерных и вегетарианских сыров. 

Творожную массу отделяют, прессуют, при�
давая желаемую форму, и высушивают. Сыво�
ротку можно использовать в качестве источника
питания при выращивании дрожжей, которые в
свою очередь после определенной обработки
можно добавлять в корм скоту. Продукт содер�
жит много белка и ряд витаминов.

Для придания сыру характерного вкуса и
консистенции в процессе созревания в него
добавляют различные микроорганизмы: бакте�
рии (сыр чеддер), плесневые грибы (рокфор и
другие голубые сыры) либо их комбинации
(камамбер). Все эти процессы проводят в конт�
ролируемых условиях, которые различны при
изготовлении разных сортов сыра. Некоторые
сыры, такие как деревенский и сливочный,
остаются незрелыми.

Масло

Масло делают из сливок, снятых со свежего мо�
лока, и по закону оно должно содержать не ме�
нее 80% жира. Сначала сливки пастеризуют,
а затем сбивают.

12.12.3. Белок одноклеточных

Относительно новым источником питательных
веществ является «белок одноклеточных». Его
производство началось в конце 1960�х годов.
Термин относится к белку, который получают
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Рис. 12.20. Схема изготовления йогурта.



при крупномасштабном выращивании микро�
организмов, таких как бактерии, водоросли, а
также дрожжи и другие грибы. Белок пригоден
для употребления людьми и может быть исполь�
зован в качестве корма для животных. Он слу�
жит полезным источником минеральных
веществ, витаминов, жиров и углеводов. Теоре�
тически это позволяет высвободить для нужд че�
ловека целый ряд белковых продуктов, таких
как соевая мука и зерно, которые в настоящее
время используются на корм животных. Однако
на Западе сельскохозяйственная продукция
производится в избытке и скорее всего это вряд
ли случится. Хорошо известно, что в мировом
масштабе наблюдается нехватка белка, но это
относится лишь к развивающимся странам, ко�
торые не имеют средств на развитие подобных
биотехнологий.

Ниже перечислены преимущества использо�
вания микроорганизмов в качестве источника
пищевых продуктов.

1. Микроорганизмы занимают меньше про�
странства, чем традиционные растения и
животные.

2. Микроорганизмы растут быстрее.

3. Микроорганизмы могут использовать для
роста широкий спектр дешевых продук�
тов, а также сельскохозяйственных и про�
мышленных отходов, например нефтяные
продукты, метан, метиловый и этиловый
спирт, сахар, патоку, сыр, сыворотку, и
бумажные отходы. Это дает дополнитель�
ные преимущества, поскольку позволяет
реутилизировать различные материалы и
избавляться от мусора.

4. С эксплуатацией микроорганизмов связа�
но меньше этических проблем, и нет про�
блем, затрагивающих права животных.

5. К микроорганизмам гораздо легче приме�
нять методы генной инженерии.

6. Микроорганизмы содержат довольно
много белка.

7. Микроорганизмы не зависят от климати�
ческих условий и не занимают больших
земельных площадей.

Одним из первых главных продуктов был
получен белок одноклеточных прутин, произ�
водство которого — прекрасный пример хоро�

шего инженерного проекта, разработанного
для непрерывного процесса ферментации.
Прутин предлагался на рынке в качестве кор�
мовой добавки для животных. Первоначаль�
ные надежды на белок одноклеточных не
оправдались, так как изменились экономиче�
ские и политические аспекты его производст�
ва, в связи с чем возникли следующие проб�
лемы.

1. Рост цен на нефть в конце 1970�х годов
обусловил существенное повышение
стоимости продукции, поскольку про�
цесс, включающий производство мета�
нола, является высоко энергозависи�
мым.

2. В развитых странах, таких как США и Ев�
ропа, где должен был производиться бе�
лок одноклеточных, обычным явлением
стало перепроизводство сельскохозяйст�
венной продукции. В особенности это
касалось конкурирующих с белком одно�
клеточных и богатых протеином продук�
тов: зерна, соевых бобов и молочных про�
дуктов.

3. Развивающиеся страны, где ощущается
нехватка белка, не располагали инвести�
ционными средствами, необходимыми
для организации собственного производ�
ства кормового белка, и не имели необхо�
димых разработок.

4. Увеличилось производство и снизилась
стоимость конкурирующих кормовых до�
бавок для животных, таких как соевые бо�
бы, рыбная мука и клейковина из кукуру�
зы. Последняя является побочным про�
дуктом при биотехнологическом произ�
водстве топлива.

Прутин производился компанией ICI. После
неудачи с его использованием в качестве ком�
мерческого продукта завод был демонтирован,
однако ICI использовала разработки, сделанные
в сотрудничестве с Рэнком (Rank), Ховисом
(Hovis) и Макдоугаллом (McDougall), для про�
изводства белка из гриба Fusarium. Этот мико�
протеин (мико� означает, что он имеет отноше�
ние к грибам) необычен в плане использования
человеком. Он продается под торговой маркой
«Кворн» («Quorn»), а его производство описано
ниже в данном разделе.
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Прутин

В 1980 г. компания ICI пустила в строй
огромный ферментер (емкость 1500 м3, высота
60 м) в Билленгеме на северо�востоке Англии.
Строительство обошлось фирме в 40 млн.
фунтов стерлингов. Производственный по�
тенциал составлял 70 000 т белка одноклеточ�
ных ежегодно. Для культивирования исполь�
зовали бактерию Methylophilus methylotrophus,
для которой источником углерода и энергии
служил дешевый и легко доступный метанол.
Процесс происходил в аэробных условиях.
В суммарное уравнение процесса входят необ�
ходимые сырые материалы и образующиеся
продукты:

Двуокись углерода, которая являлась отхо�
дом производства, закачивали в баллоны и про�
давали.

При поиске подходящей бактерии руковод�
ствовались тем, что она должна иметь высокую
скорость роста и использовать относительно де�
шевый источник углерода и энергии, быть тер�
моустойчивой, поскольку в процессе фермента�
ции выделяется тепло, непатогенной для любых
других организмов и иметь высокое содержание
белка на единицу сухой массы.

Выбранная бактерия M. methylotrophus имела
время генерации (время удвоения) 2–5 ч. Азот
вносили в виде солей аммония; кроме того,
требовались дополнительные минеральные
добавки: фосфор, кальций и калий. Метанол
получали из природного газа в той же самой
промышленной зоне Биллингема, причем он не
содержал вредных побочных продуктов. За тем�
пературой внимательно следили и поддержива�
ли ее в пределах 30–40 °С; рН составлял 6,7.
Ферментер мог работать непрерывно в течение
нескольких месяцев.

Производство прутина является классиче�
ским примером непрерывного культивирова�
ния. Основные принципы его производства те
же, что описаны в разд. 12.10.5. Ферментер был
высоким и узким, что облегчало аэрацию и ох�
лаждение. Он имел уникальную систему подачи
воздуха для аэрации среды. Сжатый воздух по�

ступал со дна ферментера, и поднимающиеся
пузырьки перемешивали содержимое (лучше,
чем при использовании распылителей). Ежеме�
сячно производилось 6 000 т белка. Из 2 т мета�
нола получалась 1 т высушенного прутина, ко�
торый содержал 72% белка и 8% влаги. Он был
обогащен незаменимыми аминокислотами и
витаминами и был в два раза питательнее, чем
мука соевых бобов. Прутин использовали в ка�
честве корма для животных.

Поскольку культивирование было непре�
рывным, бактерии собирали постоянно, как
только они достигали максимальной скорости
роста (экспоненциальный рост). Часть содер�
жимого удаляли из ферментера, обрабатывали
реагентом, который способствует слипанию
бактерий, и затем центрифугировали. Выделен�
ные клетки высушивали путем распыления, а
полезные компоненты надосадочной жидкости
возвращали в ферментер. После высушивания
бактериальные клетки измельчали, чтобы они
лучше усваивались и перед упаковкой корректи�
ровали рН и минеральный состав.

Микопротеин

Другой потенциальный источник белка одно�
клеточных — грибы. Дрожжи, так же как и бак�
терии, могут использоваться и людьми, и живо�
тными (см. ниже разд. «Дрожжевой экстракт»).
Находят применение и плесневые грибы. Для
них характерно типичное грибное тело (опи�
сание см.  в разд. 2.5.2), состоящее из совокуп�
ности тонких нитевидных гиф, называемой ми�
целием. Хороший пример использования плес�
невых грибов — производство микопротеина.
В 1985 г. Рэнк, Ховис и Макдоугал организовали
совместно с ICI компанию под названием
Marlow Foods для производства микопротеина
под торговой маркой «Quorn». Для этой цели
был использован гриб Fusarium graminearum. Он
был впервые выделен в начале 1960�х годов из
образца почвы  вблизи Марлоу в Бакингемшире,
отсюда происходит и название компании. 
Исследование белкового продукта началось
в 1964 г., а одобрение как безопасный для упот�
ребления человеком и разрешение на запуск
в производство он получил в 1986 г. Сначала
кворн  использовали для выпечки ароматных
пирожков, которые продавал Дж. Сэйнсбери.
И хотя исходно он применялся как ингредиент
при изготовлении таких пищевых продуктов,
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как пирожки и карри, в 1990 г. в продаже по�
явился кворн в кусочках для домашнего
применения, а в 1992 г. его стали продавать
в измельченном виде. Кворн обладал нежным
вкусом и приятным ароматом и имел успех
у покупателей.

Время удвоения гриба в культуре составляет
5,5 ч, т. е. он растет медленнее, чем бактерии.
В качестве источника углерода и энергии гриб
использует глюкозу, которую получают из лю�
бого достаточно дешевого сырья, содержащего
крахмал, например кукурузы, пшеницы, риса,
картофеля или мелассы. Гриб образует 0,5 кг су�
хой биомассы на килограмм использованного
сахара. Преимуществом грибов является спо�
собность расти при довольно кислых рН, при
которых подавляется рост бактерий, что снижа�
ет риск загрязнения культуры. Fusarium растет
при 30 °С в условиях непрерывного культивиро�
вания. Как и при культивировании бактерий,
источником азота являются соли аммония, и
для поддержания роста в среду добавляют мине�
ральные соли. Как во всех описанных выше
процессах, необходима аэрация и охлаждение
среды, а все используемые материалы должны
быть простерилизованы. Перемешивание среды
достигается с помощью особого механизма
аэрации. В данном случае исключено примене�
ние механических мешалок, поскольку гифы
опутывают их, из�за чего нарушается равномер�
ное распределение гиф внутри ферментера.
Механизм называется «воздушным лифтом»,
потому что культура непрерывно циркулирует,
совершая один оборот каждые 2 мин под дейст�
вием воздуха, который продувается через верти�
кально расположенную удлиненную петлю вы�
сотой 40 м. Объем ферментера составляет около
40 000 дм3. Так как это непрерывный процесс, из
ферментера постоянно отбирают продукт и до�
бавляют свежую среду.

Эукариотические клетки характеризуются
более высоким содержанием нуклеиновых кис�
лот по сравнению с прокариотическими, поэто�
му микопротеин содержит значительное коли�
чество нуклеиновых кислот (5–15% сухой
массы). Это главным образом РНК, причем ее
содержание желательно снизить, поскольку
употребление человеком более 2 г в день может
привести к образованию камней в почках или
к подагре. Для удаления РНК культуру прогре�
вают при 64 °С в течение 20–30 мин в особом со�
суде, через который пропускают горячий пар.

Прогревание инактивирует протеиназы грибов
(таким образом, белок не разрушается), однако
не действует на РНКазы, что способствует раз�
рушению РНК. Содержание РНК снижается до
1%, что значительно ниже рекомендованного
Всемирной Организацией Здравоохранения
нижнего предела, составляющего 2%.

Мицелий грибов легче отделить от культу�
ральной среды, чем клетки бактерий. Центри�
фугирования не требуется, достаточно отфильт�
ровать мицелий. После фильтрации и высуши�
вания остается тонкая эластичная пленка корна.
На этом этапе по виду и по вкусу он напоминает
сырое тесто. К нему добавляют овощные при�
правы и немного яичного белка. Затем его наре�
зают ломтиками, кубиками или измельчают и
в таком виде он поступает в продажу. Гриб от
природы является волокнистым (одна из при�
чин, по которой он был выбран), поэтому ему
легко придать консистенцию мяса.

Когда речь идет об употреблении человеком,
важны не только экономические факторы, но и
целый ряд других. Необходимо соблюдать
очень строгие правила безопасности, а пита�
тельная ценность продукта должна быть доста�
точно высокой. Продолжительные исследова�
ния, которые проводились в течение более 
10 лет, не выявили долговременных вредных
эффектов. В исследованиях использовались не
менее четырех поколений одиннадцати видов
животных, включая крыс, свиней и коров.
Прежде чем продукт поступил в продажу, про�
водили испытания и на людях, добровольно со�
гласившихся попробовать микопротеин. Полу�
ченный в результате продукт по некоторым
свойствам оказался более полезным для здо�
ровья, чем мясо. В табл. 12.5 приведен его со�
став в сравнении с некоторыми типичными
белками животного происхождения. Он не со�
держит холестерола и в отличие от мяса содер�
жит много волокон. В нем мало жира и «кало�
рий» (энергии); для него характерно хорошее
соотношение между полиненасыщенными и
насыщенными жирными кислотами (см. разд.
8.7). Он является хорошим источником витами�
на В12 и цинка, которые часто отсутствуют в ра�
ционе вегетарианцев.

При переходе на новую пищу нужно преодо�
леть и психологический барьер. Очень важно,
как представить новый продукт, включая упа�
ковку и рекламу (рис. 12.21). Запах, цвет, вкус и
консистенция должны быть тщательно сплани�
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рованы. Первоначально было решено реклами�
ровать кворн в качестве заменителя мяса. Его
легко можно было соединить в волокна, пре�
красно имитирующие структуру мяса, и арома�
тизировать, придав вкус курицы или даже говя�
дины.

Дрожжевой экстракт

Дрожжи, остающиеся от производства пива,
можно использовать по�разному. Одним из
примеров является производство виски, кото�
рое, как и производство пива, основано на сбра�
живании сахаров, образующихся в прорастаю�
щих зернах ячменя. Однако виски очищают от
сброженного солода. Для этого требуется кипя�
чение, которое убивает дрожжи. Для их замеще�
ния можно использовать дрожжи, остающиеся
после приготовления пива.

Дрожжевые клетки богаты витаминами груп�
пы В, в особенности ниацином (В6), рибофлави�
ном (В2), тиамином (В1), фолиевой кислотой и
В12. Дрожжи можно высушить и приготовить из
них богатые витаминами таблетки, либо про�
дукты, такие как мармит (Marmite). Для этого
дрожжи нагревают до 50 °С в больших чанах и
добавляют соль, чтобы поддержать процесс ав�
толиза (разд. 5.10.6). Автолиз — это самоперева�
ривание, которое происходит под действием
ферментов в погибающих клетках. Продукты
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Таблица 12.5. Типичный состав микопротеина «кворн» в сравнении с традиционными белками живот-
ного происхождения

Содержание Мико& Сырое Тушеное Жареная Сыр Свежая Жареная 
компонента протеин постное мясо курица чеддер треска говяжья
в 100 г (готовый) мясо (только колбаса

мясо)

Белок 12,3 20,3 30,9 24,8 26,0 17,4 13,0

Жир 3,2 4,6 11,0 5,4 34,4 0,7 17,3

Пищевые волокна 4,8 0 0 0 0 0 0

Холестерол 0 59 82 76 70 50 40

Энергия (кДж) 355 514 932 621 1708 318 1104

Отношение ПЖК/НЖК* 2,5 0,1 0,1 0,5 0,2 2,2 0,1

* ПЖК — полиненасыщенные жирные кислоты, они предпочтительнее для здоровья (см. разд. 8.7.7)

НЖК — насыщенные жирные кислоты

Рис. 20.21. Пищевые продукты, содержащие кворн.

12.11. В рекламе продуцент кворна обычно 
называют «натуральным крошечным 
растением» или «крошечным 
родичем грибов». Поясните, почему.



фильтруют и центрифугируют для удаления кле�
точных стенок, а затем концентрируют до кон�
систенции густой пасты. В мармит добавляют
овощной экстракт.

Альтернативой автолизу является гидролиз
под действием соляной кислоты. Гидролизат
затем нейтрализуют гидроксидом натрия. Про�
дукт добавляют в пищу, например в чипсы, гам�
бургеры, супы, соусы и подливки, в качестве
солоноватой приправы, по вкусу напоминаю�
щей мясо.

Белок одноклеточных 
из фотосинтезирующих организмов

Для производства белка одноклеточных ис�
пользуются как фотосинтезирующие бактерии,
например цианобактерии, так и водоросли.
Примером цианобактерий может служить спи�
рулина. Ацтеки делали из нее лепешки, а для
фламинго, живущих на побережьях озер в вос�
точной Африке, — это основная пища. Спиру�
лину выращивают в небольших масштабах
в Мексике и на Гавайских островах для продажи
в магазинах диетического питания. Она содер�
жит очень много белка и растет очень быстро. Ее
можно собирать с поверхности пруда или озера.
Примером одноклеточной водоросли является
хлорелла. В Японии и на Тайване высушенную
хлореллу продают в качестве здоровой пищи.

Пищевые потребности и условия для роста
фотосинтезирующих организмов обсуждались
в разд. 12.1.1 и 12.1.2. Тот факт, что для их роста
нужен свет и для большинства из них источни�
ком углерода является углекислый газ, сущест�
венно отличает эти организмы от грибов и не�
фотосинтезирующих бактерий. Обычно их вы�
ращивают в нестерильных условиях, в теплых
открытых водоемах, и, как правило, в виде сме�
шанной культуры (которая содержит несколько
разных видов).

При выращивании водорослей в сточных
водах достигается двойной результат: очистка
сточных вод и получение белка одноклеточных
на корм животным. Это осуществлено в Изра�
иле.

12.13.  Сельское хозяйство
В этом разделе рассматриваются некоторые пу�
ти использования достижений биотехнологии
в сельском хозяйстве.

12.13.1. Генная инженерия

Наиболее важные достижения генной инжене�
рии связаны с сельским хозяйством. Как уже об�
суждалось, генную инженерию можно рассмат�
ривать как аспект биотехнологии. Примерами
ее использования в сельском хозяйстве, которые
рассматриваются в этой книге, является про�
изводство соматотропина, создание растений,
устойчивых к пестицидам и гербицидам, полу�
чение трансгенных растений и животных. Все
это обсуждается в гл. 25, посвященной вопросам
практического применения генетики.

12.13.2. Силос

Изготовление силоса — традиционный анаэ�
робный процесс ферментации, который приме�
няется на фермах. Он позволяет сохранить пита�
тельную ценность травы для кормления сель�
скохозяйственных животных, в особенности
молочного скота, в зимнее время. На поверхно�
сти травы содержится природная популяция мо�
лочнокислых бактерий, таких как Lactobacillus.
После покоса траву измельчают и загружают в
большой «бункер»; позднее для этого стали ис�
пользовать большие тюки, обернутые черным
пластиком. Бактерии утилизируют природные
сахара, содержащиеся в траве, такие как глюко�
за, фруктоза, сахароза, в качестве источника
энергии для анаэробного дыхания (традицион�
ная ферментация) и превращают их в молочную
кислоту. Основным продуктом является молоч�
ная кислота, однако при ферментации образу�
ются и другие вещества, которые придают сило�
су вкус и аромат. В процессе брожения рН сни�
жается почти до 4. При таких низких значениях
рН подавляется активность гнилостных бакте�
рий которые, в противном случае могут полно�
стью сгноить траву и снизить ее питательную
ценность. В процессе ферментации температура
может сильно повышаться, поэтому бактерии
должны быть термоустойчивыми. Следует избе�
гать загрязнения бактериями Listeria, которое
может привести к сепсису или рождению мерт�
вых детенышей у сельскохозяйственных живо�
тных. Загрязнение предотвращается, если обес�
печить условия для активной ферментации и рН
ниже 5,5.

В настоящее время надежность и качество
производимого силоса существенно повыси�
лись, поскольку для инокуляции стали исполь�
зовать коммерческие культуры быстрорастущих
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молочнокислых бактерий. Они продаются в виде
порошков или жидкостей для обработки свеже�
скошенной травы. На ферментере в Биллингеме
компания ICI производит три таких препарата,
имеющих названия Ecosyl, Ecohay и Ecobale. Есть
данные о том, что при использовании этих пре�
паратов продуктивность животных повышается.
По�видимому, это обусловлено, с одной сторо�
ны, более эффективным сбраживанием сахаров
до молочной кислоты, и, с другой — улучшением
вкуса силоса, благодаря чему животные съедают
его больше.

12.13.3. Азотфиксация

Культуры семейства бобовых (Papilionaceae),
включающие горох, бобы, клевер и люцерну, на
протяжении многих веков использовались в си�
стемах севооборота, потому что их корни обога�

щают почву азотом. В XIX в. было установлено,
что характерные наросты на корнях этих расте�
ний (корневые клубеньки) содержат бактерии,
которые могут усваивать азот из воздуха и пре�
вращать его в нитрат. Этот процесс более де�
тально описан в разд. 10.4.1. Бактерии представ�
ляют собой различные штаммы Rhizobium
(рис. 12.22). Отдельные штаммы специфически
заражают разные виды бобовых. Обычно бакте�
рии инфицируют корни, поскольку в природе
бобовые растут в тех же местах, где обитают
Rhizobium. Однако, если нужно вырастить семе�
на в тех местах, где бактерий может не быть, на�
пример если семена предназначены для экспор�
та, разработан метод «заражения» семян бакте�
риями. Культуры нужного штамма Rhizobium
выращивают в ферментерах и затем вносят в
подходящую среду, обычно в стерильный торф.
Торф можно добавлять в почву при посеве се�
мян, например в борозду. В местах, где культура
выращивается регулярно, зараженные семена не
требуются, поскольку Rhizobium сохраняется в
почве в течение многих лет, используя простые
органические вещества, а также аммоний или
нитраты в качестве источника азота. Бактерии
фиксируют азот только на корнях растений.

Примером экспорта семян является вывоз
клевера в Австралию, соевых бобов — в Север�
ную Америку, люцерны — в Европу. При ис�
пользовании этих культур в севообороте снижа�
ется необходимость в промышленно производи�
мых азотных удобрениях, что делает описанную
методику еще более привлекательной (см. разд.
10.8.2).

