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Проведено исследование биомассы и ферментативной активности почв естественных и антропо-
генно преобразованных экосистем. Исследованы катены целинных серых почв и черноземов запо-
ведника “Белогорье” и катены пахотных почв в однотипных геоморфологических и литологических
условиях. Изучена активность ферментов, участвующих в циклах углерода (β-глюкозидаза и ксило-
зидаза), азота (хитиназа) и фосфора (кислая и щелочная фосфатаза). Установлено, что уменьшение
микробной биомассы почв в результате распашки не сопровождается эквивалентным уменьшением
ферментативной активности почвы. Выявленная специфика ферментативной активности почв раз-
ных типов указывает на различия в структуре микробного сообщества почв и фитоценоза. Опреде-
лены закономерности изменений ферментативной активности почв на водораздельных участках, в
транзитной и аккумулятивной частях катен. Рассчитаны значения удельной, то есть приведенной к
единице микробной биомассы, активности ферментов. Полученные закономерности изменения
удельной ферментативной активности пахотных почв свидетельствуют о том, что, несмотря на по-
терю органического вещества и на уменьшение микробной биомассы в результате распашки, фи-
зиологическая эффективность микробного сообщества агрочернозема выше, чем в целинной поч-
ве. Высокая удельная ферментативная активность в пахотных почвах обусловлена большей скоро-
стью продуцирования ферментов при смене режима землепользования.
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ВВЕДЕНИЕ
Ферменты катализируют почвенные биохими-

ческие процессы и круговорот основных биоген-
ных элементов и рассматриваются в качестве ран-
них индикаторов изменений режима землеполь-
зования (Хазиев, 1982; Собина и др., 2022; Wang Q.,
Wang S., 2011; Burns et al., 2013; Cui et al., 2019;
Rosinger et al., 2019). Оценку активности ферментов
β-глюкозидазы (БГ), хитиназы (ХТ) и фосфатазы
традиционно используют для изучения циклов
углерода, азота и фосфора в почвах (Stott et al.,
2010; Tischer et al., 2015). Кроме того, по активно-
сти вышеупомянутых ферментов можно судить о
нарушении доступности основных питательных
элементов для микробного сообщества (Sinsa-
baugh, Moorhead, 1994). Гидролитический фер-
мент β-глюкозидаза, играющий ключевую роль в
деградации целлюлозы, – индикатор изменений
состояния почвенного органического вещества
(Stott et al., 2010). Хитиназа, ответственная за гидро-

лиз грибного хитина и бактериального пептоглика-
на, которые связаны с разрушением и оборачивае-
мостью органического вещества в почвах, – важ-
ный посредник в цикле азота и углерода в почвах
(Tischer et al., 2015). Фосфатазы участвуют в мине-
рализации фосфорорганических соединений. В
зависимости от реакции почвенной среды выделя-
ют кислую и щелочную фосфатазу (КФ и ЩФ), ко-
торые продуцируются многими грибами, бактерия-
ми, а также корнями растений (Nannipieri et al.,
2011).

Внеклеточные ферменты иммобилизованы в
почве в составе соединений органоминеральной
природы (Burns et al., 2013), следовательно, их ак-
тивность будет зависеть от основных почвенных
характеристик, а также от состава растительности
и типа землепользования, что не позволяет судить о
ферментативной активности исключительно как о
результате непосредственной деятельности почвен-
ных микроорганизмов. Поэтому особую важность
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приобретает изучение удельной ферментативной
активности почв – отношения активности фермен-
тов к единице микробной биомассы (Silva et al.,
2019). В зарубежной литературе часто используется
термин specific enzymatic activity (De Medeiros et al.,
2015). Показано, что удельная ферментативная ак-
тивность – при смене характера землепользования
более чувствительная характеристика, по сравне-
нию с ферментативной активностью, выражен-
ной на массу почвы (Raiesi, Beheshti, 2014). Оценка
удельной ферментативной активности, которая яв-
ляется показателем деятельности почвенных
микроорганизмов, имеет ряд преимуществ, по
сравнению с оценкой ферментативной активно-
сти на единицу массы почвы. Как правило, фер-
ментативная активность уменьшается в результате
распашки почв, что связано с уменьшением содер-
жания органического углерода и микробиологиче-
ской активности (Guan et al., 2022). Удельная фер-
ментативная активность, напротив, может увели-
чиваться в пахотных почвах. Показано, что при
распашке лесной почвы происходит увеличение
ферментативной активности на единицу микроб-
ной биомассы (De Medeiros et al., 2015). Высокая
ферментативная активность на единицу микроб-
ной биомассы в пахотных почвах может быть свя-
зана с изменением структуры микробного сооб-
щества (Kivlin, Treseder, 2014), с уменьшением ве-
личины микробной биомассы, с увеличением
скорости продуцирования ферментов микроор-
ганизмами при обработке почв (De Medeiros et al.,
2015), с большей доступностью питательных эле-
ментов или более быстрой оборачиваемостью мик-
робной биомассы, что приводит к большей ско-
рости синтеза новых ферментов (Beheshti et al.,
2012; Raiesi, Beheshti, 2014). Вероятно, высокие зна-
чения удельной активности ферментов, несмотря
на уменьшение содержания органического углеро-
да и микробной биомассы в результате сельско-
хозяйственного освоения, отражают физиологи-
ческое состояние микробного сообщества и его
большую метаболическую активность (Lagomar-
sino et al., 2011).