12.14.  Топливо из биомассы — 
новый источник энергии

Биомасса в виде угля, нефти, древесины, торфа и
сухого навоза является традиционным топли�
вом. Запасы некоторых из этих источников
постепенно истощаются, и они становятся все
дороже. В связи с этим разрабатываются новые
методы использования живых организмов и био�
логических процессов в качестве источника топ�
лива. Искусственный фотосинтез, который станет
возможным еще не скоро, позволит получать во�
дород из воды и использовать его как топливо.
Другой перспективный подход направлен на
преобразование энергии, запасенной в биомас�
се, в другие формы, которые можно использо�
вать как топливо. В число искомых материалов,
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Рис. 12.22. Влияние заражения бактериями Rhizobium
на проростки гороха. Корни проростков гороха (слева)
находятся в стерильных условиях в колбе со средой,
содержащей минеральные соли без какого&либо источ&
ника азота. В итоге растение плохо растет и желте&
ет. Корни таких же проростков (справа) заражены
бактериями Rhizobium, которые превращают атмос&
ферный азот в соединения, усваиваемые растениями.
Растение выглядит здоровым и не проявляет призна&
ков, свидетельствующих о дефиците азота.



которые исследуются в настоящее время, входят
отходы, такие как навоз, отстой сточных вод, до�
машние отходы, пищевые отбросы, макулатура,
отбросы сельскохозяйственных культур, вер�
хушки сахарного тростника и меласса. Можно
также использовать различные сельскохозяйст�
венные культуры (такие как кукуруза, сахарный
тростник, сахарная свекла) и водные растения
(такие как бурые водоросли и водяной гиацинт).
В настоящее время преимущественно использу�
ются два процесса, а именно — образование био�
газа (метана) бактериями и образование этило�
вого спирта дрожжами. Оба процесса являются
анаэробными.

12.14.1. Биогаз
Общее уравнение:

C6H12O6 3CH4 +   3CO2

Глюкоза Метан Диоксид 
углерода

Энергетич. 
ценность:    16 кДж г–1 56 кДж г–1

Биогаз содержит 54–74% метана. Оставшаяся
часть содержит главным образом углекислый
газ, а также следовые количества азота, водорода
и других газов. (Природный газ содержит около
80% метана.) В процессе ферментации участвует
целый ряд микроорганизмов, включая группу
бактерий метаногенов, например Methanobacte&
rium, которые образуют метан из углекислого га�
за и водорода. Эти бактерии относятся к архебак�
териям, древнейшей группе организмов, имею�
щей тесное родство с истинными бактериями.
Субстратом для ферментации служит широкий
спектр отходов или продуктов растительного
происхождения (см. выше). В США использова�
ли водяной гиацинт — растение, обладающее
мощным жизненным потенциалом и засо�
ряющее каналы и водные пути. Процесс идеаль�
но подходит для мелкомасштабного производст�
ва, где полученное топливо тут же используется,
например в Индии и Китае (рис. 12.23).

Из навоза, полученного от одной коровы за
год, можно получить такое количество метана,
которое эквивалентно приблизительно 227 л
бензина. К примеру, количество газа, получае�
мого из 0,5 кг навоза, достаточно для приготов�
ления еды на целую семью в течение дня. В Ки�
тае построено около 18 млн. таких преобразова�
телей семейного масштаба. Газ обычно исполь�
зуется для приготовления пищи, освещения, за�

правки тракторов или автомобилей и запуска
электрических генераторов.

В более крупном масштабе газ можно полу�
чать как побочный продукт из отходов или сточ�
ных вод из очистителей фабрик, занимающихся,
например, производством сахара. Газ можно ис�
пользовать для запуска электрических генерато�
ров при очистке сточных вод и на заводах по пе�
реработке мусора. В Англии мусор мог бы быть
основным источником метана, причем из кило�
грамма мусора можно было бы получать до 
20 л газа. В настоящее время газ собирают из
мест захоронения отходов, погружая трубы в
спрессованный мусор и откачивая оттуда газ.

Принимая во внимание растущий дефицит
мест захоронения отходов и неудобства, которые
они вызывают, стоит приложить усилия для раз�
вития процессов, связанных с ферментацией та�
ких материалов, как бумага и картон, даже если
получаемое при этом топливо будет не дешевле,
чем обычные виды топлива. Экономическая си�
туация обычно более благоприятна в развиваю�
щихся странах, которые лишены своих собствен�
ных резервов природного топлива и в которых со�
кращаются запасы леса. В ферментере могут быть
использованы также сточные воды и сухой навоз.
Топливная ценность ферментированного навоза
в шесть раз выше, чем просто высушенного.

12.14.2. Этанол

Общее уравнение:

C6H12O6 2C2H5OH   +    3CO2

Глюкоза Этанол            Диоксид 
углерода

Энергетич.
ценность:    16 кДж г–1 30 кДж г–1
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Рис. 12.23. Устройство для получения биогаза в Ин&
дии. Навоз животных помещают в чан, где он разла&
гается и выделяет газ метан.



В Бразилии с 1975 г. успешно производят
этанол, который используется в качестве горю�
чего. Исходным материалом является сахарный
тростник. После сбора урожая тростник измель�
чают и получают сок. Из сока экстрагируют са�
харозу, которая является коммерческим продук�
том, однако при этом остается сироп (меласса),
содержащий глюкозу и фруктозу. Мелассу мож�
но использовать как исходный материал для
ферментации с помощью дрожжей Saccharomy&
ces cerevisiae. Этанол перегоняют, чтобы очи�
стить от других продуктов ферментации. В каче�
стве горючего при перегонке используют сухой
волокнистый материал, который остается после
измельчения сахарного тростника.

Некоторые бразильские автомобили могут
работать на чистом спирте, однако обычно к
этанолу подмешивают небольшое количество
бензина, чтобы исключить его употребле�
ние людьми. В 1985 г. было произведено более
11 млрд.  дм3 этанола. Производство с целью со�
хранения бразильской валюты было начато в
1983 г., когда выросли цены на нефть. С тех пор
потребление бензина снизилось на 20%. Неко�
торые автомобили в Бразилии и США могут
работать на смеси спирта и бензина, которая на�
зывается газохол (рис. 12.24). В США в качестве
исходной биомассы для получения этанола
используют крахмал из кукурузы. В середине
1980�х гг. его  производилось более 2280 млн. дм3

ежегодно.
Несмотря на то что бразильская схема, каза�

лось бы, была удачной, не все идет гладко. Про�
должаются дебаты о наиболее экономически

выгодном использовании мелассы и о том, не
могут ли другие сельскохозяйственные культу�
ры быть более подходящим источником углево�
дородов. Например, мелассу можно было бы ис�
пользовать вместо нефти в качестве сырого ма�
териала при производстве пластмасс.

12.15. Добыча металлов 
микробиологическими 
методами

Необходимые человеку металлы, такие как
медь, железо, уран, золото, свинец, никель и ко�
бальт, в природе встречаются в виде минералов,
которые называют также рудами. В местах, где
эти руды сконцентрированы в большом количе�
стве, их добывают, а затем извлекают из них
металлы. Только недавно в процессе очистки
металлов стал использоваться огромный потен�
циал микроорганизмов. В качестве примера,
иллюстрирующего основные принципы, рас�
смотрим добычу меди.

Медь — один из первых металлов, исполь�
зованных человеком. Бронза, представляющая
собой сплав меди и олова, была впервые
получена более 5000 лет назад; ее широкое
применение, когда она ценилась за прочность,
режущие свойства, а также за декоративность,
послужило основанием для присвоения тому
времени названия «бронзовый век». В природе
медь обычно встречается в виде сульфидов ме�
ди. К примеру, более 50% мировой добычи
приходится на пирит CuFeS2, который содер�
жит также железо и серу. Добывать медь из ру�
ды очень сложно. Однако давно известно, что
медь можно извлечь из воды, которая просачи�
вается через горные породы, содержащие мед�
ные руды. Сейчас известно, что этот процесс
выщелачивания металлов происходит под дейст�
вием бактерий. Бактерии превращают нераст�
воримые металлические соединения в раство�
римые, например в сульфат меди, из которого
гораздо легче экстрагировать медь.

Бактерия, которая играет главную роль в
процессе выщелачивания металлов, была иден�
тифицирована в 1947 г. как Thiobacillus ferrooxi&
dans. Другие важные бактерии — T. thiooxidans и
Leptospirillum ferrooxidans — растут в кислой сре�
де и способны работать при высоких температу�
рах. Они получают энергию, окисляя неоргани�
ческие субстраты. Например, T. ferrooxidans по�
лучает энергию за счет окисления содержащего�
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Рис. 12.24. Автомобиль, работающий на смеси этано&
ла и бензина, заправляется газохолом на бензозапра&
вочной станции в Бразилии.



ся в руде Fe2+ до Fe3+ и восстановленных форм
серы, таких как сульфиды, до серной кислоты.
T. ferrooxidans является автотрофом и по класси�
фикации относится к хемоавтотрофам, или хе�
мосинтетическим бактериям (табл. 2.3).

Бактериальное выщелачивание сейчас ис�
пользуют во всем мире как дополнительный ме�
тод выделения металлов из руд, главным обра�
зом медных и урановых (рис. 12.25). В выщела�
чивании участвуют несколько видов бактерий,
каждый из которых вносит свой уникальный
вклад. Более 10% меди, выделенной в США в
1983 г., стоимостью более 300 млн. долл. было
получено с использованием этого метода. Пре�
имущества бактериального выщелачивания за�
ключаются в следующем:

1. Можно использовать руды низкого каче�
ства. При обычных методах выделения

металлов, которые очень дорогостоящи,
целесообразно использовать только очень
богатые металлом руды. Поэтому после
использования обычных методов в районе
разработок оставалось много потенциаль�
ного продукта.

2. Если получать металл методом бактери�
ального выщелачивания, можно обойтись
без глубоких разработок. Горную породу
сначала дробят с помощью взрывных
зарядов, а затем закачивают в нее выщела�
чивающий раствор. По окончании выще�
лачивания раствор, содержащий раство�
римые соли металлов, выкачивают из
скважин, пробуренных внутри горной по�
роды. Такой метод требует меньше затрат;
при его использовании существенно не
нарушается окружающая среда, как при
глубоких разработках, когда на поверх�
ность выносят большие количества гор�
ной породы и образуются горы отходов.

3. Традиционные методы экстракции меди из
руды требуют высоких температур. Эти ме�
тоды дорогостоящи, потребляют ископае�
мое топливо и, следовательно, загрязняют
воздух, вызывая, например, кислотные до�
жди. (Возможно, бактериальное выщела�
чивание можно будет в будущем использо�
вать для очистки ископаемого топлива
путем выщелачивания соединений серы.)

4. Неконтролируемое выщелачивание из
отходов горных разработок привело к за�
грязнению близлежащих водоемов тяже�
лыми металлами. Этого можно избежать
контролируемым выщелачиванием и из�
влечением металлов. Подсчитано, что в
отвалах горных разработок только на за�
паде США содержится более 33 млн. т
меди. Обычно отвалы размещают в доли�
нах, и поэтому металлы могут разносить�
ся речными водами на большие
расстояния. Воду, содержащую раство�
римые выщелоченные металлы, можно
собирать у плотины ниже по течению и
закачивать на фабрику, которая занима�
ется добычей металлов. Если требуется,
то очищенную воду можно повторно воз�
вращать в отвал.

5. Предпринимаются попытки усовершен�
ствовать бактерии, в частности T. ferrooxi&
dans с помощью генной инженерии.
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Рис. 12.25. Открытый карьер в Рио&Тинто (Испания),
в котором ежегодно добывается 2,3 млн. тонн золо&
та, серебра и меди.

































































































































































водит к расширению сосудов во всем теле,
вследствие чего падает кровяное давление и
уменьшается частота сокращений сердца. При
снижении кровяного давления наблюдается
противоположная картина: происходит стиму�
ляция симпатических волокон, а это ведет к об�
щему сужению кровеносных сосудов и повыше�
нию кровяного давления.

Химическая регуляция работы 
вазомоторного центра

В каротидных тельцах, расположенных в обла�
сти разветвления сонных артерий, находятся хе�
морецепторы, которые возбуждаются при высо�
ком содержании диоксида углерода в притекаю�
щей крови и посылают импульсы в вазомотор�
ный центр продолговатого мозга (рис. 14.26).
Нервные волокна, идущие от барорецепторов, с
помощью синапсов соединяются с волокнами
от барорецепторов каротидного синуса и в од�
ном пучке приходят в вазомоторный центр про�
долговатого мозга. Получив сигналы, приходя�
щие по этому общему пути, вазомоторный
центр посылает к кровеносным сосудам им�
пульсы, под действием которых сосуды сужают�
ся и кровяное давление повышается. Повышен�
ная активность тканей и органов сопровождает�
ся обычно усиленным образованием СО2, и бла�
годаря описанному механизму насыщенная СО2

кровь будет быстрее поступать в легкие и, следо�
вательно, быстрее насыщаться кислородом.

Диоксид углерода может непосредственно
влиять на гладкую мускулатуру кровеносных со�
судов. При резком повышении активности ка�
кой�либо ткани в ней образуется большое коли�
чество СО2, который, действуя на кровеносные
сосуды этой области, заставляет их расширяться.
Это усиливает кровоток, и к активным клеткам
поступает больше кислорода и глюкозы. Следу�
ет, однако, помнить, что диоксид углерода, по�
ступивший в общий кровоток, будет влиять на
активность вазомоторного центра, способствуя
сужению сосудов в других частях тела. Это хоро�
шая иллюстрация того, насколько динамично и
гибко осуществляется регуляция кровяного дав�
ления, а, следовательно, и всего процесса цир�
куляции и распределения крови.

Другие факторы, такие, например, как эмо�
циональные стрессы (беспокойство, боль, до�
сада и т. п.), повышают активность симпатиче�
ской нервной системы, в результате чего кровя�

ное давление увеличивается. Выброс адренали�
на при стимуляции мозгового вещества надпо�
чечников импульсами, поступающими из выс�
ших отделов центральной нервной системы,
ведет к увеличению частоты сокращений серд�
ца и повышению кровяного давления. Значение
регуляции ритма работы сердца и кровяного дав�
ления подробнее рассматривается в разд. 19.1.

14.7.8. Тахикардия и брадикардия

Существуют две главные формы отклонений от
нормального ритма сердца — тахикардия и бра�
дикардия. Тахикардия ( от греч. tachys — быст�
рый, cardia— сердце) — это общее название для
всех случаев повышения частоты сокращений
сердца. Она может вызываться разными фак�
торами, в том числе эмоциями (тревога, гнев,
восторг и т. д.) и повышенной активностью
(гиперфункцией) щитовидной железы. Тяже�
лая тахикардия часто связана с нарушениями
электрической активности сердца. Различные
участки сердца, лежащие за пределами сино�
атриального узла, могут становиться очагами
возникновения сигналов, вызывающих сокра�
щение сердечной мышцы, и это приводит к та�
хикардии.

Брадикардия ( от греч. bradys — медленный) —
состояние, при котором сердце сокращается ре�
же, чем в норме. Длительные постоянные трени�
ровки у спортсменов приводят к увеличению
ударного объема сердца до 40% исходного зна�
чения, поэтому для поддержания постоянного
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14.4. Когда животное ранено, его общее 
кровяное давление возрастает, 
однако вокруг раны образуется отек
в результате местного расширения 
сосудов. 
Объясните, какая польза  организму
от таких реакций.

14.5. Опишите основные адаптационные 
изменения, происходящие 
в сердечно-сосудистой системе 
непосредственно перед забегом
на 100 м, во время и сразу 
после него.



минутного объема в покое нужна меньшая час�
тота сокращений.

Стойкая брадикардия, как и тахикардия, мо�
жет быть связана с гипофункцией щитовидной
железы или с нарушениями электрической ак�
тивности синоатриального узла. Устранению
временной тахикардии и брадикардии и восста�
новлению нормального сердечного ритма спо�
собствует антагонистическое воздействие на си�
ноатриальный  узел со стороны симпатической
и парасимпатической нервной системы.

14.8. Функции крови 
у млекопитающих

Кровь выполняет множество важных функций.
В приводимом ниже списке четыре первые из
них связаны исключительно с плазмой.

1. Транспорт растворимых органических
соединений (продуктов пищеварения) от
тонкого кишечника к различным частям
тела, где эти вещества запасаются или ас�
симилируются (используются), а также от
мест, где они запасаются, к участкам, где
они используются. Примером может слу�
жить транспорт глюкозы из печени (где
она накапливается в форме гликогена)
к мышцам для получения энергии.

2. Транспорт подлежащих экскреции рас�
творимых конечных продуктов метабо�
лизма к органам выделения. Так, мочеви�
на, образующаяся в печени, переносится
в почки, откуда выводится с мочой, а ди�
оксид углерода, образующийся в процес�
се тканевого дыхания всеми клетками,
транспортируется в легкие и там выво�
дится наружу.

3. Транспорт гормонов от мест их образова�
ния (эндокринных желез) к органам�ми�
шеням, например транспорт инсулина из
поджелудочной железы в печень. Это —
один из механизмов химической (гумо�
ральной) регуляции работы организма.

4. Перераспределение тепла в организме,
в частности отведение его от глубоко рас�
положенных органов к поверхности. Это
помогает поддерживать постоянную тем�
пературу тела.

5. Транспорт кислорода из легких ко всем
частям тела и диоксида углерода в обрат�

ном направлении. В этих процессах важ�
ную роль играют эритроциты.

6. Защита от болезней, в которой участвуют
три механизма:
а) свертывание крови с участием тромбо�

цитов и фибриногена; это предотвра�
щает излишнюю ее потерю и проник�
новение в организм болезнетворных
агентов;

б) фагоцитоз, осуществляемый нейтро�
филами, моноцитами и макрофагами,
которые захватывают и переваривают
бактерии, проникшие в кровь и другие
ткани;

в) иммунная защита, осуществляемая ан�
тителами и лимфоцитами (нейтрализа�
ция широкого спектра чужеродных для
организма агентов).

7. Поддержание постоянного осмотического
давления и рН внутренней среды благода�
ря активности белков плазмы. Белки
плазмы и гемоглобин содержат как кис�
лые, так и основные аминокислоты, поэ�
тому они могут связывать или высвобож�
дать ионы водорода в зависимости от
колебаний рН и тем самым сводить к
минимуму эти изменения. Другими сло�
вами, кровь играет роль буфера.

14.8.1. Транспорт кислорода

Транспорт кислорода осуществляется белком
гемоглобином (Hb), содержащимся в эритроци�
тах. Каждая его молекула образована четырьмя
полипептидными цепями (глобинами), т. е.
представляет собой тетрамер с четвертичной
структурой (разд. 3.5.3). Каждая цепь глобина
(мономер) связана со своей пигментной гем�
группой (гемом), придающей крови характер�
ный красный цвет (рис. 14.27). Каждая гем�
группа содержит один атом двухвалентного же�
леза Fe(II) и способна непрочно связывать одну
молекулу кислорода:

(В биохимии для оксигемоглобина принято
стандартное обозначение HbO2.)

Высокая концентрация О2

Hb + 4O2 HbO8

Гемоглобин               Низкая концентрация О2 Оксигемоглобин
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Присоединение кислорода к гемоглобину с
образованием оксигемоглобина происходит при
высокой концентрации кислорода, такой, на�
пример, как в альвеолярных капиллярах легких.
Когда эта концентрация падает, что наблюдает�
ся в капиллярах метаболически активных тка�
ней, связь кислорода с гемоглобином становит�
ся непрочной, кислород высвобождается и
диффундирует в растворенной форме в окружа�
ющие клетки. Высвобождение кислорода из ге�
моглобина называется диссоциацией.

Количество кислорода, способного соеди�
ниться с гемоглобином, определяется его кон�
центрацией, или парциальным давлением. (Тер�
мин парциальное давление используют приме�
нительно к газам вместо термина концентра�
ция.) Парциальное давление — это вклад, вно�
симый в суммарное давление смеси газов одним
из ее компонентов. Следовательно, чем больше
кислорода в воздухе, тем выше его парциальное
давление. Эту величину до сих пор выражают в
миллиметрах ртутного столба. Например, ат�
мосферное давление на уровне моря составляет
760 мм рт. ст. На долю кислорода приходится
примерно 1/5 часть атмосферного воздуха; сле�
довательно, его парциальное давление на уровне
моря равно 760 1/5 = 152 мм рт. ст.

Кривые диссоциации

Чем выше концентрация (парциальное давле�
ние) кислорода в окружающей среде, тем боль�
ше насыщается им гемоглобин, т. е. тем большее
его количество в крови превращается в оксиге�

моглобин. Степень насыщения гемоглобина
кислородом при его различном парциальном
давлении можно измерить и выразить в виде
графика. Казалось бы, что мы должны получить
простую линейную зависимость, т. е, график бу�
дет иметь вид прямой линии. Однако это не так,
что подтверждает рис. 14.28. Кривая имеет S�об�
разную, или сигмоидную форму и носит название
кривой диссоциации оксигемоглобина.

Анализ этой кривой показывает, что 
при парциальном давлении кислорода около 
30 мм рт. ст. только 50% гемоглобина находится
в форме оксигемоглобина. Полное его насыще�
ние (100%) в природе происходит крайне редко.
Сигмоидная форма кривой очень важна с физи�
ологической точки зрения. Ее крутой участок
означает, что в этой области парциального дав�
ления даже слабое его понижение в окружающей
среде сильно уменьшит степень оксигенации
крови. Другими словами, оксигемоглобин будет
диссоциировать и отдаст кислород в раствор, где
тот сможет диффундировать по градиенту кон�
центрации. Именно это происходит в активно
дышащих органах, омываемых кровью1.
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Рис. 14.27. Молекула гема.

1 В тканях кислород находится не в газообразной,
а в растворенной («жидкой») форме, поэтому термин
«парциальное давление» используется лишь традици�
онно вместо концентрации. Это удобно, поскольку
физический смысл обоих понятий одинаков, а при
анализе газообмена организма в целом (окружающий
воздух—легкие—кровь—ткани) особенности перехода
газов из раствора в воздух и обратно особой роли не
играют. —  Прим. перев.

Рис. 14.28. Кривая диссоциации оксигемоглобина.



Эффект Бора

При повышении парциального давления диок�
сида углерода кривая диссоциации оксиге�
моглобина сдвигается вправо. Этот эффект но�
сит название эффекта Бора (рис. 14.29). Такой
сдвиг выгоден с физиологической точки зрения.
Если обратиться к рис. 14.29, то можно видеть,
что вертикальная линия, соответствующая 
29 мм рт. ст. (парциальное давление, которое со�
ответствует 50%�ному насыщению для средней
из трех кривых), пересекает кривые, построен�
ные для разных парциальных давлений СО2 (15,
40 и 70 мм рт. ст.) на разных высотах: тем ниже,
чем правее график. Следовательно, чем больше
в среде СО2, тем ниже насыщение гемоглобина
кислородом, т. е. тем легче оксигемоглобин дис�
социирует, отдавая кислород.

Диоксид углерода — продукт дыхания. Чем
оно интенсивнее, тем быстрее он накапливает�
ся, т. е. чем активнее обмен веществ, тем выше
парциальное давление СО2. А в организме это
как раз соответствует условиям максимальной
потребности в кислороде. Значит, физиологи�
ческая польза эффекта Бора в том, что при на�
коплении СО2 оксигемоглобин легче отдает
кислород именно там, где он больше всего ну�
жен.

Диоксид углерода оказывает такое влияние в
связи с тем, что при растворении в воде он сое�
диняется с ней, образуя слабую кислоту:

Высвобождаемые ионы водорода соединя�
ются с гемоглобином (см, разд. 14.8.4), снижая
его способность переносить кислород.

168 Глава 14

Рис. 14.29. Кривые диссоциации оксигемоглобина при
различных парциальных давлениях диоксида углерода,
иллюстрирующие эффект Бора.

H2O + CO2 H2CO3 H+ + HCO3
–

Угольная кислота

14.6. а) Температура также влияет 
на диссоциацию оксигемоглобина.
Учитывая воздействие диоксида 

углерода, опишите, как должна 
происходить эта диссоциация
при повышении температуры; 
объясните физиологическую пользу 
наблюдаемого изменения.

б) Кривая диссоциации 
оксигемоглобина зависит от вида 
животного. Например, у мелких 
млекопитающих по сравнению
с человеком она сдвинута вправо.
Объясните, с чем это связано.

14.7. Проанализируйте рис. 14.30. 
Кривая диссоциации оксигемоглобина
у плода  сдвинута влево по сравнению 
с кривой для матери. 
Объясните, почему.

14.8. Кривая диссоциации оксигемоглобина 
у ламы, обитающей в Андах 
(Южная Америка) на высоте около 
5000 м над уровнем моря, 
проходит левее, чем у большинства 
других млекопитающих (рис. 14.31). 
Чем это можно объяснить?



14.8.2. Миоглобин

Миоглобин — это содержащий гем белок крас�
ного цвета, очень близкий по структуре к одной
полипептидной цепи гемоглобина, т. е. к моно�
меру этого тетрамера. Предполагается, что оба
белка произошли от общей предковой молеку�
лы. Миоглобин содержится в скелетных мыш�
цах, и это главная причина характерного крас�

ного цвета мяса. Он обладает высоким сродст�
вом к кислороду, образуя при оксигенации ок�
симиоглобин; кривая диссоциации оксимио�
глобина сильно сдвинута влево по сравнению с
кривой для оксигемоглобина (рис. 14.32). Отда�
вать кислород он начинает только при парци�
альном давлении последнего ниже 20 мм рт. ст.
Таким образом, миоглобин служит как бы хра�
нилищем кислорода в покоящихся мышцах. От�
давать кислород миоглобин начинает только
тогда, когда исчерпываются запасы оксигемо�
глобина.

14.8.3. Оксид углерода и гемоглобин

Сродство железа(II) в составе гемоглобина к ок�
сиду углерода, или угарному газу (СО), пример�
но в 250 раз выше, чем к кислороду. Поэтому в
присутствии даже очень небольшого количества
СО гемоглобин будет связывать именно его, об�
разуя высокоустойчивое соединение карбоксиге�
моглобин. В этом случае кислород уже не может
связываться с гемоглобином, и перенос его
кровью прекращается. В атмосфере с высоким
содержанием угарного газа человек быстро те�
ряет сознание, и если пострадавший вовремя не
получит свежего воздуха, неизбежна его смерть
от удушья. Летальной может быть концентрация

Рис. 14.30. Кривые диссоциации оксигемоглобина пло&
да и матери у козы.

Рис. 14.31. Кривые диссоциации оксигемоглобина у ла&
мы и других млекопитающих.

Рис. 14.32. Сравнение кривых диссоциации оксиге&
моглобина и оксимиоглобина. Миологобин остается
насыщенным кислородом на 80% до тех пор, пока
парциальное давление последнего не упадет ниже 
20 мм рт. ст. Это означает, что миоглобин удержи&
вает кислород в покоящихся мышцах, но высвобожда&
ет его, когда в результате интенсивной мышечной
работы используется весь кислород, доставленный
гемоглобином.
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СО всего 0,1% (парциальное давление примерно
0,6 мм рт. ст.). Карбоксигемоглобин имеет виш�
невый цвет, который часто придает коже отра�
вившегося угарным газом характерный оттенок.
Пострадавшему необходимо обеспечить дыха�
ние почти чистым кислородом с небольшой
примесью диоксида углерода. Последний сти�
мулирует дыхательный центр продолговатого
мозга, вызывая учащенное дыхание, что способ�
ствует удалению угарного газа из легких. Прак�
тически чистый кислород назначают потому,
что его парциальное давление в обычном возду�
хе недостаточно для вытеснения оксида углеро�
да из карбоксигемоглобина, т. е. восстановле�
ния запасов физиологически активного гемог�
лобина в крови.

Два широко распространенных источника
угарного газа в окружающей среде — это вы�
хлопные газы автомобилей и табачный дым.

14.8.4. Транспорт диоксида углерода

Накопление в организме СО2 ведет к образова�
нию угольной кислоты, что чревато нарушени�
ем кислотно�щелочного равновесия (рН) внут�
ренней среды, приводящим в тяжелых случаях к
летальному исходу. Существует три способа пе�
реноса диоксида углерода кровью.

ПЕРЕНОС В РАСТВОРЕННОМ ВИДЕ (5%). Основная
часть переносимого этим способом СО2 транс�
портируется в физически растворенном виде и
лишь очень немного — в виде угольной кислоты
(Н2СО3).

ПЕРЕНОС В СОЕДИНЕНИИ С БЕЛКОМ (10—20%). Диоксид
углерода соединяется с аминогруппами (—NH2)
на концах полипептидных цепей гемоглобина,
образуя нейтральное соединение так называе�
мый карбаминогемоглобин (карбогемоглобин).

Количество СО2, способное связаться с ге�
моглобином, зависит от количества уже связан�
ного гемоглобином кислорода. Чем меньше
кислорода связано с гемоглобином, тем больше
СО2 может быть перенесено таким способом.

ПЕРЕНОС В ВИДЕ ГИДРОКАРБОНАТА (85%). Диоксид уг�
лерода, образующийся в тканях, диффундирует
в кровь, а оттуда в эритроциты, где, соединяясь
с водой при участии находящегося в этих клет�
ках высокоактивного фермента карбоангидра�
зы, он превращается в угольную кислоту.
Угольная кислота частично диссоциирует на
ион водорода (Н+) и ион гидрокарбоната (би�
карбоната):

Как отмечалось выше, ионы водорода имеют
тенденцию замещать кислород в молекуле ге�
моглобина, чем объясняется эффект Бора. Де�
зоксигенированный гемоглобин присоединяет
ионы водорода, образующиеся в результате дис�
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HbNH2 + CO2 HbN—COOH

Гемоглобин                                               Карбогемоглобин

CO2 + H2O H2CO3 H+ + HCO3

–
.

Рис. 14.33. Перенос диоксида углерода плазмой и эритроцитами.



социации угольной кислоты; при этом возника�
ет гемоглобиновая кислота (HHb). Присоеди�
няя ионы водорода, гемоглобин действует как
буферная система, поэтому большое количество
угольной кислоты может переноситься к легким
без существенного изменения рН крови.

Большая часть бикарбонат�ионов, образую�
щихся в эритроцитах, диффундирует оттуда по
градиенту концентрации в плазму, где вместе с
присутствующими там натрий�ионами дают
раствор бикарбоната натрия. Утрата эритроци�
тами отрицательно заряженного бикарбоната
создает в них положительный заряд, который
компенсируется поступающими из плазмы хло�
рид�ионами. Это явление называют хлоридным
сдвигом или сдвигом Хамбургера.

Когда эритроциты оказываются в легких,
процессы идут в обратном порядке, и из крови
выделяется диоксид углерода. Все описанные
выше процессы схематически представлены на
рис. 14.33.

14.8.5. Защитные функции крови

Человек обладает сложной системой защитных
механизмов, которые позволяют ему противо�
стоять атакам болезнетворных агентов и удалять
из организма чужеродные материалы. С кровью
связаны три важных защитных механизма:

Первые два механизма рассматриваются

в этом разделе, а третий — в разд. 14.9.

Свертывание (коагуляция) крови

При повреждении любой ткани из нее вытекает
кровь, которая вскоре свертывается (коагули�
рует), образуя кровяной сгусток. Последний

предотвращает дальнейшую потерю крови и
препятствует проникновению в организм болез�
нетворных микроорганизмов, что, как совер�
шенно очевидно, имеет большое значение для
выживания. Не менее важно и то, что в не�
поврежденных сосудах кровь не свертывается.
Чрезвычайная сложность последовательной
цепи реакций, участвующих в процессе свер�
тывания, служит одновременно для того, чтобы
этот процесс не происходил там, где в этом нет
необходимости. Для осуществления этого про�
цесса нужны по меньшей мере 12 различных
факторов, действующих согласованно. Ниже
описаны только важнейшие из них, а на
рис. 14.34 схематически представлены важней�
шие стадии процесса свертывания крови.

Кровь, вытекающая из раны, соприкасается
с воздухом и смешивается с веществами, выде�
ляющимися из поврежденных клеток и разру�
шенных тромбоцитов. К числу таких веществ
относятся в частности: 1) тромбопластин — ли�
попротеин, который высвобождается из по�
врежденных тканей; 2) факторы свертывания VII
и X, представляющие собой ферменты плазмы;
3) ионы кальция. Все вместе эти вещества ката�
лизируют превращение растворенного в плазме
белка протромбина в тромбин, представляющий
собой активную протеазу, т. е. фермент, рас�
щепляющий белки. Тромбин гидролизует фиб�
риноген (другой растворенный в плазме белок)
с образованием фибрина. Фибрин нерастворим и
имеет волокнистую структуру. Волокна фибри�
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14.9. Опишите, каким образом содержащийся
в крови  диоксид углерода удаляется
из легких в газообразной форме.

}
1)  свертывание;

2)  фагоцитоз;

3) иммунный ответ    
на инфекцию;

оба способствуют
заживлению ран

Рис. 14.34. Основные этапы процесса свертывания
крови.



на формируют густо переплетенную трехмер�
ную сеть, в которой задерживаются клетки кро�
ви (рис. 14.35). Так образуется сгусток. Высы�
хая, он превращается в прикрывающий рану
струп, который предотвращает дальнейшую по�
терю крови и создает механический барьер для
проникновения патогенов.

При такой сложности процесса свертывания
крови отсутствие или недостаточная концентра�
ция хотя бы одного из его факторов способны
привести к массированному кровотечению. На�
пример, если фактор, инициирующий актив�
ность тромбопластина, отсутствует совсем или
содержится в ничтожно малом количестве, то
для человека смертельно опасной становится
даже маленькая ранка. Такая болезнь называет�
ся гемофилией. Различают две ее наследственные
формы в зависимости от того, какой белковый
фактор свертывания отсутствует, и соответст�
венно какой ген дефектен (впрочем, клиниче�
ски они проявляются одинаково). Гемофилия А
(85% всех случаев) вызывается утратой фактора
VIII, а гемофилия В (остальные 15%) — фактора
IX. Оба гена находятся в половой Х�хромосоме.
Поскольку у мужчин она только одна (их вторая
половая хромосома Y не несет генов, кодирую�
щих факторы свертывания), именно они в ос�
новном и страдают гемофилией. Наличие у жен�
щины одновременно двух дефектных по одному
и тому же гену X�хромосом — ситуация исклю�

чительно редкая. Если неполноценна одна 
Х�хромосома, то вторая обычно содержит нор�
мальный ген, который является доминантным
(см. разд. 24.6.1), т. е. обеспечивает синтез необ�
ходимого фактора свертывания. Однако такая
женщина, оставаясь здоровой, служит носителем
гена гемофилии и может передать его своему по�
томству.

В неповрежденных кровеносных сосудах
свертывания не происходит, поскольку их эндо�
телиальная выстилка обладает очень гладкой
поверхностью и не вызывает разрушения тром�
боцитов или клеток крови. Кроме того, в крови
содержатся вещества, которые активно проти�
водействуют свертыванию. Одно из них — гепа�
рин, растворенный в плазме и образуемый так
называемыми тучными клетками (мастоцитами,
лаброцитами), которые обнаружены в соедини�
тельной ткани и печени. Он препятствует пре�
вращению протромбина в тромбин и фибрино�
гена в фибрин, поэтому широко применяется
в медицине как антикоагулянт.

Если внутри сосуда все же образуется сгусток,
его называют тромбом; образование сгустка ведет
к острому нарушению кровообращения — тром�
бозу. Такое случается, например, при поврежде�
нии эндотелия, так как шероховатость повреж�
денного участка способствует разрушению тром�
боцитов, в результате чего запускается процесс
свертывания крови. Особенно опасен и может
привести к внезапной смерти коронарный
тромбоз, т. е. тромбоз венечной артерии сердца
(разд. 15.5).

Фагоцитоз

Главная функция некоторых лейкоцитов —
«заглатывание» микроорганизмов, а также
остатков мертвых клеток и других частиц, на�
пример пыли в легких Этот процесс называют
фагоцитозом, а клетки, осуществляющие его, —
фагоцитами. Фагоциты образуют первую линию
активной обороны организма при проникнове�
нии в него патогенов.

Фагоциты способны к особой форме локо�
моции, называемой амебоидным движением: они
как бы ползут по субстрату благодаря упорядо�
ченному току своей цитоплазмы. К месту, где
находятся объекты�мишени, их направляет гра�
диент концентрации определенных веществ,
выделяемых поврежденными клетками крови,
тканями, кровяным сгустком или непосредст�
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Рис. 14.35. Структура кровяного сгустка. Фотогра&
фия получена с помощью сканирующего электронного
микроскопа. Видны эритроциты, опутанные фиброз&
ными волокнами, а также лейкоцит (крупная шипо&
ватая клетка) и несколько мелких тромбоцитов.



венно бактериями. Такое движение к источнику
химического стимула называется хемотаксисом.
Прибыв на место, фагоциты распознают вред�
ные бактерии, в чем им способствуют примерно
20 белков, называемых вместе системой компле�
мента. Эти белки активируются проникшими в
организм бактериями и выполняют следующие
функции:

1) некоторые обладают способностью при�
влекать фагоциты к инфицированному
участку (направляют хемотаксис);

2) некоторые участвуют в опсонизации (см.
ниже);

3) некоторые «продырявливают» поверхно�
стную мембрану бактерий, в результате
чего бактериальные клетки набухают и
лопаются;

4) некоторые стимулируют воспалительную
реакцию.

Опсонизация — это процесс прикрепления к
поверхности бактерии особых белков, называе�
мых опсонинами. Обычно опсонины относятся
к системе комплемента или к антителам. Роль
опсонизации проиллюстрирована рис. 14.36. На
поверхности фагоцитов находятся рецепторы,
структурно соответствующие прикрепленным
к бактериям опсонинам и способные с ними со�
единяться. В результате при соприкосновении
опсонизированной мишени с фагоцитом он ее
распознает, связывает, а затем заглатывает. При
этом его цитоплазма обтекает неподвижную ми�
шень со всех сторон, так что она оказывается
внутри фагоцитарной вакуоли (рис. 14.37). 
С этой вакуолью сливаются мелкие лизосомы,
формируя фаголизосому. В нее высвобождают�
ся лизосомные и другие гидролитические фер�
менты, а также кислота, переваривающие бакте�
рию. Растворимые продукты переваривания
поглощаются окружающей цитоплазмой фаго�
цита.

Существуют два типа лейкоцитов, способ�
ных к фагоцитозу: нейтрофилы и моноциты (табл.
14.2). Нейтрофилы могут протискиваться сквозь
стенки капилляров и мигрировать по межкле�
точным пространствам тканей. Моноциты вне
крови превращаются в крупные амебоподобные
макрофаги (греч. macros — большой). Одни мак�
рофаги активно передвигаются, как бы патрули�
руя ткани, особенно в печени, селезенке и лим�
фатических узлах; другие стационарно окружа�

ют заполненные кровью пространства разных
органов. Они фагоцитируют как неживые час�
тицы, так и микроорганизмы, причем их мише�
ни могут быть гораздо крупнее, чем мишени
нейтрофилов. Макрофаги поглощают, напри�
мер, старые эритроциты и малярийных плазмо�
диев, которые являются эукариотическими
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Рис. 14.36. Роль системы комплемента и антител
(опсонинов) в «мечении» (опсонизации) бактерии.
Опсонизированная бактерия распознается и захва&
тывается фагоцитом. (Термин «опсонизация» проис&
ходит от греческого слова opson — приправа.)



клетками, и, следовательно, по своим размерам
намного превышают прокариотические бакте�
рии. Если макрофаги не в состоянии переварить
фагоцитированные частицы, то эти частицы на�
долго задерживаются внутри макрофагов, иног�
да вплоть до их гибели. Вместе с нейтрофилами
макрофаги образуют ретикулоэндотелиальную сис�
тему организма.

Воспаление

При ранении какого�либо участка тела или его
инфицировании возникает местная реакция ок�
ружающих тканей, которая проявляется в отеке
и болезненности. Такое состояние называется
воспалением; оно обусловлено высвобождением

из пораженных тканей специфических веществ,
в том числе гистамина и 5�гидрокситриптамина
(серотонина) Эти вещества вызывают местное
расширение капилляров, в результате чего уве�
личивается приток крови к данному участку и
повышается его температура. Усиливается и
проницаемость капилляров, что позволяет плаз�
ме и лейкоцитам выходить в окружающие
ткани. Это состояние называется отеком. Плазма
содержит вещества, подавляющие рост бакте�
рий или убивающие их, а также антитела и фаго�
циты; все вместе эти агенты препятствуют рас�
пространению инфекции. Одним из химиче�
ских веществ, поступающих в воспаленный
участок, является особый белок интерферон, сек�
ретируемый в основном макрофагами, а также
другими лейкоцитами под влиянием чужерод�
ных антигенов. Он неспецифично повышает ус�
тойчивость клеток тела к вирусной инфекции.
Кроме болезнетворных агентов, фагоциты по�
глощают и остатки мертвых тканей, очищая
таким образом пострадавший участок от всего
лишнего. Кроме того, в плазме содержится фиб�
риноген, способствующий в случае необходи�
мости свертыванию излившейся крови, а избы�
ток тканевой жидкости снижает концентрацию
и токсичность любых потенциально опасных
агентов.

Заживление ран

К концу воспалительного процесса пострадав�
ший участок заселяется клетками, называемы�
ми фибробластами, которые секретируют меж�
клеточные элементы соединительной ткани, в
основном коллаген. Коллаген представляет со�
бой фибриллярный белок; соединяясь с дру�
гими продуктами фибробластов — мукополиса�
харидами, — он образует сеть из беспорядочно
переплетающихся волокон рубцовой ткани. Для
образования коллагена необходим витамин С,
так как без него невозможно гидроксилирова�
ние, и молекулы коллагена остаются недостро�
енными (в них отсутствуют такие аминокисло�
ты, как оксипролин и оксилизин). Спустя
примерно две недели неупорядоченная масса
волокон переориентируется вдоль линий напря�
жения поврежденного участка. В него прораста�
ют многочисленные капилляры, которые
снабжают клетки, вовлеченные в процесс
заживления раны, кислородом и питательными
веществами.
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Рис. 14.37. Фагоцитоз: захват и переваривание бак&
терии нейтрофилом.



К этим процессам, протекающим в глубине
раны, одновременно подключается окружаю�
щий эпидермис. Некоторые эпидермальные
клетки мигрируют в рану и переваривают зна�
чительную часть скопившихся в нем остатков
тканей и фибрина кровяного сгустка. При
встрече друг с другом эпидермальные клетки
прочно соединяются, постепенно образуя под
струпом непрерывный слой. Когда формирова�
ние этого слоя заканчивается, струп отпадает и
новый эпидермис вступает в контакт с атмосфе�
рой.

ХРОНОЛОГИЧЕСКАЯ ПОСЛЕДОВАТЕЛЬНОСТЬ СТАДИЙ 
ПРОЦЕССА ЗАЖИВЛЕНИЯ

1. В поврежденном участке возникает кро�
вотечение.

2. Происходит свертывание крови.

3. Начинается процесс воспаления.
4. В рану мигрируют лейкоциты, поглощаю�

щие чужеродный материал, бактерии и
клеточный дебрис.

5. Рану заселяют фибробласты, синтезирую�
щие коллаген и другие элементы рубцо�
вой ткани.

6. Эпидермальные клетки окончательно
очищают рану от мертвых остатков и на�
чинают отделять струп от живых тканей,
расположенных под ним.

7. На месте раны образуется сплошной слой
эпидермиса.

8. Происходит отслаивание струпа.

Если рана небольшая, то фагоциты обычно
справляются с попавшими в нее патогенами.
Однако при значительных масштабах поврежде�
ния в действие вступает иммунная система орга�
низма.

14.9. Иммунная система
Иммунитет, по определению Фрэнка Макфар�
лейна Бёрнета, — это «способность распозна�
вать вторжение в организм чужеродного матери�
ала и мобилизовать клетки и образуемые ими
вещества на более быстрое и эффективное уда�
ление этого материала».

В этом разделе мы рассмотрим иммунный от�
вет. После фагоцитов, которые, согласно приве�
денному выше определению, тоже относятся к
иммунной системе, — это вторая линия оборо�

ны организма. Под иммунным ответом мы под�
разумеваем образование антител против про�
никших в организм антигенов. Каждый антиген
распознается специфическим антителом.

14.9.1. Антитела, антигены, 
В-клетки и Т-клетки

Антитело — это молекула, синтезируемая орга�
низмом животного в ответ на присутствие чу�
жеродного вещества, называемого антигеном.
Антитела представляют собой белки, извест�
ные как иммуноглобулины. Молекула любо�
го иммуноглобулина состоит из двух тяжелых
(H�цепи) и двух легких (L�цепи) полипептид�
ных цепей (рис. 14.38). В ней различают кон�
стантные (неизменные) и вариабельные (из�
менчивые) участки. Последние и распознают
строго определенный антиген, структурно со�
ответствующий им, как ключ замку, а проще
говоря, — связывают его. Человеческий орга�
низм способен образовать примерно 100 млн.
различных антител, распознающих практиче�
ски любые чужеродные вещества, в том числе и
те, с которыми мы никогда не сталкивались.
Это возможно благодаря своего рода внутри�
клеточной «перетасовке» частей генов, кодиру�
ющих вариабельные области иммуноглобули�
нов (аналогично сборке разных конструкций
из стандартного набора деталей).

Антиген — это молекула, вызывающая обра�
зование антител. Все клетки несут на своей по�
верхности антигены, которые выступают в роли
меток (маркеров), позволяющих клеткам рас�
познавать друг друга. Обычно антигены пред�
ставлены белками или гликопротеинами, т. е.
белково�углеводными соединениями, хотя в
принципе антигенными свойствами может об�
ладать любая крупная молекула. Организм отли�
чает свои антигены от чужих и в норме образует
антитела только против чужих.

У млекопитающих сформировались две сис�
темы иммунитета — клеточный и гуморальный.
Это связано с развитием двух типов лимфоци�
тов — Т� и В�клеток. И те, и другие образуются
из стволовых клеток�предшественников в кост�
ном мозге. Эти клетки мигрируют в первичные
лимфоидные органы и там дозревают. В форми�
ровании иммунологической компетентности 
Т�клеток решающую роль играет тимус (зобная,
или вилочковая железа), откуда и их название.
Что касается В�клеток, то они были обнаруже�
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ны в фабрициевой сумке (bursa Fabricii) птиц.
Эта сумка представляет собой мешковидный
вырост клоаки. У млекопитающих этого органа
нет, но имеется эквивалентная ей ткань, воз�
можно, в костном мозге. В� и Т�клетки способ�
ны синтезировать специфические антитела
против миллионов различных антигенов. Реак�
ция антиген–антитело направлена на то, чтобы
связать антиген, инактивировать его и предотв�
ратить таким образом его вредное воздействие
на организм.

Клеточный иммунный ответ
Т�клетки атакуют следующие объекты:

1) клетки, инфицированные микроорганиз�
мами, чаще всего — вирусами;

2) трансплантированные органы и ткани
(разд. 25.7.13);

3) злокачественные клетки.

В атаке участвует вся иммунная клетка, поэ�
тому ответ называется клеточным. Свободные
антитела при этом не выделяются.
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Рис. 14.38. Молекула антитела. А. Схема строения. Молекула состоит из четырех полипептидных цепей — двух
легких и двух тяжелых. Антиген связывается между вариабельными областями легкой и тяжелой цепей. 
В одной молекуле антитела два таких одинаковых участка. Б. Построенная компьютером упрощенная трех&
мерная модель антитела.
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Гуморальный иммунный ответ

В�клетки выделяют антитела в плазму крови,
тканевую жидкость и лимфу. Поскольку антите�
ла высвобождаются в жидкую среду, и атака на
микроорганизмы происходит также в жидкой
среде, такой тип ответа называется гумораль�
ным (от латинского humor — жидкость). Он на�
правлен против бактерий и некоторых вирусов.

14.9.2. Т-клетки и клеточный 
иммунный ответ

Тимус (зобная железа) расположен в грудной
клетке чуть выше сердца непосредственно поза�
ди рукоятки грудины. Он начинает функциони�
ровать в период внутриутробного развития, наи�
большая его активность проявляется незадолго
перед рождением и сразу после него. Когда
ребенка перестают вскармливать грудным моло�
ком, эта железа уменьшается в размерах и
вскоре ее функция прекращается.

О важной роли в развитии иммунной систе�
мы свидетельствуют данные следующих экспе�
риментов.

1. Удаление этой железы у новорожденных
мышат приводит к их гибели от недостатка
лимфоцитов в тканевой жидкости и крови.

2. Тимусная ткань взрослой мыши, переса�
женная новорожденному мышонку на
место удаленного тимуса, не способна
реагировать на антигены.

3. Удаление тимуса у мышей в более позд�
нем возрасте не вызывает каких�либо
неблагоприятных последствий.

Стволовые клетки костного мозга, дающие
начало Т�лимфоцитам, должны мигрировать в
тимус, пока он еще не достиг пика своей актив�
ности. Там они развиваются в так называемые ти�
моциты. На этой стадии любые клетки, распозна�
ющие «свои» антигены, разрушаются, поэтому
организм впоследствии не атакует собственные
ткани. Часть тимоцитов, созревая, образуют 
Т�клетки. Они покидают тимус, проникая в кро�
вяное русло. Некоторые остаются в нем, а другие
мигрируют в тканевую жидкость, лимфатические
узлы и ряд других органов, например в селезенку.

Наружная мембрана Т�клеток несет специ�
фические рецепторы, сходные по своей конфи�
гурации с антителами. Однако эти рецепторы в
отличие от рецепторов антител не могут распоз�

нать целую молекулу антигена. Они связываются
только с фрагментами антигенов или других чу�
жеродных молекул, которые предъявляются им
другими клетками, обычно макрофагами. Среди
Т�клеток по особенностям наружной мембраны
(находящихся на ней «своих» антигенов) выде�
ляют Т4� и Т8�клетки, различающиеся по своим
функциям. Т4�клетки называют хелперами («по�
мощниками»). Вирус иммунодефицита чело�
века (ВИЧ), вызывающий СПИД, заражает
главным образом их. Существуют два типа 
Т8�клеток, а именно клетки�супрессоры («пода�
вители») и клетки�киллеры («убийцы», или цито�
токсические клетки). Каждый тип Т�клеток об�
разует свой тип лимфокинов. Лимфокины пред�
ставляют собой небольшие пептидные молеку�
лы с различными функциями, которые будут
вкратце описаны ниже. Они известны также как
цитокины или интерлейкины.

Т4�клетки действуют совместно с макрофа�
гами. Сначала макрофаг захватывает несущий
антигены организм. Затем он отщепляет часть
антигена (какой�то пептид) и выводит его на
свою поверхность, как бы предъявляя иммун�
ным клеткам. Т4�лимфоцит с соответствующим
по структуре рецептором распознает этот пеп�
тид как чужой и в ответ образует большое коли�
чество лимфокинов, которые выполняют раз�
личные функции, и в частности: 1) стимулируют
размножение Т�клеток; 2) инициируют процесс
воспаления; 3) стимулируют выработку антител
В�клетками.

Клетки�киллеры (один из типов Т8�лимфо�
цитов) образуют меньшее количество лимфоки�
нов, но они способны убивать зараженные ви�
русами, а также злокачественные клетки 
(рис. 14.39). Это происходит в результате хими�
ческой атаки (цитотоксичности) или «проды�
рявливания» их наружной мембраны. Киллеры
распознают не части попавших извне антигенов,
а чужеродные пептиды, возникающие в самом
пораженном организме, например фрагмент ви�
руса, образовавшийся внутри инфицированной
им клетки и «всплывший» на ее поверхность,
или мутантный белок, продуцируемый злокаче�
ственной клеткой. Кроме того, они атакуют и
постепенно разрушают трансплантированные
органы ( разд. 25.7.13).

Лимфокины, выделяемые супрессорами, по�
давляют активность всех типов лейкоцитов, в
том числе и фагоцитов, а лимфокины, выделяе�
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мые хелперами, стимулируют ее. Таким обра�
зом, численное соотношение этих двух типов
лимфоцитов регулирует силу иммунного ответа
в целом (рис. 14.40).

14.9.3. В-клетки 
и гуморальный иммунный ответ

Функции В�клеток не столь сложны. Каждая из
них распознает определенный антиген и синте�
зирует связывающие его антитела. Поверхность
мембраны В�клеток несет антигенные рецепто�
ры специфической формы, идентичные образу�
емым ею антителам. Все мембранные рецепто�
ры одной клетки одинаковы, так что данная
клетка может распознать один�единственный
тип антигена. Связываясь с ним, клетка активи�
руется и дает клон, т. е. размножается, образуя
множество своих копий. Эта активация требует
присутствия лимфокинов, секретируемых 
Т�хелперами (см. рис. 14.40). Таким образом,
отделять клеточный иммунный ответ от гумо�
рального не вполне корректно, поскольку они
взаимозависимы.

Выделяют два типа В�клеток — клетки памяти
и эффекторы (т. е. осуществляющие непосред�
ственное действие — эффект). Последние назы�
вают также плазматическими клетками. Они
выделяют в кровь, тканевую жидкость и лимфу
огромные количества антител, а живут всего
несколько суток. Клетки памяти циркулируют
гораздо дольше (годами) и способны быстро
давать иммунный ответ на любую возможную
инфекцию в будущем (см. след. разд.).

После связывания антигена несущая его
структура разрушается несколькими способами.
Обычно она распознается как мишень фагоци�
тами. Их рецепторы соединяются с констант�
ным «хвостом» Y�образной молекулы антитела
(ее противоположный конец образован вариа�
бельными областями) и затем этот комплекс  пе�
реваривается.

14.9.4. Иммунная память

Клетки памяти, упомянутые в предыдущем раз�
деле, важны в случае повторного проникнове�
ния в организм уже встречавшегося антигена.
Популяция клеток памяти гораздо многочис�
леннее, чем популяция исходных В�лимфоци�
тов, из которых эти клетки дифференцируют�
ся. Поэтому реакция на повторное заражение,

А
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Рис. 14.39. А. Микрофотография Т&киллеров (отно&
сительно мелкие клетки сверху и справа), получен&
ная с помощью сканирующего электронного микро&
скопа. Т&киллеры атакуют более крупную клетку;
(обычно это либо раковая клетка, либо клетка,
инфицированная вирусом, либо клетка трансплан&
тированных органа или ткани. Б. На этой микро&
фотографии, полученной также с помощью скани&
рующего электронного микроскопа виден Т&киллер
(относительно крупная клетка в центре), прикре&
пившийся к группе чужеродных эритроцитов и
разрушающий их.

Б



Рис. 14.40. Обобщенное представление об основных стадиях формирования клеточного и гуморального иммунных
ответов у человека.



называемая вторичным иммунным ответом, разви�
вается намного быстрее и по силе превышает
первичный ответ при первом взаимодействии с
антигеном (рис. 14.41). Первичный ответ может
возникнуть недостаточно быстро, чтобы пода�
вить инфекцию, но уж коль скоро человек забо�
лел и выжил, то в будущем встреча с этим пато�
геном не будет представлять для него опасности
благодаря быстрому вторичному ответу. Каж�
дый новый контакт с данным возбудителем
болезни только усилит сопротивляемость ему.
Этот принцип лежит в основе первичной и по�
вторных вакцинаций (см. след. разд.).

14.9.5. Типы иммунитета

Иммунитет делят на активный и пассивный.
Любой из этих типов может приобретаться есте�
ственным или искусственным путем. В послед�
нем случае говорят об иммунизации организма.

Естественный активный иммунитет

Этот тип иммунитета приобретается в результате
инфекции. Организм сам производит антитела
под действием чужеродного агента. Поскольку
клетки иммунологической памяти, образующи�
еся при первой встрече с антигеном, способны
быстро синтезировать большое количество анти�
тел при повторном воздействии того же антиге�
на, иммунитет этого типа наиболее эффективен

и обычно сохраняется в течение длительного
времени, иногда на протяжении всей жизни.

Искусственный активный иммунитет
(вакцинация)

Иммунитет этого типа создают путем инъекции
(или реже — перорального введения) в организм
небольшого (неопасного для здоровья) количе�
ства антигена в составе так называемой вакцины.
Этот процесс называется вакцинацией. Если для
вакцинации используется культура болезне�
творного микроорганизма, то его сначала обез�
вреживают, убивая или аттенуируя (см. ниже).
Введенный антиген стимулирует образование
в организме соответствующих антител и клеток
памяти. Часто требуется повторная вакцинация
(ревакцинация), усиливающая иммунитет и
делающая его более продолжительным. В насто�
ящее время в составе вакцин применяется не�
сколько типов иммуногенных компонентов.

1. Токсоиды. Токсины (яды), вырабатывае�
мые, например, столбнячными и дифте�
рийными бактериями, обезвреживают
(детоксифицируют) формальдегидом,
при этом они сохраняют свои антигенные
свойства. Следовательно, введение токсо�
идов будет стимулировать образование
антител, не приводя к появлению симпто�
мов заболевания.

2. Убитые микроорганизмы (убитая вакцина).
Некоторые убитые вирусы и бактерии
способны вызывать нормальный иммун�
ный ответ, поэтому их используют для
иммунизации. Примером может служить
противогриппозная вакцина, содержащая
убитые вирусы гриппа.

3. Ослабленные (аттенуированные) микроорга�
низмы (живая аттенуированная вакцина). Бо�
лезнетворный организм тем или иным
способом «калечат», так что он уже не мо�
жет вызвать заболевание, однако спосо�
бен лишь очень медленно размножаться.
Это называется снижением его вирулент�
ности. Аттенуацию проводят, например,
выращивая культуру при температуре вы�
ше нормы или долгое время добавляя
к культуральной среде специфические
химикаты. Патогеном с пониженной ви�
рулентностью может быть и мутантная
форма возбудителя болезни, не опасная
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Рис. 14.41. Первичный и вторичный иммунные отве&
ты на первую и последующую дозы антигена. Вто&
ричный ответ формируется быстрее и выражен силь&
нее первичного. IgM и IgG — два класса антител
(иммуноглобулинов), различающиеся строением своих
тяжелых цепей. IgM обеспечивает первичный ответ,
а IgG инициирует вторичный.



для здоровья, но обладающая теми же ан�
тигенами. Живые вакцины широко при�
меняются против такой бактериальной
инфекции, как туберкулез, а также  про�
тив кори, свинки (эпидемического паро�
тита), краснухи и полиомиелита, вызыва�
емых вирусами. Оспа в настоящее время
исчезла, но раньше для защиты от нее
прививали живой вирус. Он не был атте�
нуирован, но не представлял опасности
для человека, поскольку был не «настоя�
щим» патогеном, а близкородственной
ему формой с низкой вирулентностью.

4. Новые вакцины. Многие годы в методах со�
здания вакцин особого прогресса не на�
блюдалось, однако недавние открытия в
области молекулярной биологии и генной
инженерии позволили и в этом деле раз�
работать новые подходы. Антигены чаще
всего представляют собой белки, т. е. ко�
дируются генами. Если такой ген ввести в
бактерию стандартным методом, описан�
ным в гл. 12, то ее можно превратить в
своего рода живую фабрику по производ�
ству больших количеств антигена, кото�
рый будет стимулировать образование
нужных антител. Таким способом уже го�
товят вакцины против холеры, брюшного
тифа и гепатита В. В некоторых случаях
это снижает опасность прививок, напри�
мер против коклюша. Другой способ —
химический синтез антигенов из амино�
кислот, если известна их аминокислотная
последовательность.

Вакцинации — обычное дело в развитых
странах и один из главных факторов, способст�
вовавших такому резкому снижению в них час�
тоты инфекционных заболеваний за последнее
столетие. Другие причины этого связаны с улуч�
шением условий жизни и санитарно�гигиениче�
ского качества среды, в частности с более
полноценным питанием населения, совершен�
ствованием методов очистки питьевой воды и
канализационных стоков, борьбой с промыш�
ленным загрязнением и т. п.

Пример обычной вакцинации в Великобри�
тании — введение детям двухлетнего возраста
комбинированной вакцины против кори, свин�
ки и краснухи. Рекомендуется также в разном
возрасте получить три дозы тройной вакцины
от дифтерии, столбняка и коклюша. В некото�
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Рис. 14.42. Эффект вакцинации против дифтерии и
кори. А. Смертность детей в возрасте до 15 лет от
дифтерии и кори в Англии и Уэльсе с 1885 по 1972 год
(обратите внимание на то, что шкала ординат лога&
рифмическая). Вакцинацию против дифтерии начали
применять в 1940 г. За 15 лет эта смертельно опас&
ная для детей болезнь практически исчезла. Б. Заре&
гистрированные случаи кори в Англии и Уэльсе с 1950
по 1991 год. Вакцинация начата в 1968 г. График по&
казывает, что небольшие эпидемии кори наблюдают&
ся примерно раз в два года. (А — из Registrar General’s
Statistical Review for England and Wales, Part 1, Tables
Medical, HMSO (1887—1974) HMSO. Б — из The
Health of The Nation and You, Dept of Health, HMSO
(1992) (источник — OPCS).)



рых странах вакцинация является обязатель�
ной. В результате такой профилактики полно�
стью исчезла во всем мире оспа, а ряд детских
инфекций, например дифтерия, полиомиелит и
корь, встречаются сейчас крайне редко 
(рис. 14.42). Не исключено, что уже в ближай�
шем будущем перестанут болеть полиомиели�
том. Всемирная организация здравоохранения
(ВОЗ) при поддержке других структур, включая
ЮНИСЕФ (Детский  фонд ООН) и Всемирный
банк, в своей расширенной программе иммуни�
зации наметила шесть тяжелых болезней в каче�
стве первоочередных мишеней для профилак�
тики в странах третьего мира: дифтерию,
коклюш, столбняк, полиомиелит, корь и тубер�
кулез. Хотя в экономически развитом обществе
эти инфекции уже не считаются серьезной
угрозой, они остаются смертельно опасными и
широко распространенными в остальном мире.
В настоящее время вакцинации против них
подвергается более 80% детей в странах третье�
го мира. Ведется аналогичная борьба и с гепати�
том В.

Вакцинации против некоторых инфекций, в
частности гриппа, все еще требуют серьезных
доработок, а от ряда болезней, в том числе рака,
лепры (проказы), малярии и СПИДА, никакая
вакцинация пока не помогает, несмотря на ве�
дущиеся в этом направлении интенсивные ис�
следования.

Пассивный иммунитет

Пассивный иммунитет возникает тогда, когда
уже выработанные одним индивидуумом анти�
тела против данного антигена (патогена) пере�
даются другому индивидууму. Это обеспечивает
немедленную защиту в отличие от активного им�
мунитета, для развития которого требуются дни,

а порой и недели. Однако такая защита действу�
ет относительно недолго, поскольку антитела
разрушаются естественными биохимическими
процессами, протекающими в организме, так
что их количество постепенно снижается.

Естественный пассивный иммунитет

Пассивный иммунитет может быть приобретен
естественным путем. Например, материнские
антитела проникают через плаценту в кровь
плода и обеспечивают защиту младенца, пока
его собственная иммунная система еще не
функционирует в полную силу. Антитела содер�
жатся и в молозиве — секрете молочных желез,
который ребенок получает в первые дни жизни.
Пассивный иммунитет возникает благодаря
всасыванию в кишечнике младенца этих белко�
вых молекул без их расщепления.

Искусственный пассивный иммунитет

Антитела, образовавшиеся в одном организме,
можно извлечь и ввести в кровь другого, даже не
относящегося к тому же биологическому виду.
Они будут защищать его от соответствующего
патогена, если тот уже вызвал заболевание или
существует угроза такого заболевания. Напри�
мер, раньше заражали лошадей столбняком и
дифтерией, а сыворотку их крови с антителами
против возбудителей этих болезней использова�
ли для прививок людям. В настоящее время че�
ловеку для создания искусственного пассивного
иммунитета вводят только человеческую сыво�
ротку. Сейчас в нашем распоряжении имеются
антитела против бешенства и некоторых змеи�
ных ядов. Такая профилактика важна не только
как защита от инфекции. Антитела против ре�
зус�фактора (антигена человеческих эритроци�
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Таблица 14.5. Различные типы иммунитета

Искусственный пассивный: инъекция

антител

Искусственный активный: вакцинация

(инъекция или пероральное введение анти�

генов)

Искусственный

Естественный пассивный: от матери

через плаценту или с молозивом

Естественный активный: борьба с инфек�

цией, отторжение трансплантатов и т. п.

Естественный

Активный (получены антигены) Пассивный (получены антитела)



тов в одной из систем групп крови) вводят резус�
отрицательным матерям, когда они вынашива�
ют резус�положительный плод. Смысл этой
процедуры объясняется в разд. 14.9.8.

Данные о различных типах иммунитета
обобщены в табл. 14.5.

14.9.6. Моноклональные антитела

Практически любой попавший в организм
чужеродный агент несет на себе несколько анти�
генов, каждый из которых стимулирует образо�
вание антител соответствующим клоном В�кле�
ток. Следовательно, такой гуморальный иммун�
ный ответ обеспечивается смесью антител,
которые называются поликлональными. В се�
мидесятых годах прошлого века появился метод
выделения отдельных клонов В�клеток, каждый
из которых образует единственный тип антител.
Антитела, полученные с помощью такого мето�
да, называют моноклональными. Моноклональ�
ные антитела находят широкое применение в
медицине для получения высокоспецифичных
медицинских препаратов и в молекулярно�био�
логических исследованиях. Подробнее об их
производстве и использовании говорится в разд.
12.11.2.

14.9.7. Группы крови

При переливании крови (гемотрансфузии)
очень важно, чтобы кровь, получаемая пациен�
том (он в данном случае называется реципиен�
том), была совместима с его собственной. В слу�
чае несовместимости наблюдается особого рода
иммунная реакция. Происходит это потому, что
мембраны эритроцитов несут на поверхности
гликопротеины, называемые агглютиногенами,
которые действуют как антигены и реагируют
с антителами (агглютининами), содержащимися
в крови реципиента. В результате этого взаимо�
действия донорские эритроциты агглютини�
руют, т. е. слипаются друг с другом после свя�
зывания с антителами реципиента. Известно
несколько таких эритроцитарных антигенов,
которым соответствуют разные системы групп
крови. Наиболее известная из них — система
АВО. Ее агглютиногены обозначаются буквами
А и В. Комплементарные им антитела — a и b —
постоянно циркулируют в плазме крови, т. е. не
образуются в ответ на появление агглютиногена,
как в случае описанных выше иммунных реак�
ций. Если эритроциты данного человека несут

тот или иной агглютиноген, у него нет компле�
ментарного агглютинина, иначе произошла бы
агглютинация. Когда присутствует только анти�
ген А (нет антител a), говорят, что у человека
группа крови А (или II, по альтернативной сис�
теме записи); когда только антиген В, — группа
крови В (III); если эритроциты несут антигены А
и В — группа крови АВ (IV), а если антигенов во�
обще нет (а в плазме оба типа антител), — груп�
па 0 (I) (табл. 14.6).

При переливании крови необходимо выяс�
нить, что может произойти с эритроцитами до�
нора. Если существует вероятность их агглюти�
нации под действием агглютиногенов плазмы,
то переливание проводить нельзя.

На рис. 14.43 показаны результаты смешива�
ния крови разных групп. Лица с группой 0 (I) яв�
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Таблица 14.6. Группы крови человека (система
АВО)

Доля населения,
% 46 42 9 3

Антигены — А В А + В

Антитела a  +  b b a —

Группы крови 0 А В АВ

Рис. 14.43. Взаимодействия, определяемые группами
крови человека. Клеточные антигены обозначены
прописными буквами, антитела — строчными.



ляются универсальными донорами, поскольку их
кровь можно переливать любому человеку. Их
эритроциты не несут антигенов, следовательно
не способны агглютинировать при контакте с
чужой плазмой. Правда, в его собственной кро�
ви находятся антитела a и b, однако ее перелива�
емый объем обычно слишком мал по сравнению
с общим количеством крови реципиента, поэто�
му концентрация донорских антител в ней будет
слишком низка, чтобы привести к существен�
ной агглютинации. Впрочем, при массивных
переливаниях такая опасность существует, и
группы крови должны совпадать. Лица с груп�
пой AB (IV) — универсальные реципиенты: они мо�
гут получать кровь любой группы (учитывая сде�
ланную выше оговорку), так как в их плазме нет
агглютининов. Однако сами они служат донора�
ми только для лиц с группой крови AB.

Связь между группами крови и главным ком�
плексом гистосовместимости (МНС) обсужда�
ется в разд. 25.7.13.

14.9.8. Резус-фактор

Примерно у 85% людей планеты эритроциты
несут антиген, называемый резус�фактором
(Rh); о них говорят, что они резус�положительны
(Rh+). Остальная часть населения лишена этого
антигена, т. е. они — резус�отрицательны (Rh–).
В плазме Rh�отрицательной крови не обяза�
тельно содержатся резус�агглютинины, однако
если Rh+�кровь попадает в организм Rh–�чело�
века, то у последнего образуются резус�агглю�
тинины.

Резус�состояние (как и группа крови в сис�
теме АВО) обусловлено генетически, причем
присутствие Rh (Rh+) является доминантным
признаком, а его отсутствие (Rh–) — рецессив�
ным. Практическое значение этого фактора
становится очевидным, когда резус�отрица�
тельная мать беременна резус�положительным
плодом. На поздних сроках беременности
фрагменты резус�положительных эритроцитов
плода могут проникать в кровяное русло матери
и вызывать у нее образование резус�антител.
Эти антитела в свою очередь способны прони�
кать через плаценту и разрушать эритроциты
плода. При первой резус�положительной бере�
менности в организме матери обычно не успе�
вает образоваться достаточно большого количе�
ства антител, и у плода не возникает серьезных

осложнений. Однако у последующих резус�по�
ложительных плодов может наблюдаться хро�
нический распад эритроцитов. Обычно, если не
происходит выкидыша, такие дети рождаются
недоношенными и страдают анемией (мало�
кровием) и желтухой. В этих случаях необходи�
мо провести полную замену крови младенца
нормальной донорской кровью. Это состояние
называют гемолитической болезнью (эритробла�
стозом) новорожденных. Оно может привести
к гибели ребенка, особенно если он родился не�
доношенным. Современная техника позволяет
производить полную замену крови внутриут�
робно, однако заблаговременный скринин�
говый анализ матери и плода, как будет пока�
зано ниже, дает возможность вообще обойтись
без этой процедуры.

Предотвращение резус-конфликта

1. При первой резус�положительной бере�
менности выработка антител у резус�от�
рицательной женщины особенно активно
идет во время родов и сразу после них.
Если в первые 72 ч после родов сделать ей
инъекцию резус�антител (они называ�
ются анти�D), это предотвратит ее сен�
сибилизацию попавшими в кровь резус�
положительными эритроцитами плода.
Введенные антитела свяжутся с резус�
антигенами и замаскируют их: собствен�
ные лимфоциты матери не распозн'aют
мишени и не отреагируют на нее образо�
ванием соответствующих клеток памяти
(рис. 14.44). Очевидно, что такая про�
филактика требует обследования всей
группы риска, в данном случае — всех
беременных женщин, на резус�совмести�
мость. В Великобритании, например, 
это обязательная гинекологическая про�
цедура.

2. Если резус�отрицательная женщина с
группой крови 0 (I) вынашивает резус�
положительный плод с любой группой
крови, кроме группы 0 (I), то никаких
проблем не возникает. Происходит это
потому, что эритроциты плода, попадая
в кровь матери, разрушаются циркули�
рующими в ее крови антителами a и b еще
до того, как сформируется иммунологи�
ческий ответ на резус�антиген.
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Рис. 14.44. Резус&конфликт (гемолитическая болезнь новорожденных) и его предотвращение.



14.9.9. Пересадка тканей и органов

Трансплантацией или пересадкой, называют за�
мену пораженных тканей и органов здоровыми.
В последнее время трансплантация все шире
применяется в хирургии. Однако трансплантиро�
ванная чужеродная ткань отторгается организ�
мом реципиента, поскольку трансплантат дейст�
вует как антиген, вызывающий иммунный ответ.

Типы трансплантатов

Для обозначения различных типов транспланта�
тов используют следующие термины.

Аутотрансплантат — ткань, пересаженная из
одного участка тела в другой тому же инди�
видууму. Отторжения не происходит.
Обычно используется при пересадке кожи.

Изотрансплантат — ткань, пересаженная от
генетически идентичного организма, на�
пример от однояйцового близнеца. От�
торжения также не происходит.

Аллотрансплантат (гомотрансплантат) —
ткань, пересаженная от одной особи дру�
гой того же вида, но иного генотипа.

Ксенотрансплантат — ткань, пересаженная от
особи одного вида особи другого вида, на�
пример от свиньи человеку.

Отторжение

В этом разделе мы рассмотрим только случай ал�
лотрансплантации.

Простейшим примером аллотранспланта�
ции служит переливание крови. На самом деле
кровь представляет собой жидкую ткань, поэ�
тому любое переливание крови можно рас�
сматривать как аллотрансплантацию. Оттор�
жение в данном случае выражается в агглюти�
нации донорских эритроцитов. Однако найти
подходящего донора для переливания крови
довольно легко, потому что здесь важны всего
два антигена (А и В). Проблема возникает в
случае других тканей, клетки которых несут
множество антигенов, кодируемых генами, со�
ставляющими так называемый главный комп�
лекс гистосовместимости (MHC — от англ.
major histocompatibility complex). Подробнее
вопросы связанного с этим комплексом оттор�
жения трансплантатов рассмотрены в разд.
25.7.13.

Типичный механизм процесса отторжения
мы рассмотрим на примере реакции реципиента
на кожный аллотрансплантат. В этом случае на�
блюдается следующая последовательность со�
бытий.

1. В течение первых 2–3 сут в аллотранс�
плантате развиваются кровеносные со�
суды (происходит так называемая васку�
ляризация), и он выглядит здоровым.

2. В течение последующих шести суток вас�
куляризация  трансплантата уменьшается
и вокруг него собирается большое число
Т�киллеров и макрофагов.

3. Еще через два дня клетки трансплантата
начинают погибать, и в конце концов он
отпадает.

Профилактика отторжения аллотрансплантатов

В настоящее время применяется несколько
методов, предупреждающих отторжение алло�
трансплантатов.

1. Подбор максимально совместимой тка�
ни — очевидная и необходимая мера пре�
досторожности, которую следует соблю�
дать при любой пересадке. Для этого
исследуется главный комплекс гистосов�
местимости (разд. 25.7.13). Наиболее
подходящего донора в данном случае
следует искать среди близких родствен�
ников реципиента.

2. Воздействие на костный мозг и лимфоид�
ные ткани реципиента рентгеновскими
лучами. Это подавляет образование лей�
коцитов, в том числе Т�лимфоцитов, и,
следовательно, отторжение ткани замед�
ляется. Однако в данном случае наруша�
ется защитная функция крови в целом,
что повышает риск инфекции. Кроме
того, могут возникнуть нежелательные
побочные эффекты.

3. Иммуносупрессия (иммунодепрессия) —
неспецифическое угнетение иммунной
системы определенными химическими
веществами. В этом случае отторжение
трансплантата замедляется, но возникает
другая серьезная проблема, состоящая в
том, что реципиент становится восприим�
чивым к любой инфекции. Показано так�
же, что иммуносупрессия увеличивает
риск развития раковых заболеваний.
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4. Один из способов уменьшить побочные
эффекты облучения и иммуносупрессии
заключается в специфическом уничтоже�
нии только тех клеток, которые непос�
редственно реагируют на антигены
данного трансплантата, а именно Т�кил�
леров. В этом случае остальная часть
иммунной системы будет продолжать
нормально функционировать. Наиболее

перспективный подход — введение реци�
пиенту (в кровь или костный мозг) моно�
клональных антител, которые узнают и
разрушают только Т�киллеров, ответст�
венных за отторжение трансплантата.
Уже получены высокоэффективные мо�
ноклональные антитела, предотвращаю�
щие отторжение пересаженных почек
(см. разд. 12.11.2).
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15.1. Что понимать под здоровьем
и болезнью?

Всемирная организация здравоохранения
(ВОЗ) определяет здоровье как «состояние пол�
ного физического, психического и социального
благополучия, а не только как отсутствие болез�
ни или ограничения каких�либо возмож�
ностей». Таким образом, термин здоровье
включает три составляющих — физическую,
психическую и социальную. Сформулировать,
что такое болезнь, оказывается значительно
труднее, чем определить здоровье, ведь нездо�
ровье не всегда означает болезнь. Например, ту�
беркулез, алкогольное перерождение печени,
рак легких мы с уверенностью отнесем к болез�
ням, а перелом руки? Можно ли считать травму
заболеванием? Во многих случаях действитель�
но правильнее говорить именно о нарушении,
патологии, аномалии, расстройстве, а не о бо�
лезни. Лучше разобраться в том, что следует по�
нимать под болезнями, поможет схема их клас�
сификации.

Классификация болезней

Принято делить болезни на шесть следующих
основных групп.

1. БОЛЕЗНИ, ВЫЗЫВАЕМЫЕ ПАТОГЕННЫМИ ОРГАНИЗМА-
МИ. Обычно к патогенным, или болезнетвор�
ным, организмам относят вирусы, бактерии,
грибы, простейших, а также плоских и круглых

червей. Все они так или иначе препятствуют
нормальной работе организма. Болезни, вызы�
ваемые бактериями (например, холеру), виру�
сами (например, корь), грибами (например,
стригущий лишай), называют инфекционными
(или просто инфекциями). Если возбудители
относятся к простейшим или червям, принято
говорить о паразитарных заболеваниях, или
инвазиях. Наиболее широко известный пример
такого заболевания — малярия (вызывается
простейшим).

2. «АНТРОПОГЕННЫЕ» БОЛЕЗНИ. Их называют также
социальными болезнями или болезнями циви�
лизации. Многие из них особенно характерны
для современного индустриального общества,
например ишемическая (коронарная) болезнь
сердца, алкоголизм, наркомания, рак легких,
профессиональные болезни, а также патологии,
связанные с загрязнением окружающей среды.
К последней группе относятся поражения моз�
га свинцом или ртутью, некоторые случаи аст�
мы, а также определенные формы рака у людей,
живущих около АЭС.

3. АЛИМЕНТАРНЫЕ НЕДОСТАТОЧНОСТИ (ДЕФИЦИТЫ). Не�
достаток в пищевом рационе определенных ком�
понентов приводит к тяжелым формам патоло�
гии. Дефицит такого важного питательного
вещества, как белок, обусловливает квашиоркор
и маразм (гл. 8). Отсутствие тех или иных вита�
минов приводит к характерным авитаминозам,

ЗДОРОВЬЕ
И  БОЛЕЗНЬ
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например пеллагре (недостаток витамина B1),
цинге (недостаток витамина С) или рахиту (не�
достаток витамина D). Опасен и дефицит в раци�
оне минеральных элементов: недостаток кальция
и фосфора чреват рахитом, иода — эндемиче�
ским зобом. Алиментарные болезни дефицита
обсуждаются в гл. 8.

4. НАСЛЕДСТВЕННЫЕ И ВРОЖДЕННЫЕ ПАТОЛОГИИ. Эти
случаи вызывают все большую озабоченность
медиков и общества в целом. Наиболее извест�
ные примеры наследственных аномалий — му�
ковисцидоз, болезнь (хорея) Гентингтона и
синдром Дауна. Вместе с другими патологиями
генетической природы они обсуждаются в 
гл. 25. Врожденные дефекты (пороки развития)
связаны с нарушением формирования плода, но
не обязательно обусловлены генетически. Бла�
годаря достижениям медицины многие дети,
раньше умиравшие в младенчестве от таких
аномалий, сейчас доживают до взрослого возра�
ста. Это накладывает на общество обязанность
обеспечить человеку с психическими или физи�
ческими отклонениями, иногда очень тяжелы�
ми, полноценную жизнь. Однако развитие гене�
тического скрининга (массового обследования
населения) все чаще позволяет выявить наслед�
ственную аномалию на ранней стадии развития
эмбриона, когда беременность можно еще пре�
рвать. Вообще проблема врожденных дефектов
имеет много социальных и этических аспектов,
поэтому вызывает неутихающие споры в обще�
стве. Некоторые их детали обсуждаются в гл. 21
и 25.

5. ВОЗРАСТНЫЕ БОЛЕЗНИ. Естественная для орга�
низма дегенерация тканей по мере старения
также может привести к аномалиям и болезням.
Например, ослабление мышц глаза у пожилых
людей обусловливает часто встречающуюся в
этом возрасте дальнозоркость. Возрастные из�
менения костей и суставов вызывают артрит, а
потеря эластичности стенками артерий — ате�
росклероз.

6. ПСИХИЧЕСКИЕ РАССТРОЙСТВА. К этой группе
относится широкий спектр аномалий, приме�
рами которых служат шизофрения, старческое
слабоумие (деменция) и депрессия. Созданы
лекарства, позволяющие существенно ослаб�
лять — вплоть до исчезновения клинических
симптомов — некоторые формы таких рас�
стройств. Отношение к «душевнобольным» за

последнее столетие также существенно измени�
лось — вместо насильственной госпитализации
на месяцы и даже на годы все шире распростра�
няются амбулаторная помощь и лечение в днев�
ных стационарах.

Охарактеризованные выше шесть групп
можно объединить в две крупные категории.

1. Инфекционные (заразные) болезни. Так на�
зывают патологии, способные передавать�
ся от больного организма здоровым. Все
они относятся к группе 1. Возбудители ин�
фекций или инвазий распространяются
между людьми воздушно�капельным пу�
тем (при чихании, кашле, разговоре) или
при прямом контакте с больным, его фе�
калиями или биологическими жидкостя�
ми (кровью, секретами, спермой и т. п.), в
том числе при половом сношении, через
совместно используемые предметы, пищу
и воду. Во многих случаях возбудитель
передается от больного человека к здоро�
вому с помощью специфического орга�
низма�переносчика. Например, для зара�
жения человека малярией необходимо,
чтобы его укусил комар, несущий маля�
рийного плазмодия (разд. 15.3.3), бубон�
ную чуму переносят блохи, эпидемиче�
ский сыпной тиф — вши и т. д.

2. Неинфекционные (незаразные) болезни.
К ним относятся болезни 2–6 групп. Осо�
бый случай — наследственные аномалии
(группа 4), которыми наделяют своих
детей родители, передавая им дефектный
набор генов.

Четкую границу между разными группами
болезней провести трудно. Например, многие
сердечно�сосудистые (группа 2) и психиче�
ские (группа 6) заболевания, хотя и не счита�
ются генетическими (т. е. не имеют четкого
определенного типа наследования), для
своего проявления требуют генетической
предрасположенности. Болезнь, как и здо�
ровье, включает физическую, психическую и
социальную составляющие. Например, тубер�
кулез или алиментарные дефициты ассоции�
руются с бедностью, а многие инфекционные
заболевания — с антисанитарией, т. е. обус�
ловлены общественными условиями, в кото�
рых живут люди.
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15.2.  Эпидемиология болезней
Изучая эпидемиологию болезней, т. е. их рас�
пространение в разных географических регио�
нах и группах населения, легко заметить раз�
ницу между развитыми и развивающимися
странами. На рис. 15.1 сравнивается смертность
от различных заболеваний среди населения ин�

дустриальных держав и стран третьего мира.
В развивающихся странах наиболее часто при�
чиной смерти бывают инфекции и инвазии, а
в развитых — сердечно�сосудистые и онкологи�
ческие заболевания. Например, от кори все еще
гибнет много детей в странах третьего мира
(табл. 15.1), хотя заболеваемость ею быстро
снижается в результате внедрения там про�
грамм вакцинации (разд. 15.2.1). Корь — гораз�
до более серьезная болезнь, чем считает боль�
шинство людей. Она приводит не только к ли�
хорадке и характерной сыпи, вирус кори может
вызвать пневмонию (воспаление легких), сле�
поту, глухоту и энцефалит (воспаление голов�
ного мозга) (табл. 15.3). Не так давно смерт�
ность от кори была высокой и в развитых стра�
нах (рис. 15.2): в 1930 г. она унесла в Англии и
Уэльсе 4188 жизней, но зато в 1980 г. — всего 26.

Чем же объяснить происходящие изменения
и сохраняющуюся резкую разницу между разви�
тыми и развивающимися странами? Логично, на

Рис. 15.1. Основные причины смертности в развитых и
развивающихся странах в 1985 г. Слева показано про&
центное соотношение случаев, а справа — их абсолют&
ные числа в миллионах. (Из Lopez A. D., 1993, Causes of
death in the industrialized and the developing countries:
estimates for 1985; в кн.: Jamison D.T., Mosley H. (eds)
Disease Control Priorities In Developing Countries, OUP.)

Таблица 15.1. Смертность от некоторых инфек-
ционных заболеваний

Болезнь Число летальных 
исходов в  год 
во всем мире

Респираторные 10 000 000

заболевания

(пневмония, 

бронхит, грипп, 

дифтерия и т. п.)

Диарея 4 300 000

(в основном при холере)

Корь 2 000 000

Малярия 1 500 000

Столбняк 1 200 000

Туберкулез 900 000

Гепатит В 800 000

Коклюш 600 000

Брюшной тиф 600 000

Шистосомоз 250 000

(возбудитель — 

паразитический 

плоский червь)

ВИЧ�инфекция 200 000



первый взгляд, связать это с прогрессом в меди�
цинском обслуживании, но рис. 14.42 показыва�
ет, что смертность от кори начала быстро падать
в Англии и Уэльсе задолго до начала ее активной
профилактики. Противокоревая вакцинация
была введена там только в 1968 году. То же самое
можно сказать и о некоторых других инфекциях,
например коклюше и туберкулезе, которые в на�
чале XX века уносили множество жизней. Ответ
заключается в том, что при борьбе с болезнями
социальные и экономические факторы играют
не менее важную роль, чем собственно медицин�
ское обслуживание.

Некоторые серьезные инфекции, например
холера, брюшной тиф и дизентерия, распрост�
раняются в результате фекального загрязнения
пищи и воды. В Англии и Уэльсе число этих
заболеваний  резко пошло на убыль после при�
нятия в 1875 г. закона, регламентировавшего
санитарно�гигиенические нормы сброса и об�
работки канализационных стоков, а также очи�
стки питьевой воды. Улучшение качества жиз�
ни чрезвычайно важно для профилактики всех
заразных болезней, поскольку оно повышает
устойчивость организма к возбудителям. Осо�
бенно большую роль играют полноценное пи�
тание и нормальные бытовые условия. Так,
заболеваемость туберкулезом пошла на убыль,
поскольку эта респираторная инфекция рас�
пространяется в основном между людьми,
живущими скученно (например по нескольку
человек в одной комнате) и плохо питающими�
ся. Корь особенно опасна в развивающихся
странах, потому что поражает прежде всего ма�
леньких детей (часто  еще до годовалого возра�
ста, когда проводится вакцинация) с понижен�
ной сопротивляемостью организма. Ребенок,
ослабленный недоеданием, другими инфекция�
ми или паразитами, болеет гораздо тяжелее, чем
ребенок, растущий в хороших условиях.

Таким образом, инфекционные болезни
стали редкостью в Великобритании и других
развитых странах благодаря улучшению меди�
цинского обслуживания, жилищно�бытовых
условий и питания населения. Не следует,
впрочем, недооценивать роли и собственно
здравоохранения, т.е. совершенствования ме�
тодов профилактики (распространение имму�
низации) и лечения (например появление анти�
биотиков, подробнее рассмотренных ниже).
Речь идет о сложном взаимодействии общесо�
циальных, экономических и медицинских фак�

торов, относительная важность которых зави�
сит от конкретных обстоятельств.

С распространением вакцинации на разви�
вающиеся страны заболеваемость инфекцион�
ными болезнями там также снизилась. Всемир�
ная организация здравоохранения (ВОЗ) (разд.
15.2.1 и рис. 15.3) выделяет шесть главных
инфекций, требующих профилактики: корь,
столбняк, коклюш, полиомиелит, туберкулез
и дифтерию.

Практическое исчезновение смертности от
заразных болезней в развитых странах вывело
среди ее причин на первые места другие патоло�
гии (рис. 15.1 и 15.2). Прежде всего это сердеч�
но�сосудистые (разд. 15.5) и онкологические
(разд. 7.9.5) заболевания. Их можно считать со�
временными эпидемиями, и общество еще не
научилось эффективно бороться с ними. Во
многих случаях эти патологии «самоиндуциро�
ваны» людьми. Однако некоторые серьезные
болезни в развитых странах обусловлены имен�
но благами цивилизации. Речь идет об увеличе�
нии продолжительности жизни и связанным
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Рис. 15.2. Причины смертности в Англии и Уэльсе
в 1851 и 1990 г. (данные за 1851 г. из Registar&General,
1855, England and Wales Report; данные за 1990 г.
Registar&General, 1992, Annual Abstract of Statistics
1992, HMSO, London, Table 2.20, p. 37.)



с ним повышением риска многих возрастных
патологий. Рак, например, чаще встречается
именно у пожилых людей.

На рис. 15.2 сравниваются причины смерт�
ности в Англии и Уэльсе в 1851 и 1990 годах. Ди�
аграммы наглядно демонстрируют изменения,
связанные с резким снижением числа случаев
инфекционных болезней.

15.2.1. Вакцинация

Роль вакцинации

Более 10 млн. человек в мире ежегодно умирает
от инфекционных заболеваний. Одно из наибо�
лее мощных средств борьбы с ними — вакцина�
ция, само появление которой стало важнейшей
вехой в истории медицины. Суть вакцинации
заключается в том, что здоровому человеку вво�
дят антигены болезнетворного организма (пу�
тем инъекции или перорально, т. е. путем про�
глатывания), для того чтобы иммунная система
«научилась» вырабатывать против него антите�
ла. В результате реакция на заражение оказыва�
ется столь быстрой, что возбудители гибнут, не
успев вызвать симптомов.

Чтобы вакцинация принесла стратегиче�
ский успех, она должна охватывать как можно

больше людей и продолжаться до тех пор, пока
соответствующая болезнь практически не ис�
чезнет. В Великобритании необходимости в
обязательной вакцинации нет, поскольку меди�
ко�санитарное просвещение обеспечивает доб�
ровольную вакцинацию большинства жителей.
Это не дает распространяться эпидемиям. Ло�
кальные вспышки заразных болезней при  не�
обходимости можно изолировать «карантинной
вакцинацией», т. е. вакцинировав всех, с кем
контактируют больные, и жителей окружающей
местности. Однако важно не терять бдительно�
сти. Например, после того как многие родители
в Британии перестали прививать своих детей от
коклюша, засомневавшись в безопасности вак�
цины, заболеваемость стала неуклонно расти.

Важно также принимать во внимание, что
заразные болезни не признают государствен�
ных границ, а значит, борьба с инфекциями,
кроме национальных программ, требует коор�
динационной международной политики. Про�
ведение ее — одна из главных задач ВОЗ.

Борьба с оспой

Самый большой успех вакцинации — полное
искоренение натуральной, или человеческой,
оспы. До конца 1960�х гг. ежегодная заболевае�
мость ею в 33 различных странах мира достигла
примерно 15 млн. случаев. ВОЗ начала борьбу
с этой инфекцией в 1956 г., а в 1977 г. в Сомали
был зарегистрирован последний больной. С тех
пор натуральная оспа практически исчезла. Ее
вирус еще хранится в специальных лабораториях
США и России, однако многие ученые полага�
ют, что все культуры вируса оспы надо уничто�
жить.

К факторам, обеспечивающим успех в борь�
бе с оспой, относятся следующие.

Вакцинация

1. Поверхностные антигены вируса оспы не
менялись, поэтому вакцина против них
на протяжении многих лет оставалась вы�
сокоэффективной. Иная картина имеет
место, например, при гриппе и малярии.
Возбудители этих заболеваний часто му�
тируют, т. е. меняют свой антиген. Это
позволяет им «обманывать» иммунную
систему, уже выработавшую антитела в
результате прошлой инфекции или вак�
цинации.
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Рис. 15.3. Смертность от кори, пупочного столбняка
(у новорожденных) и коклюша, а также заболевае&
мость полиомиелитом (зарегистрированные и пре&
дупрежденные вакцинацией случаи) в развивающихся
странах в 1990 г. (Work of WHO, Biennial Report
1992–3 (1994), WHO, Geneva.)



2. Для работы в тропических и субтропиче�
ских странах была создана термостабиль�
ная вакцина.

3. Легкий способ введения вакцины в орга�
низм (через небольшие царапины на ру�
ке) позволил быстро привлечь к вакцина�
ции большое количество медперсонала.

Эпидемиологический контроль

1. Зараженные люди легко распознавались.

2. Сообщавших о новых случаях заболева�
ния премировали.

Противоэпидемиологические мероприятия

1. Поголовная «кольцевая вакцинация» в
области, окружающей место вспышки
инфекции.

2. Обязательная изоляция больных.

3. Выявление всех, кто контактировал с за�
болевшими.

4. Ограничение на зарубежные поездки не�
привитых людей.

Все это потребовало активного международ�
ного сотрудничества и существенных финансо�
вых ассигнований.

Программы вакцинации

В некоторых странах вакцинация является обя�
зательной, однако в Великобритании она носит
рекомендательный характер. Родителям предла�
гают вакцинировать детей для защиты от разных
заболеваний (табл. 15.2.). Программы вакцина�
ции оказались особенно успешными при борьбе
с полиомиелитом и дифтерией (рис. 14.42), кото�
рые практически исчезли в развитых странах.
Например, с 1986 по 1991 г. в Великобритании
отмечено всего 13 случаев дифтерии и ни одного
летального исхода.

К 1984 г. в рамках программ ВОЗ по борьбе с
шестью опасными инфекциями (корь, коклюш,
столбняк, полиомиелит, туберкулез, дифтерия)
было иммунизировано около 50% всех детей на
планете, а к середине 1990�х гг. доля привитых
детей возросла до 80%. Согласно некоторым
оценкам, благодаря вакцинации с 1974 по 1984 г.
было спасено более 1миллиона жизней. Однако,
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Таблица 15.2. Рекомендуемые сроки иммунизации детей в Великобритании (Department of Health,
Immunisation against Infectious Diseases, 1992 НМSO)

2 мес. 3 мес. 4 мес. 1 год 4 года 10–13 лет 14 лет 14–15 лет

Дифтерия + + + – + – – –

Столбняк + + + – + – – +

Полиомиелит + + + – + – – +

Коклюш + + + – – – – –

Корь – – – +1 – – – –

Свинка – – – +1 – – – –

Краснуха – – – +1 – +2 – –

Haemophilus
influenzae B +4 +4 +4 +4 – – – –

(бактерия, 

вызывающая

респираторную

инфекцию)

БЦЖ – – – – – – +3 –

(туберкулез)

1 — Комбинированная вакцина против кори, краснухи и свинки, раньше вводившаяся в возрасте 2 лет.

2 — Только девочки.

3 — Только восприимчивым детям (если туберкулиновая проба отрицательна).

4 — Плюс одна доза в возрасте от 13 мес  до 4 лет.



несмотря на достигнутые успехи, к 1990 г. от пе�
речисленных инфекций ежегодно все еще уми�
рало около 3 млн. детей, а примерно 4,6 млн.
оставались не вакцинированными. Корь про�
должала уносить в год 1,4 млн. жизней (одна
смерть каждые 20 с), коклюш 490 000, а туберку�
лез — 450 000. Ежегодные расходы на проводи�
мые в рамках программы ВОЗ мероприятия со�
ставляют приблизительно 1,5 млрд. долл. США
(треть суммы предоставляется странам в виде
безвозмездной помощи).

Расширенная программа иммунизации ВОЗ
предусматривает, что к 2000 г. вакцинацией
против ряда бактериальных и вирусных инфек�
ций должно быть охвачено более 90% новорож�
денных во всем мире. В число болезней�мише�
ней включен гепатит B, а полиомиелит в бли�
жайшие годы планируется уничтожить.

Предстоит разработать некоторые важные
вакцины, например против малярии, лихорад�
ки Денге, сонной болезни, гельминтозов (гли�
стных инвазий), ВИЧ�инфекции, лепры (про�
казы) и др. Кроме того, на смену применяемым
сейчас должны прийти более эффективные и
безопасные препараты. Например, противохо�
лерная вакцина обеспечивает защиту только в
50% случаев, причем создаваемый иммунитет
относительно нестоек (см. разд. 15.3.1). В повы�
шении эффективности нуждается также вакци�
на от гриппа.

Типы вакцин

Разные типы вакцин описаны в разд. 14.9.5.
Споры по поводу относительных достоинств и
недостатков живых и убитых вакцин не утихают
много лет. Первые несомненно эффективнее,
но вводить их более рискованно. На масштабы
применения конкретной вакцины, а, следова�
тельно, эпидемиологический успех ее исполь�
зования, влияют многие факторы, включая
стоимость препарата, его безопасность, органи�
зацию здравоохранения и сознательность насе�
ления.

Производить и вводить вакцину можно раз�
ными способами. Например, в Великобрита�
нии для вакцинации против брюшного тифа
были разрешены три типа препаратов, содержа�
щие, соответственно:

1) убитые целые клетки (сейчас не использу�
ется);

2) полисахаридный экстракт из капсулы ти�
фозной бактерии (Salmonella typhi);

3) живой ослабленный штамм этой бакте�
рии.

Второй тип вакцины был разработан по�
следним (в 1992 г.), требует меньше всего доз и
в настоящее время считается предпочтитель�
ным.

Если в развитых странах при выборе вакци�
ны главный вопрос — ее безопасность, то в
странах третьего мира, вероятно, важнее ее сто�
имость и возможность охватить иммунизацией
максимум населения.

Относительно недавно стали производить
вакцины, используя методы генной инжене�
рии. Многие патогенные микроорганизмы не
поддаются культивированию вне их естествен�
ного хозяина. В таких случаях традиционный
метод приготовления антигенных препаратов
применить нельзя. Например, возбудитель си�
филиса — бледная спирохета (Treponema pal&
lidum) — и бактерия, вызывающая проказу
(Mycobacterium leprae), не размножаются in vitro
(вне тела человека), и, следовательно, получить
большое количество живой или убитой вакци�
ны из этих микроорганизмов нельзя. Альтерна�
тивный подход основан на технологии реком�
бинантной ДНК. Гены, кодирующие нужные
для вакцинации антигены, переносят из этих
возбудителей в легко культивируемых хозяев
(бактерию E.cоli, дрожжи или клетки млекопи�
тающих), которые становятся «фабриками» по
производству необходимого антигенного бел�
ка. Именно такая схема была использована для
получения вакцины против вирусного гепати�
та. Ген поверхностного антитела вируса гепа�
тита удалось идентифицировать, клонировать
и экспрессировать, встроив в чужую ДНК. Од�
нако не со всеми антигенами дело обстоит так
просто.

Безопасность и эффективность вакцин

Относительно безопасности и эффективности
вакцинации в обществе периодически возни�
кают споры. До 1986 г. в Великобритании было
введено 160 млн. доз живой аттенуированной
противокоревой вакцины, что обеспечило
прекрасную защиту населения. У 5–15% детей
на пятый день после прививки поднимается
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температура, а у одного из миллиона вакцини�
рованных развивается расстройство централь�
ной нервной системы (энцефалит). Если такого
рода побочные эффекты становятся достояни�
ем гласности, это может вызвать серьезные
опасения людей, и они начнут противиться
вакцинации. На самом же деле вероятность за�
болеть энцефалитом в результате противоко�
ревой прививки ниже шансов заболеть им по
неизвестной причине. Вакцина против коклю�
ша, содержащая убитых бактерий, тоже иногда
дает неврологические осложнения, выражаю�
щиеся в судорогах (1 случай на 100 000 доз) или
поражении головного мозга (1 случай на 
300 000 доз). Вакцины против кори и дифтерии
могут вызвать местные воспалительные реак�
ции и ларингит. Однако непривитые дети все
еще умирают от этих болезней, поэтому, при�
нимая решение относительно того, вакцини�
ровать ребенка или нет, родители обязаны
взвесить всю доступную информацию и осоз�
нать, что они берут на себя ответственность за
его судьбу.

15.3.  Инфекционные болезни
Инфекционные болезни вызываются организ�
мами, которые заселяют особей других видов и

живут в или на них, как паразиты. Возбудителей
таких заболеваний называют патогенами. Некото�
рые их примеры приведены в табл. 15.3–15.6. Бо�
лее подробно о холере, туберкулезе, малярии,
СПИДе, брюшном тифе, паратифе и сальмо�
неллезе будет рассказано в следующих разде�
лах.

Механизмы защиты человеческого орга�
низма от патогенов рассматривались в гл. 14
(см. разд. 14.8.5 и 14.9).

При обсуждении инфекционных болезней
обычно используют следующие термины.

Этиология — совокупность причин заболева�
ния.

Эпидемиология — совокупность факторов,
способствующих распространению забо�
левания у данной группы населения.

Возбудитель — организм (патоген), вызываю�
щий заболевание.

Переносчик — организм, с помощью кото�
рого возбудитель от зараженной особи
переносится к здоровой (того же или дру�
гого вида); например, малярийный ко�
мар — переносчик (но не возбудитель)
малярии.
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Таблица 15.3. Некоторые широко распространенные вирусные заболевания человека (разделены на
группы в зависимости от способа распространения)

Название Возбудитель Способ Симптоматика Тип вакцины
распространения

Убитый вирус (необ�
ходим правильный
подбор штамма�воз�
будителя)

Внезапное повышение
температуры, сопровож�
дающееся головной бо�
лью, болью в горле и
мышцах. Поражение
эпителия верхних дыха�
тельных путей, трахеи и
бронхов. Болезнь длится
неделю, но остаточные
явления могут сохра�
няться в течение месяца.
Не исключена вторичная
инфекция легких бакте�
риями, ведущая к пнев�
монии

Воздушно�капель�
ный

Один из миксовиру�
сов (ДНК�содержа�
щий вирус); три типа:
A, B и С  со штаммами
разной вирулентности

Грипп



196 Глава 15

Таблица 15.3. Продолжение

Название Возбудитель Способ Симптоматика Тип вакцины
распространения

* Последний случай заболевания зарегистрирован в октябре 1977 г. в Сомали; культура вируса хранится в нескольких лабо�

раториях.

Аттенуированный
вирус

В основном у детей. Ли�
хорадка с последующим
воспалением околоуш�
ных (слюнных) желез
(одно� или двусторон�
ним), длящимся около
10 сут. Могут поражаться
также семенники, яични�
ки и поджелудочная же�
леза. Воспаление семен�
ников у половозрелых
мужчин грозит стериль�
ностью

Воздушно�капель�
ный  (или при по�
падании  инфици�
рованной   слюны
в рот)

Один из парамиксови�
русов (РНК�содержа�
щий вирус)

Свинка 
(эпидемический
паротит)

Аттенуированный ви�
рус  (вносится  в цара�
пины на  коже); сейчас
вакцинацию не про�
водят,  поскольку   нет
опасности  заражения

Сильная лихорадка и ге�
нерализованные боли.
Поражение дыхательных
путей. Через два дня
сыпь, распространяюща�
яся на все тело. Вторич�
ная бактериальная ин�
фекция высыпаний при�
водит к глубоким язвам и
рубцам на коже

Воздушно�капель�
ный или при кон�
такте с отделяе�
мым из язв боль�
ного, его одеждой,
постельным бель�
ем и т.п. 

Вирус натуральной
оспы (ДНК�содержа�
щий вирус)

Оспа*

Живой или инакти�
вированный вирус
(внутримышечная
инъекция); эффек�
тивность невелика,
поскольку возбуди�
телями служат мно�
гие штаммы ринови�
руса

Раздражение носа и брон�
хов: насморк, чихание и
кашель. Обычно поража�
ются только верхние ды�
хательные пути. Возмож�
на вторичная бактериаль�
ная инфекция

Воздушно�капель�
ный

Многие вирусы, чаще
всего — риновирус
(РНК�содержащий ви�
рус)

Простуда (ОРЗ)
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Таблица 15.3. Продолжение

Название Возбудитель Способ Симптоматика Тип вакцины
распространения

Аттенуированный
вирус перорально,
обычно на кусочке
сахара

Лихорадка, головная боль
и ощущение тугоподвиж�
ности шеи, реже — других
частей тела. Двигательные
нейроны, связанные с
мышцами, гибнут, что
приводит к параличу и ат�
рофии последних (бывает
необходима искусствен�
ная вентиляция легких).
Большинство случаев па�
ралича приходится на де�
тей возрастом 4–12 лет,
но он возможен и у взрос�
лых

Воздушно�капель�
ный или через фе�
калии 

Полиовирус (один из
пикорнавирусов, отно�
сящихся к РНК�содер�
жащим вирусам); из�
вестно три штамма

Полиомиелит

Аттенуированный ви�
рус: прививают в ос�
новном девочкам, по�
скольку самые серьез�
ные осложнения воз�
никают при беремен�
ности

В основном у детей стар�
шего возраста и взрослых.
Поражаются дыхательные
пути, шейные лимфатиче�
ские узлы, глаза и кожа.
Небольшая лихорадка,
кожная сыпь, исчезающая
за три дня. Осложнения
редки, однако вероят�
ность слепоты, глухоты и
других серьезных пороков
у детей, рожденных жен�
щинами, болевшими в
первые четыре месяца бе�
ременности,  достигает
20%

Воздушно�капель�
ный

Рубивирус (РНК�со�
держащий вирус)

Краснуха

Аттенуированный
вирус

В основном у детей. Фа�
рингит, насморк, слезоте�
чение, кашель и лихорад�
ка. Во рту на щечной сли�
зистой белая сыпь (пятна
Коплика). Через два дня
красноватая сыпь на шее
около волос, затем рас�
пространяющаяся на все
тело. Выздоровление че�
рез неделю, но вирус мо�
жет поразить почки и го�
ловной мозг. Не исключе�
ны вторичные бактери�
альные инфекции

Воздушно�капель�
ный

Один из парамиксови�
русов (РНК�содержа�
щий вирус)

Корь
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Таблица 15.3. Продолжение

Название Возбудитель Способ Симптоматика Тип вакцины
распространения

Получена методами
генной инженерии

Инкубационный период
от 6 нед до 6 мес. Поража�
ется печень. Симптома�
тика напоминает грипп.
Кроме того, желтуха,
тошнота и тяжелая поте�
ря аппетита

Контакт с кровью
больного.
Возможно зараже�
ние  при  половом
акте

Один из ДНК�содер�
жащих вирусов

Гепатит В

НетЛабораторные признаки
инфекции, в частности
антитела к вирусу, одна�
ко симптоматика слабая
(увеличенные лимфати�
ческие узлы). Примерно
у 25% ВИЧ�положитель�
ных индивидуумов раз�
вивается СПИД�ассоци�
ированный комплекс,
включающий потерю ап�
петита и веса, лихорадку,
стойкий сухой кашель,
белые пятна на слизи�
стой и коже (кандидоз,
вызываемый грибом
Candida albicans), пнев�
монию, туберкулез и
другие болезни, вызван�
ные нарушением имму�
нитета

Контакт с биоло�
гическими жид�
костями больного
(особенно кровью),
кроме слюны.
Возможно зараже�
ние при половом
акте (гомо� и ге�
теросексуальном)

ВИЧ (вирус иммуно�
дефицита человека) —
один из ретровирусов
(РНК�содержащий ви�
рус)

СПИД
(синдром приоб�
ретенного имму�
нодефицита)

Аттенуированный
вирус (важна также
борьба с переносчи�
ками)

Лихорадка, головная боль,
боль в спине, тошнота, бо�
лезненность при надавли�
вании в эпигастральной
области («под ложечкой»).
Поражаются выстилка
кровеносных сосудов и
печень. На четвертый день
рвота с кровью и желчью
(в виде «кофейной гущи»).
Глаза желтеют. Кал чер�
ный из�за переваренной
крови

Укусы переносчи�
ков, в частности
комаров и клещей

Один из арбовирусов,
(РНК�содержащий
вирус), переносимый
членистоногими

Желтая
лихорадка
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Таблица 15.4. Некоторые широко распространенные бактериальные заболевания человека (разделе-
ны на группы в зависимости от способа распространения)

Название Возбудитель Способ Симптоматика Тип вакцины
распространения или антибиотик

Из антибиотиков
чаще всего пеницил�
лин и стрептомицин

Поражаются в основном
слизистые оболочки мо�
чеполовых путей. У муж�
чин — жжение и диском�
форт при мочеиспуска�
нии, позже — желтые
выделения. Лихорадка,
головная боль и общее не�
домогание. Могут инфи�
цироваться предстатель�
ная железа и придатки
семенника. Без лечения
возможно поражение сус�
тавов. У женщин со сто�
роны наружных половых
органов симптомов нет.
Поражаются главным об�
разом мочеиспускатель�
ный канал и шейка матки.
Оттуда инфекция распро�
страняется на маточные
трубы, которые заполня�
ются гноем. Это приводит
к бесплодию

Половой контактNeisseria gonorrhoeae
(грамотрицательный
кокк – «гонококк»)

Гонорея

Убитая бактерияВ основном у детей млад�
шего возраста. Приступы
сильного кашля, сопро�
вождаемые характерными
«ухающими» вдохами из�
за сужения дыхательных
путей

Воздушно�капель�
ный

Bordetella pertussis
(грамотрицательная
бацилла)

Коклюш

БЦЖ (аттенуирован�
ная бактерия). Сна�
чала делают туберку�
линовую пробу — нет
ли уже иммунитета.
Из антибиотиков ча�
ще всего стрептоми�
цин

Бактерии могут заражать
многие органы, но чаще
всего страдают легкие.
Потеря веса, кашель.
Мокрота может содержать
кровь

Воздушно�капель�
ный, питье молока
инфицированных
коров

Mycobacterium tubercu&
losis (палочковидный
актиномицет)

Туберкулез

ТоксоидБактерии заселяют слизи�
стые оболочки верхних
дыхательных путей. Ток�
син разносится кровью по
всему телу. Легкая лихо�
радка, фарингит, а затем
тяжелое поражение серд�
ца, нервной системы и
надпочечников

Воздушно�капель�
ный

Corynebacterium diphte&
riae (грамположитель�
ная бацилла)

Дифтерия
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Таблица 15.4. Продолжение

Название Возбудитель Способ Симптоматика Тип вакцины
распространения

ТоксоидБактериальные токсины
вызывают мышечные
спазмы в области рта и
шеи, распространяющие�
ся затем на все тело. Су�
дороги становятся таки�
ми сильными, что боль�
ной не может вздохнуть и
умирает от нехватки кис�
лорода

Раневая инфекцияClostridium tetani
(грамотрицательная
бацилла)

Столбняк 
(тетанус)

Убитый или жи�
вой (невирулентный)
штамм. Из антибио�
тиков чаще всего тет�
рациклины и хлорам�
феникол (важна также
борьба с перенос�
чиками)

Через 12–14 дней после
заражения головная боль,
боли в спине и ко�
нечностях. Кореподобная
сыпь в подмышках, на
кистях и предплечьях.
Развивается делирий, за�
тем кома. Возможно по�
ражение выстилки кро�
веносных сосудов, вы�
зывающее внутрисосу�
дистое свертывание кро�
ви. Смерть наступает от
токсемии, сердечной или
почечной недостаточ�
ности

Эпидемический
(вшиный): пере�
носчики вши. Эн�
демический (кры�
синый): перенос�
чик – крысиная
блоха (между кры�
сами распростра�
няется блохами и
вшами)

Rickettsia  spp. 
(внутриклеточные
паразиты)

Сыпной тиф

Из антибиотиков ча�
ще всего пенициллин

Хроническая, поражаю�
щая весь организм инфек�
ция. Инкубационный пе�
риод 2–4 нед. Сначала на
теле появляются безбо�
лезненные язвочки (твер�
дый шанкр), заживающие
за 3–8 нед. Через 6–8 нед
(вторичный сифилис)
поднимается температура,
и кожа покрывается сы�
пью. Больной наиболее
заразен. Третичный сифи�
лис уже не передается.
Сыпь исчезает, но по�
ражаются многие внут�
ренние органы; возможны
сердечные и психические
расстройства, слепота

Половой контактTreponema pallidum
(«бледная  
спирохета»)

Сифилис
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Таблица 15.4. Продолжение

Название Возбудитель Способ Симптоматика Тип вакцины
распространения

Вакцины нет. Из ан�
тибиотиков чаще всего
тетрациклины, но они
не очень эффективны
и обычно не применя�
ются

Поражается пищевари�
тельный тракт. Симптомы
(боль в животе, рвота и
понос), вызываемые дей�
ствием бактериальных
токсинов, могут разви�
ваться бурно и быстро
проходить

В основном с зара�
женной мясной
пищей (прежде
всего свининой и
птицей). Возмож�
но фекальное зара�
жение, как при хо�
лере

Salmonella spp. 
(грамотрицательные
бациллы)

Бактериальное
пищевое отрав�
ление (гастроэн�
терит, или саль�
монеллез)

Вакцины нет. Из ан�
тибиотиков чаще всего
тетрациклины

Бактериальные токсины в
кишечнике вызывают
боль в животе с кроваво�
слизистым поносом. Сим�
птомы появляются через 
2–3 дня после заражения

Как холераShigella dysenteriae
(грамотрицательная
бацилла)

Бактериальная
дизентерия (ши�
геллез)

Полисахарид, полу�
ченный из бактери�
альной капсулы. Есть
вакцина, полученная
методами генной ин�
женерии

Легкая лихорадка, слабая
боль в животе. Поражает�
ся пищеварительный
тракт, инфекция распро�
страняется на лимфу и
кровь, легкие, костный
мозг и селезенку. Лихо�
радка и боль усиливаются,
начинается понос. Воз�
можны изъязвление и
прободение кишечника.
Инкубационный период 
2–3 нед

Как холераSalmonellа  typhi
(= Salmonella  typhosa)
(грамотрицательная ба�
цилла)

Брюшной тиф

Убитые бактерии:
кратковременная и не
всегда эффективная
защита. Есть вакци�
на,полученная мето�
дами генной инжене�
рии. Из антибиоти�
ков чаще всего тетра�
циклин и хлорамфе�
никол

Бактериальные токсины
вызывают воспаление ки�
шечника, приводящее к
тяжелому поносу, с кото�
рым теряется так много
воды, что стул выглядит,
как «рисовый отвар».
Смерть наступает от обез�
воживания и потери ми�
неральных солей 

Фекальное зараже�
ние:
а) пища или вода,
загрязненные ка�
лом больного; 
б) предметы, за�
грязненные калом
больного; 
в) переносчики, на�
пример мухи, кон�
тактировавшие с
калом больного

Vibrio cholerae (грам�
отрицательный вибри�
он, т. е. микроб, напо�
минающий по форме
запятую) 

Холера

Токсины можно нейт�
рализовать антитокси�
нами

Через 24 ч рвота, запор,
паралич мышц и сильная
жажда. Смертность 50%

С зараженной пи�
щей

Clostridium botulinum
(анаэробная грамот�
рицательная бацилла)

Ботулизм
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Таблица 15.5. Некоторые широко распространенные заболевания человека, вызываемые простейши-
ми (протозойные инвазии)

Название Возбудитель Способ Симптоматика Профилактика
распространения и лечение

Цеце обитает в огра�
ниченной географи�
ческой области Аф�
рики, где существует
эндемичный очаг за�
ражения. Необходи�
ма защита от мух:
сетка на окнах и две�
рях, опрыскивание
скота; переселение
людей в безопасные
места. Лечение лю�
дей чаще всего пен�
тамидином

Увеличенные лимфатиче�
ские узлы, лихорадка, за�
тем увеличение селезенки
и печени. Позднее пара�
зит заражает нервную си�
стему, приводя к сонли�
вости и мышечным спаз�
мам

Укусы мухи цецеTrypanosoma bruceiАфриканский
трипаносомоз 
(сонная болезнь
у человека, нага�
на — у крупного
рогатого скота);
передается меж�
ду людьми и до�
машними живо�
тными

Соблюдение гигие�
ны во время приго�
товления и приема
пищи. Борьба с му�
хами. Приемлемой
химиопрофилакти�
ки неизвестно. Ле�
чение в основном
метронидазолом и
дилоксанида фуроа�
том

Кровавый понос, лихо�
радка, тошнота и рвота.
Возможен летальный ис�
ход

Фекальное зараже�
ние в основном
пищи и питьевой
воды, реже — при
личном контакте

Entamoeba histolyticaАмебиаз 
(амебная 
дизентерия)

Уничтожение кома�
риных личинок пу�
тем опрыскивания
водоемов инсектици�
дами или масляным
аэрозолем. Осуше�
ние мест выплода пе�
реносчиков. Защит�
ная одежда и репел�
ленты. Индивидуаль�
ная химиопрофилак�
тика в основном хло�
рохином, а лечение
чаще всего примахи�
ном

Спустя 10 дней после уку�
са сильная лихорадка.
Высокая температура дер�
жится постоянно или по�
является приступообраз�
но с разными интервала�
ми в зависимости от вида
паразита

Укусы комаров ро�
да Anopheles

Plasmodium spp.Малярия
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Таблица 15.6. Некоторые широко распространенные заболевания человека, вызываемые грибами 
(микозы)

Название Возбудитель Способ Симптоматика Профилактика
распространения и лечение

Выяснение и исклю�
чение предрасполага�
ющих факторов. Мест�
ные средства — фун�
гицидные лосьоны,
кремы или пессарии
(при влагалищной ин�
фекции). Амфотери�
цин перорально

Красные, воспаленные,
обычно зудящие пятна на
теле с выделениями или
беловатым налетом

Симптомы бывают
на коже, во рту,
влагалище, кишеч�
нике и т.п. Возбу�
дитель постоянно
присутствует на те�
ле, но вызывает за�
болевание только в
особых условиях,
например при ос�
лаблении иммуни�
тета или пониже�
нии кислотности
среды (во влагали�
ще во время бере�
менности, при ди�
абете и т. п.). Мла�
денцы заражаются
при контакте с
больной матерью
(так называемая
«молочница» на
слизистой рта)

Candida albicans
(дрожжеподобный
гриб)

Кандидоз

Местное нанесение
фунгицидных мазей.
Пероральный прием
антибиотика гризео�
фульвина

Сначала мелкие, посте�
пенно растущие шелуша�
щиеся пятна на волоси�
стой части головы с выпа�
дающими и сломанными
волосами. Чешуйки серо�
ватые, более толстые по
краям пятна, где образуют
его четкую границу

Очень заразное 
заболевание: при
контакте волос с
расческой, голов�
ным убором и т.п.
предметами, кото�
рыми пользовался
больной

Trichophyton spp.,
Microsporum spp.

Дерматомикоз
волосистой
части головы,
или стригущий
лишай

Дезинфекция полов в
общественных банях,
душах и бассейнах.
Избегание заражен�
ных индивидуумов.
Лечение — гризео�
фульвин (антибио�
тик) перорально

Мокнущая, шелушащая�
ся, трескающаяся кожа
между пальцами. Симпто�
мы в основном возникают
и держатся в жаркие ме�
сяцы

Через влажный
пол в бассейнах,
банях и т. п.

Trichophyton mentagro&
phytes

Эпидермофития
стопы



Инкубационный период — время с момента за�
ражения до появления первых симптомов
заболевания.

Инфекционный период — время, на протяже�
нии которого больной может заражать
здоровых.

Носитель — индивидуум, у которого болезнь
не проявляется, но возбудитель присутст�
вует и способен передаваться здоровым
особям.

Регистрируемая болезнь — болезнь, о всех слу�
чаях которой врачи должны сообщать го�
сударственным органам здравоохранения
в связи с опасностью эпидемии (напри�
мер, холера, туберкулез, полиомиелит).

Эпидемия — быстрое распространение болез�
ни среди большого числа индивидуумов с
последующим ее «исчезновением».

Пандемия — эпидемия, охватывающая целый
континент или даже всю планету.

Эндемия — болезнь, постоянно регистрируе�
мая у некоторой части населения в дан�
ном регионе.

Симптомы объективные — признаки заболева�
ния, которые врач может обнаружить при
обследовании пациента, например сыпь
или высокая температура.

Симптомы субъективные — признаки заболе�
вания, выявляемые самим пациентом,
например головная боль или тошнота.

Симптоматика — совокупность субъективных
и объективных симптомов.

Профилактика — меры, предупреждающие
появление болезни, например вакцина�
ция, соблюдение гигиены, очистка сточ�
ных вод.

Лечение — меры, направленные на уничто�
жение возбудителя в организме больного
или облегчение симптомов, например
применение антибиотиков.

15.3.1. Холера

Холера — классический пример болезни, возбу�
дитель которой передается с водой. Она энде�
мична в ряде регионов Азии и особенно часто
встречается в Индии. Время от времени эпиде�
мии распространяются на другие части света,

как было, например, в Перу в 1992 г., когда
вспышка холеры впервые в XX столетии воз�
никла в Южной Америке. В 1991 г. во всем ми�
ре зарегистрировано полмиллиона случаев
заболевания, 16 000 из которых привели к
летальному исходу. Совершенствование мето�
дов лечения существенно снизило смертность
от холеры, но она все еще остается серьезной
угрозой для человечества. До появления эффек�
тивных антибиотиков эта болезнь уносила
огромное число жизней. Так, во время эпиде�
мии 1832 г. от нее погибло полмиллиона жите�
лей Нью�Йорка.

Пути распространения и симптоматика

Холеру вызывает бактерия изогнутой формы,
напоминающая под микроскопом запятую, —
холерный вибрион (Vibrio cholerae). Главный ис�
точник заражения — вода, загрязненная фека�
лиями больных или бессимптомных носителей
патогена. Типичная картина заболевания разви�
вается примерно у половины людей, заражен�
ных вибрионом; остальные становятся бактери�
оносителями. Состояние носительства редко
распознается, такие люди не изолируются от об�
щества и их содержащие возбудителя фекалии
(кал) представляют особую опасность для окру�
жающих. Питье загрязненной воды, купание в
ней или мытье рук, загрязнение пищи и предме�
тов обихода — самый распространенный путь
распространения инфекции. Не исключено и
прямое загрязнение продуктов фекалиями при
несоблюдении требований гигиены.

Хотя холерный вибрион выживает в окружа�
ющей среде, размножается он только в кишеч�
нике человека, выделяя при этом сильный ток�
син, который вызывает тяжелое поражение
слизистой и водянистый стул.

Главный симптом холеры — диарея (понос).
Стул напоминает по внешнему виду рисовый
отвар. За день организм теряет до 15 л воды.
Обычны также боль в животе и рвота. Лихорад�
ка (т. е. «жар», повышение температуры) отсут�
ствует; наоборот, кожа на ощупь холодная и
влажная. При отсутствии адекватной терапии
быстро происходит обезвоживание (дегидрата�
ция) организма, приводящее к смерти больного.

Если не соблюдаются правила гигиены,
в частности фекалии не изолируются от окру�
жающей среды канализационной системой и
не проходят в дальнейшем обезвреживающей

204 Глава 15



обработки, то один больной может заразить це�
лый населенный пункт. В 1 мл его испражнений
содержится до 100 млн. холерных вибрионов.
Большую опасность создают также бессимп�
томные бактерионосители или невыявленные
больные со слабой симптоматикой, которые
могут беспрепятственно заносить инфекцию
в новые регионы.

Лечение и профилактика

Основная причина смерти от холеры — обезво�
живание, поэтому главное лечебное мероприя�
тие — восполнение запасов воды и минеральных
солей в организме. В местах вспышек болезни,
например в лагерях беженцев, применяется де�
шевый и быстрый метод пероральной (осущест�
вляется через рот) регидратации — с помощью
стандартного водного раствора солей и сахара
(рис. 15.4). Больной должен выпивать его в пол�
тора раза больше объема выделяемых жидких
фекалий. Кроме того, регидратационный рас�
твор можно вводить капельно через вену.

Различные антибиотики, например тетра�
циклины и хлорамфеникол, убивают возбуди�
теля и ослабляют симптомы диареи. Хлорамфе�
никол эффективен против резистентных (ус�
тойчивых) к тетрациклину штаммов (разновид�
ностей) холерного вибриона.

В 1849 г. доктор Джон Сноу, пытаясь дока�
зать, что причина опустошительной эпидемии
холеры в Лондоне — вода, отключил основной
источник водоснабжения в районе трущоб,
(попросту говоря, снял рукоятку с водозабор�
ной колонки). Эпидемия сразу прекратилась.
Однако властей этот случай не убедил. Во вре�
мя следущей эпидемии в 1854 г. Сноу показал,
что холерой заражаются в основном жители
мест, берущие воду из низовьев Темзы. Выше
по течению, где река чище, люди почти не бо�
лели. В 1875 г. был принят Закон об обще�
ственном здравоохранении, требующий очи�
стки канализационных стоков и питьевой
воды, а уже с 1893 г. все случаи холеры в Вели�
кобритании вызывались возбудителями, зане�
сенными из�за границы.
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Рис. 15.4. Листовка ЮНИСЕФ, призывающая к благотворительности и указывающая, что пакетик готовой
к разведению смеси солей для регидратационного раствора стоит всего 7 пенсов. Эти пакетики можно исполь&
зовать не только при холере, но и при тяжелом поносе любой этиологии. Надпись в верхней части листовки гла&
сит: «Соли для пероральной регидратации спасают детей во время руандийского кризиса».



Введение во всех индустриальных странах эле�
ментарных гигиенических правил, включающих
организацию вывоза бытовых отходов в специ�
ально отведенные места и устройство туалетов с
водосливом и канализационной системой, сдела�
ло крупные города намного чище. К 1900 г. про�
должительность жизни в Британии значительно
увеличилась, а заболеваемость всеми заразными
болезнями (не только холерой) снизилась.

Холера относится к пяти эпидемическим бо�
лезням, все случаи которых должны обязатель�
но регистрироваться штаб�квартирой ВОЗ в
Женеве. В ответ на поступающие сообщения
срочно принимаются международные меры,
препятствующие распространению инфекции.
Они включают введение карантина в зоне, где
отмечена вспышка заболевания.

Ключевые меры борьбы с холерой следующие:

1. Снабжение людей чистой питьевой водой.

2. Адекватная очистка коммунальных сто�
ков и поддержание чистоты в населенных
пунктах.

3. Соблюдение правил личной и обществен�
ной гигиены, особенно при обращении
с пищей (например мытье рук после посе�
щения туалета и перед едой).

4. Санитарно�гигиеническое просвещение
населения.

5. Вакцинация, рекомендуемая тем, кто
посещает эндемичные холерные области
и живет там. Вакцина содержит убитые
нагреванием вибрионы. Она эффектив�
на лишь в 40–60% случаев, а искусствен�
ный иммунитет сохраняется примерно
3–6 месяцев. Однако повторная вакци�
нация (бустер�доза) быстро вызывает
иммунологический ответ и обеспечивает
защиту при вспышке эпидемии. Ведутся
работы по созданию вакцины методами
генной инженерии. Для этого необходи�
мо идентифицировать и клонировать ге�
ны, кодирующие синтез токсина. Еще
один многообещающий подход — полу�
чение низковирулентного (ослабленно�
го, или аттенуированного) штамма виб�
риона, у которого один или два гена ток�
сичности отсутствуют.

6. Борьба с мухами, являющимися механи�
ческими переносчиками фекальных час�
тиц на пищу.

7. Изоляция больных и повышенные меры
предосторожности при контакте с их ка�
ловыми и рвотными массами.

8. Выявление бактерионосителей и недопу�
щение их к работе на предприятиях об�
щественного питания.

9. Немедленный анализ кала всех больных
с диареей на присутствие холерного виб�
риона и при его обнаружении срочное
применение эффективных антибиотиков.

10. Химиопрофилактика всех тесно контак�
тировавших с больными холерой для
уничтожения возможно попавших в их
организм возбудителей и вакцинация жи�
телей местности, где зарегистрирована
вспышка инфекции.

В 1970�х гг. было обнаружено, что холерный
вибрион способен проникать в микроскопиче�
ские водоросли и, инцистируясь там, пребывать
в состоянии покоя месяцами и даже годами.
С тех пор были отмечены многочисленные
вспышки холеры в приморских областях Ин�
дии, Южной Америки и Юго�Восточной Азии.
Оказалось, что их вызывал новый штамм Vibrio
cholerae, впервые выявленный в Индонезии
в 1961 г. Он характеризовался большей виру�
лентностью, чем классический возбудитель,
и, как выяснилось, был способен выживать
в морской воде и, следовательно, мигрировать
по океану между континентами. Миграции
способствует загрязнение морей канализацион�
ными стоками: их питательные вещества стиму�
лируют рост планктонных водорослей, вместе
с которыми, возможно, и происходит распро�
странение инфекции. 

15.3.2. Туберкулез

Туберкулез — одно из первых ставших извест�
ным человеку смертельных заболеваний. Его
признаки выявлены у скелетов людей, живших
еще в позднем каменном веке (неолите). На
рис. 15.5 приведена смертность от туберкулеза
в Англии и Уэльсе в период с 1836 по 1970 год.
В XIX веке он был одной из основных причин
гибели людей, а в Англии и Уэльсе — главной:
каждый пятый там умирал от этой болезни.
К 1990 г. смертность детей от туберкулеза в раз�
витых странах упала до менее 1 случая на 1 млн.,
но во всем мире им продолжают болеть как ми�
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нимум 30 млн. человек, из них 95% — в развива�
ющихся странах. Ежегодно эта болезнь уносит
до 3 млн. жизней, а примерно каждый третий на
планете является бессимптомным носителем ее
возбудителя.

В начале 1990�х гг. ВОЗ объявила туберкулез
глобальной угрозой, поскольку число случаев
этого заболевания в развитых странах, включая
Британию, вновь начало расти параллельно по�

вышению резистентности патогена к лекарст�
вам. В 1992 г. в Англии было зарегистрировано
5802 вновь выявленных больных, а во всем ми�
ре ежегодно число новых случаев достигает 
8 млн. В 1993 г. куратор противотуберкулезной
программы ВОЗ доктор Кочи заявил: «Туберку�
лез вышел из�под контроля во многих регионах.
Этой болезни, методы профилактики и лечения
которой давно известны, не уделяется должного
внимания, и ни одна страна от нее не защище�
на». Глобальное распределение смертности от
туберкулеза и заболеваемости им показано на 
рис. 15.6.

Болезнь вызывается бактерией Mycobacte&
rium tuberculosis из группы актиномицетов (по�
добно грибам они образуют гифы). Ее открыл
Роберт Кох в 1882 г., откуда устаревшее назва�
ние микроорганизма — «палочка Коха». Иногда
его также называют туберкулезной бациллой
(бацилла — это любая палочковидная бакте�
рия), но правильнее все же «туберкулезная ми�
кобактерия». Этот патоген способен поражать
многие органы, но самая распространенная
форма заболевания — туберкулез легких. Изве�
стны два опасных для нас штамма — человече�
ский и коровий (иногда его считают особым ви�
дом M. bovis). Последний поражает в основном
крупный рогатый скот и может попасть в моло�
ко. Он очень стоек и долгое время сохраняет ви�
рулентность в молочных продуктах. В прошлом
коровий штамм, помимо падежа скота, вносил
значительную долю в заболеваемость и смерт�
ность среди людей, особенно детей. Однако
сейчас все молоко в Великобритании получают
от коров, прошедших так называемую туберку�
линовую пробу, которая удостоверяет отсутст�
вие у них возбудителя. Кроме того, молоко пе�
ред поступлением в продажу обеззараживается
путем пастеризации, стерилизации или «ульт�
равысокотемпературной» обработки (UHT).
Эти методы уничтожают как минимум 99% всех
бактерий, включая патогенные. Таким образом,
в развитых странах туберкулез крупного рогато�
го скота опасности для людей уже не представ�
ляет.

Пути распространения и симптоматика

Туберкулез легких передается воздушно�ка�
пельным путем, т. е. человек инфицируется,
вдыхая воздух вместе с капельками слюны
больного. Туберкулезная микобактерия гораздо
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Рис. 15.5. Динамика смертности от туберкулеза лег&
ких в Англии и Уэльсе за период с 1838 по 1970 гг.

Рис. 15.6. Новые случаи возникновения туберкулеза и
смертность от него в некоторых регионах мира в
конце восьмидесятых годов XX в. (Из World Health
Organisation, 1989/90.)



менее вирулентна, чем возбудители обыкновен�
ной простуды, и для заражения необходим дли�
тельный контакт между людьми. Она выдержи�
вает высыхание, поэтому накапливается и дол�
гое время сохраняется в воздухе и пыли жилых
помещений. Именно поэтому болезни подвер�
жены в основном  те, кто живет в перенаселен�
ных условиях. Типичные места распростране�
ния туберкулеза — лагеря беженцев и военно�
пленных, ночлежки для бездомных и тюремные
камеры. В этих условиях восприимчивость к не�
му усиливается также в связи с неполноценным
питанием и присутствием других инфекций,
что в совокупности ослабляет иммунную систе�
му организма.

Туберкулез способен поразить почти любой
орган, но гораздо чаще всех прочих страдают
легкие. В прошлом  легочную форму туберку�
леза называли «чахоткой», поскольку больной
на глазах «чахнет», т. е. худеет и слабеет. Исход
заболевания зависит от целого ряда факторов,
включая возраст человека, качество его пита�
ния (обычно это связано с его социальным по�

ложением), состоянием иммунной системы.
Иммунитет к туберкулезу развивается в ре�
зультате слабой инфекции или вакцинации
(см. ниже).

Болезнь часто заявляет о себе неспецифиче�
скими симптомами типа потери аппетита, исху�
дания и сильной потливости. На ранних стади�
ях туберкулез, как правило, незаметен и может
быть случайно обнаружен при рентгенографии
грудной клетки, или флюорографии (рис. 15.7).
Болезнь начинается с очагов воспаления в лег�
ких, ведущих к образованию там узелковых руб�
цов или отмиранию тканей и возникновению
на их месте полостей (каверн). Они расширяют�
ся и множатся, приводя в конечном итоге к ха�
рактерной клинической картине — кашлю,
кровохарканью, болям в груди, одышке, кото�
рые сочетаются с лихорадкой, потливостью, по�
терей аппетита и веса.

Лечение и профилактика

Эффективное лекарство против туберкулеза —
антибиотик стрептомицин — появилось только
в 1947 г. Массовая вакцинация началась в Вели�
кобритании в 1954 г. Снижение заболеваемо�
сти, наблюдавшееся и раньше, было связано
главным образом с улучшением условий жизни,
в первую очередь — жилищных. Вакцинация
ускорила это снижение (рис. 15.5), и в 1970 г. от
туберкулеза в Британии умерло всего 1526 чело�
век.

ВАКЦИНАЦИЯ. Появлением эффективной про�
тивотуберкулезной вакцины мир обязан фран�
цузским ученым Альберту Кальмету и Камилю
Герену. По их фамилиям препарат называется
«Bacille Calmette–Guerin», или сокращенно
BCG, а по�русски — «вакцина БЦЖ». Еще в
1921 г. они получили аттенуированные (ослаб�
ленные, низковирулентные) штаммы туберку�
лезной микобактерии, пригодные для активной
иммунизации. Перед прививкой важно прове�
рить, не болеет ли человек в настоящий момент
и нет ли у него уже приобретенного иммуните�
та. Для этого с помощью специального инстру�
мента (колечка из шести коротких иголок) в ко�
жу вводят белок туберкулин, выделенный из
убитых микобактерий1. Если антител к нему у
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Рис. 15.7. Рентгенограмма грудной клетки больного
туберкулезом легких. Нормальное легкое было бы од&
нородно темным. Светлые пятна на темном фоне со&
ответствуют инфицированным участкам.

1 В нашей стране широко применяется также про�
ба Манту, при которой туберкулин вводят в кожу
обычным шприцем. — Прим. перев.



человека нет, характерной реакции не отмеча�
ется (туберкулиновая проба отрицательна); при
наличии антител на месте инъекции кожа крас�
неет, образуется припухлость (положительная
туберкулиновая проба). Это означает, что им�
мунитет сформировался естественным путем и
вакцинация не нужна.

Многолетние наблюдения за 50 000 изна�
чально здоровых детей показали, что в группе
невакцинированных распространенность ту�
беркулеза составляет 1,91/1000, а в группе, про�
шедших вакцинацию, — 0,4/1000, причем ис�
кусственный иммунитет сохраняется более 
10 лет. Сейчас вакцинацию проводят детям
12–14 лет (табл. 15.2). Туберкулиновые пробы в
этом возрасте оказываются положительными
примерно в 10% случаев. Таким детям назнача�
ют стандартную флюорографию, чтобы прове�
рить, нет ли у них активного туберкулеза. Обна�
руживается он очень редко.

АНТИБИОТИКИ. Эффективного лекарства от ту�
беркулеза не знали до 1943 г., когда был открыт
антибиотик стрептомицин. После этого заболе�
ваемость стала заметно снижаться (рис. 15.5).
Такая тенденция сохранялась до середины
1980�х гг., чему способствовало появление дру�
гих антибиотиков, в частности рифампицина и
изониазида. К этому времени в западных стра�
нах более 80% всех больных активным туберку�
лезом составляли люди старше 60 лет.

Повышение заболеваемости

После 1980 г. болезнь стала распространяться на
все более молодые возрастные группы, дойдя до
людей 25–30 лет. С 1980 по 1986 гг. пять различ�
ных исследований в США продемонстрировали
корреляцию между ростом числа бездомных и
заболеваемостью туберкулезом среди молодого
населения. К 1985 г. стало ясно, что причиной
болезни во многих случаях являются новые му�
тантные штаммы микобактерий, резистентные к
лекарствам. Если в 1986 г. штаммы, устойчивые
к изониазиду и рифампицину, вызывали 0,5%
случаев туберкулеза, то в 1991 г. эта цифра соста�
вила уже 3%, а в 1994 г. — 6,9%. Главными факто�
рами, способствовавшими этому, были слишком
короткие курсы лечения, не убивавшие всех ми�
кобактерий, и невыполнение пациентами пред�
писаний врачей. Полный курс лечения длится
6–8 месяцев и требует ежедневного приема не�
скольких таблеток. Речь идет о сочетании

трех–четырех антибиотиков, снижающих веро�
ятность выживания штаммов, резистентных к ка�
кому�либо из них. Проблема заключается в том,
что самочувствие больных улучшается через не�
сколько недель, и они самовольно прекращают
лечение. Бороться с этим явлением трудно не
только в развивающихся странах, но и в США,
ведь большинство больных туберкулезом — это
бездомные. В результате в некоторых регионах
эта болезнь вновь принимает форму эпидемии.

С самого начала эпидемии СПИДа стала вы�
являться корреляция между ВИЧ�носительством
и туберкулезом (разд. 15.3.4). Однако, несмотря
на предупреждения ВОЗ относительно связи
между ВИЧ и этой болезнью, в США и Западной
Европе долгое время продолжали считать повы�
шенный риск туберкулеза у ВИЧ�инфицирован�
ных проблемой исключительно третьего мира.
Туберкулез действительно начал быстро распро�
страняться в Африке, причем ВИЧ�пациентам
плохо помогали дешевые средства против него —
тиацетазон и стрептомицин. К 1990 г. работники
здравоохранения в ряде африканских стран зая�
вили о своем бессилии справиться с эпидемией.

Новые резистентные к лекарствам штаммы
микобактерий быстро распространяются и де�
монстрируют явную взаимосвязь с ВИЧ�ин�
фекцией. Больные СПИДом очень легко зара�
жаются туберкулезом, смертность от которого
достигает у них 90–100%. Рост заболеваемости
им в некоторых европейских странах отражен в
табл. 15.7. Прослеживается ее прямая корреля�
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Таблица 15.7. Рост заболеваемости туберкуле-
зом в развитых странах по данным ВОЗ (World
Heith Organisation, Press Release June 17,1992)

Страна Период Рост, %

Швейцария 1986–1990 33

Дания 1984–1990 31

Италия 1988–1990 28

Норвегия 1988–1991 21

Ирландия 1988–1990 18

Австрия, 1988–1990 17

Финляндия 1988–1990 17

США 1986–1991 12

Нидерланды 1987–1990 9,5

Швеция 1988–1990 4,6

Великобритания 1987–1990 2,0 

Франция, Германия,

Бельгия 1987–1991 0



ция с распространением резистентных штам�
мов возбудителя и ВИЧ�инфекции.

Отчет 1996 г. о заболеваемости туберкулезом
в Эдинбурге за период 1988–1992 гг. демонст�
рирует следующее:

1) среди людей старше 65 лет число случаев
возросло на 4,1%;

2) среди тех, кто моложе, такое увеличение
составило 12,6%.

Туберкулез у людей старшего возраста — до�
вольно часто результат реактивации болезни,
перенесенной в детстве или в юности. И у
пожилых и у молодых рост заболеваемости в ка�
кой�то мере обусловлен повышением резистен�
тности туберкулезных микобактерий к антиби�
отикам.

Число случаев туберкулеза увеличивается  и
в связи с иммиграцией. Например, в районах
Великобритании, густо заселенных недавними
выходцами из бывших колоний, рост заболева�
емости на 25% выше, чем в местах, где преобла�
дает коренное население.

Для более успешного лечения туберкулеза
ВОЗ ввела систему строго контролируемого
приема медикаментов. Медицинский работник
лично дает больному таблетки и следит, чтобы
он их принял. Лечение, продолжающееся в та�
кой форме 6–8 мес, приводит к выздоровлению
более, чем в 85% случаев.

15.3.3. Малярия

Во все периоды истории человечества  малярия
была и остается одной из самых страшных бо�
лезней. Несмотря на все попытки искоренить
ее, она до сих пор ежегодно уносит множество
жизней, причем с 1970�х гг. стала встречаться
чаще. Каждый год в мире регистрируется при�
мерно 200–300 млн. новых больных и около
1,5 млн. летальных исходов, из которых более
двух третей — в Африке. Малярия особенно
распространена там к югу от Сахары. Также
она отмечается в Азии и Латинской Америке 
(рис. 15.8). Раньше это заболевание было обыч�
ным также в Европе и Северной Америке: от
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Рис. 15.8. Глобальное распространение малярии. (Из ‘The Work of WHO’ Biennal Report, 1992–93, fig 14.4, WHO,
Geneva (1994).)



нее умерли такие известные люди, как Оливер
Кромвель и мореплаватель сэр Уолтер Рэли.

Малярия — хороший пример связи рас�
пространения заразных болезней с социаль�
ными, экономическими и биологическими
факторами.

Пути распространения и симптоматика

Возбудители малярии — паразитические про�
стейшие из рода плазмодиев (Plasmodium). Па�
тогенны четыре вида, но большинство случаев
связаны с двумя из них. P. vivax встречается в
субтропиках и вызывает так называемую трех�
дневную лихорадку; P. falciparum распространен
шире, дает больший процент летальных исхо�
дов и обусловливает тропическую малярию. Из
многочисленных болезней, распространенных
на африканском континенте, именно эта уно�
сит максимальное число человеческих жизней.

Малярию переносят комары из рода Ano&
pheles, сами являющиеся паразитами, поскольку
их самки питаются человеческой кровью. При
укусе комара плазмодий из его слюнных желез
проникает в организм человека. Комары — об�
лигатные (обязательные) переносчики малярии,
т. е. заражение ею в их отсутствие возможно раз�
ве что при переливании крови больного или че�
рез грязные шприцы у наркоманов.

В кровь человека попадает бесполая стадия
плазмодия — спорозоит. Спорозоиты быстро
покидают сосуды и проникают в разные клетки
и ткани главным образом в клетки печени. Там
они размножаются, образуя огромное количе�
ство мерозоитов. Те в свою очередь внедряются
в эритроциты крови. Питаясь ими, они растут и
размножаются. При этом эритроциты разруша�
ются, новое поколение мерозоитов заражает
следующие и т. д. Многократные деления плаз�
модиев приводят к тому, что в крови оказыва�
ются миллионы паразитов. Некоторые из них
превращаются в мужские и женские гаметоци�
ты (половые формы).

Когда кровь больного попадает в желудок
комара, гаметоциты не перевариваются, а пре�
вращаются в разнополые гаметы. Их слияние
дает зиготу, которая проникает в стенку желуд�
ка комара и разрастается в ооцисту, образую�
щую с внешней стороны желудка  выпячивание.
Множественное деление ооцисты дает спорозо�
иты. Они выходят в кровь (гемолимфу) насеко�
мого и из нее проникают в его слюнные железы.

Люди, живущие в эндемичных по малярии
регионах и выжившие после нескольких при�
ступов малярии, приобретают к ней определен�
ную устойчивость. У тех же, кто столкнулся
с инвазией впервые, болезнь протекает очень
тяжело. Через 10–35 дней инкубационного
периода температура резко поднимается до
40,6–41,7 °С. Жар сопровождается головной
болью, тошнотой и ломотой во всем теле. Затем
больной начинает сильно потеть, и температура
падает. Печень при прощупывании (пальпа�
ции) болезненна.

При заражении P.vivax такие приступы име�
ют место раз в три дня и совпадают с массовым
выходом из эритроцитов очередного поколения
мерозоитов и токсичных продуктов их жизнеде�
ятельности. Клиническая картина часто ослож�
няется в результате множественной инвазии.

P. falciparum способен вызывать так называ�
емую злокачественную (церебральную) маля�
рию, при которой лихорадка сопровождается
тяжелыми осложнениями. Наиболее распрост�
раненные из них — судороги и кома, которые
развиваются в результате накопления паразитов
в сосудах головного мозга. К другим обычным
осложнениям относятся почечная недостаточ�
ность и пневмония. Малярия, вызванная P. fal&
ciparum, может за два�три дня убить человека.

Профилактика и лечение

Людям, планирующим поездки в эндемичные
очаги малярии, рекомендуется химиопрофи�
лактика, т. е. предупреждение болезни с
помощью лекарств. Обычно для этой цели ис�
пользуются хлорохин или мефлохин, которые
надо принимать раз в неделю до и во время пре�
бывания в опасной зоне, а потом еще шесть не�
дель. Из других лекарственных средств хорошие
результаты дают прогуанила гидрохлорид и пи�
риметамин. Эффективность всех этих препара�
тов снизилась из�за развития у плазмодиев
резистентности к ним. Так, P. falciparum в на�
стоящее время устойчив в большинстве энде�
мичных очагов малярии, включая Латинскую
Америку, Восточную Африку и Юго�Восточ�
ную Азию. И хотя новые препараты от малярии
разрабатываются, фармацевтические фирмы не
расширяют их производство, поскольку основ�
ные потребители этих средств — развивающие�
ся страны, от которых больших прибылей ожи�
дать не приходится.
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Препараты фанзидар и лариам на основе
мефлохина эффективны против резистентных
к хлорохину плазмодиев. Однако мефлохин
может давать неприятные побочные эффекты,
такие как тошнота, рвота, головокружение,
головная боль, боль в животе, понос и даже
психические расстройства. Кроме того, уже
сейчас половина случаев малярии в Таиланде
не поддается лечению мефлохином, хотя это
средство было разработано в 1985 г. Снова рас�
тет интерес к традиционному лекарству — хи�
нину, но и к нему плазмодии все менее чувст�
вительны.

Помимо медикаментов определенную защи�
ту от малярии обеспечивает изоляция от пере�
носчиков (комаров) с помощью максимально
закрывающей тело одежды, сеток, пологов над
кроватями (рис. 15.9), которые сейчас пропи�
тывают инсектицидами и т. п.

Препараты можно вводить в организм не
только перорально (глотая таблетки), но и пу�
тем инъекций. В этом случае концентрация ле�
карства в крови будет выше, а значит, его воз�
действие на паразитов окажется сильнее.

Искоренение малярии

В 1955 г. ВОЗ выступила с программой искоре�
нения малярии во всем мире. На это были выде�
лены крупные суммы, которые использовались
в следующих направлениях.

1. Осушение стоячих водоемов. Личинки ма�
лярийных комаров развиваются в непро�
точной воде, поэтому осушение стоячих
водоемов приводит к уничтожению мест
выплода переносчиков. Однако это ме�
роприятие слишком дорогое и не очень
эффективное, поскольку в сельской мес�
тности неизбежно присутствуют пруды,
оросительные каналы и другие открытые
резервуары с водой, уничтожать которые
недопустимо.

2. Борьба с личинками и куколками комаров.
Личинки и куколки переносчиков живут
в воде и получают кислород через дыха�
тельные трубки, выступающие над ее
поверхностью. Если перекрыть доступ
воздуха, насекомые погибнут. Самый
простой способ добиться этого — залить
водоем тонким слоем маслянистой жид�
кости (например, нефти). Этот метод
хорошо зарекомендовал себя в Бразилии
еще в 30�е гг. и позволил к 1940 г. ликви�
дировать Anopheles gambiae.

3. Борьба со взрослыми комарами. Для борьбы
со взрослыми насекомыми в жилых по�
мещениях периодически разбрызгивают
инсектициды. Если проводить регуляр�
ные и тщательные обработки в течение
трех лет, то можно прервать цикл чело�
век–комар–человек в целом районе, по�
скольку передача P.vivax и P. falciparum от
зараженных людей к здоровым будет не�
возможна.

Борьба с малярией требует больших матери�
альных затрат. Однако реализация этой про�
граммы уже позволила практически искоренить
малярию в Чили, ряде стран Европы (Кипр,
Франция, Италия, Нидерланды и др.), Азии
(например в Сингапуре) и США. Большая рабо�
та в этом направлении ведется и в Африке, од�
нако до полной ликвидации болезни во всем
мире еще очень далеко.

Искоренению малярии мешают многие
факторы. Прежде всего, это беспрепятствен�
ная миграция комаров�переносчиков из одних
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Рис. 15.9. Мальчик спит под сетчатым пологом, оп&
рысканным инсектицидом. Это одна из мер защиты
от укусов малярийных комаров.



регионов в другие. Миграции населения в по�
исках работы, сведение лесов или освоение
новых земель также способствуют распростра�
нению болезни и даже возникновению эпиде�
мий (рис. 15.8). Такое наблюдается, например,
на Мадагаскаре, в Эфиопии и Шри�Ланке.

Еще один фактор, препятствующий искоре�
нению малярии на планете — развитие у кома�
ров резистентности к инсектицидам. В 1952 г. в
Греции, Панаме и США были обнаружены
первые устойчивые к ДДТ особи. Во многих
странах инсектицидные обработки уже не при�
носят желаемого результата. Кроме того, вызы�
вает беспокойство продвижение таких стойких
ядохимикатов, как ДДТ и диэлдрин, по пище�
вым цепям, приводящее к накоплению этих ве�
ществ в организмах млекопитающих и птиц
(гл. 10). Отрицательные последствия этого яв�
ления очевидны. ДДТ очень медленно разру�
шается в почве и болотном торфе, где может
быть обнаружен даже спустя 30 лет после опры�
скивания. Во многих странах применение ДДТ
и диэлдрина давно запрещено.

Борьба с малярией затрудняется также в свя�
зи с существованием огромного резервуара па�
тогенов в обезьянах, птицах, грызунах и репти�
лиях, которые могут служить источником зара�
жения людей.

Учитывая все эти проблемы, в 1969 г. ВОЗ
отказалась от курса на повсеместное искорене�
ние малярии и перешла к политике ее «сдержи�
вания».

ВАКЦИНАЦИЯ. В 1980–1990 гг. приоритетным
направлением в борьбе с малярией стала раз�
работка противомалярийной вакцины. Однако
до сих пор, несмотря на приложенные усилия,
вакцину нужного качества получить не уда�
лось. Решение задачи осложняется тем, что
препарат должен быть не только эффектив�
ным, но и дешевым, иначе широкомасштабное
применение его в наиболее страдающих от ма�
лярии развивающихся странах будет невоз�
можным.

Плазмодии подвергаются иммунной атаке,
когда они выходят из клеток печени и эритро�
цитов. Попытки получить вакцины, используя
убитых или ослабленных паразитов, успехом не
увенчались. Возможно, одна из причин заклю�
чается в высокой вариабельности поверхност�
ных антигенов плазмодиев. Она обусловлена,
во�первых, наличием множества штаммов

в пределах каждого вида, а во�вторых, постоян�
ным изменением поверхностных антигенов па�
разита. В результате вырабатываемые антитела
слишком быстро «устаревают» и не способны
распознавать имеющиеся антигены. В настоя�
щее время реализуется проект «Малярийный
геном», предусматривающий картирование ге�
нов паразита. Ведется также поиск человече�
ских генов, ответственных за различные фор�
мы устойчивости к болезни.

15.3.4. Синдром приобретенного
иммунодефицита (СПИД)

Считается, что вирус иммунодефицита чело�
века (ВИЧ), вызывающий СПИД, пришел
в Америку и Европу из Центральной Африки.
Впервые его удалось идентифицировать в
США; впоследствии этот вирус был обнару�
жен еще в 71 стране. К концу 1993 г. число ин�
фицированных достигло 14 млн. человек, а
собственно СПИДом болело 3 млн. В 1995 г.
ВИЧ�инфицированных насчитывалось уже 
23 млн. человек (рис. 15.10), при этом число
заразившихся за год составило 3,1 млн., а
умерло от СПИДа 1,5 млн. человек. Как пра�
вило, ВИЧ выявляют у людей моложе 25 лет,
причем половина инфицированных — жен�
щины. Рис. 15.10 показывает, что острее всего
проблема СПИДа стоит в Африке южнее Са�
хары, именно там регистрируется больше все�
го новых случаев. Болезнь быстро распростра�
няется в Азии ( прежде всего в Индии, Китае,
Вьетнаме и Камбодже), а также в Центральной
и Восточной Европе.

ВИЧ — это РНК�содержащий вирус, стро�
ение которого показано на рис. 2.21 (см. так�
же рис. 2.23 и 2.24). Как следует из его полно�
го названия, он поражает иммунную систему
человека, а, говоря более конкретно, — раз�
множается в Т4�лимфоцитах, или так называ�
емых Т�хелперах (см. разд. 14.9.2). В результа�
те они теряют способность «помогать» другим
лимфоцитам, в частности перестают стимули�
ровать размножение Т�киллеров, которые
собственно и уничтожают попавшие в орга�
низм патогены. Иммунная система человека
разрушается, и он становится уязвимым для
заразных болезней (см. ниже). Важно пони�
мать, однако, что ВИЧ�инфекция не тождест�
венна СПИДу. Некоторые ВИЧ�инфициро�
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ванные многие годы остаются бессимптом�
ными носителями патогена.

Пути распространения и симптоматика

ВИЧ выживает только в некоторых биологиче�
ских жидкостях и обычно передается вместе с
кровью или спермой. В 90% случаев заражение
происходит при половом контакте. Люди ин�
фицируются следующими путями.

1. Половой контакт. Сначала СПИД считали
болезнью гомосексуалов, поскольку он
был особенно распространен в крупных
американских городах типа Сан�Фран�
циско, Лос�Анджелеса и Майами, где
живет много людей с нетрадиционной
сексуальной ориентацией. Позднее стало
ясно, что заражение происходит и при ге�
теросексуальных контактах. ВИЧ переда�
ется при вагинальном, анальном и ораль�
ном сношении, при этом риск заражения
увеличивается пропорционально числу
половых партнеров. В Америке и Европе
до сих пор среди ВИЧ�инфицированных
преобладают гомосексуалы и бисексуалы,

но в Африке среди заболевших много лю�
дей с традиционной половой ориента�
цией. В западных странах к группе макси�
мального риска, вероятно, следует отне�
сти проституток. По оценкам, на октябрь
1988 г. в Великобритании было зарегист�
рировано 50 000 ВИЧ�инфицированных;
из них 85% гомосексуалы. Предполага�
лось, что в течение последующих 10–15
лет большинство из них умрет от СПИДа.

2. Введение в организм зараженной крови. ВИЧ
быстро распространяется среди наркома�
нов, пользующихся нестерильными игла�
ми и шприцами. Официально считается,
что в Нью�Йорке из 250 000 потребителей
героина, практикующих внутривенное
введение наркотика, 60% уже ВИЧ�ин�
фицированы. От наркоманов вирус мо�
жет передаваться их половым партнерам.
Заражение происходит также при перели�
вании крови и ее препаратов (например,
фактора VIII, необходимого больным ге�
мофилией), содержащих вирус. В резуль�
тате введения тотального скрининга (ана�
лиза на присутствие ВИЧ) донорской
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Рис. 15.10. Оценочные количества ВИЧ&инфицированных взрослых в разных регионах мира в 1996 г. 
(Из  UNAIDS  Geneva.)
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