Распашка приводит к изменению эрозионно-
аккумулятивных процессов в почвах, что может
усиливать либо, напротив, уменьшать уже суще-
ствующие неоднородности ферментативной ак-
тивности на разных элементах рельефа. Поэтому
получить полное представление о ферментатив-
ной активности почв можно только анализируя
почвы в разных геоморфологических позициях в
пределах одного склона. Топографическое поло-
жение определяет особенности поступления сол-
нечной радиации и интенсивность гравитационных
процессов в разных частях склона, что, в свою оче-
редь, влияет на поступление и разложение в почве
растительных остатков. Это может существенным
образом влиять на содержание органического ве-
щества и на структуру микробных сообществ, опре-

деляя таким образом и ферментативную активность
почв. В ряде исследований показана зависимость
ферментативной активности от топографическо-
го положения (Bergstrom et al., 1998; Dengiz et al.,
2007; Marinari, Antisari, 2010; Wickings et al., 2016;
Wang et al., 2022), однако результаты весьма про-
тиворечивы. Например, в одном исследовании
выявлено, что активность ХТ и БГ выше в почве
аккумулятивной части склона (Wickings et al.,
2016), тогда как в другом исследовании актив-
ность этих ферментов максимальна в почвах во-
дораздела и в транзитной зоне (Wang et al., 2022).

Цель данной работы – оценка влияния сель-
скохозяйственного использования территории на
микробную биомассу почв и выявление изменений
ферментативной активности серых почв и чернозе-
мов при распашке. Иными словами, мы предпри-
няли попытку оценить биологическое истощение
пахотных почв. В отличие от физического истоще-
ния, выпаханности и связанного с этим критиче-
ского состояния почв, в плане обеспеченности эле-
ментами минерального питания растений, биоло-
гическое истощение представляет собой более
сложный и нелинейный процесс, связанный с
асинхронным уменьшением микробной биомас-
сы и активности ферментов вследствие измене-
ния физико-химических свойств почв и отторже-
ния больших объемов растительного материала.
При этом данные процессы будут протекать по-
разному в зависимости от типа почвы и геомор-
фологических условий. В качестве рабочей гипо-
тезы мы предполагали, что ферментативная ак-
тивность будет определяться в большей степени
типом почв и, следовательно, содержанием орга-
нического вещества, при этом положение в кате-
не будет иметь значение лишь для пахотных почв.
Также предполагалось, что сельскохозяйственное
освоение приведет к увеличению ферментативной
активности на единицу микробной биомассы при
распашке как лесных, так и степных почв.

ОБЪЕКТЫ ИССЛЕДОВАНИЙ
Район исследования расположен на юге Сред-

нерусской возвышенности (Белгородская обл.). Ре-
льеф типично эрозионный, овражно-балочный.
Территория принадлежат Донскому и Днепров-
скому бассейнам. Глубина залегания грунтовых вод
на разных участках колеблется от 3 до 30 м. Преоб-
ладающие почвообразующие породы – карбонат-
ные лёссовидные отложения.

В качестве объектов исследования были выбра-
ны целинные почвы заповедника “Белогорье” и
почвы современной пашни, расположенные рядом
с заповедником. Следует отметить, что почвы запо-
ведника достаточно глубоко исследованы (Счаст-
ная, Касаткина, 2006; Касаткина и др., 2012; Руса-
ков, 2012; Украинский, Щербаков, 2014; Мосто-
вая и др., 2015), что позволило нам, опираясь на
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эти работы, выбрать наиболее репрезентативные
и хорошо изученные участки. На территории
ключевого участка “Лес на Ворскле” исследованы
серые почвы под дубравой. На территории ключе-
вого участка “Ямская степь” исследованы черно-
земы обыкновенные под разнотравно-злаковыми
растительными ассоциациями. Пахотные анало-
ги целинных почв выбирали на участках со схо-
жими уклоном и экспозицией склона и на одно-
типных почвообразующих породах. Длительность
распашки и в том, и в другом случае одинакова и
составляет около 100 лет. На момент отбора об-
разцов (вторая декада мая) поля были заняты ози-
мой пшеницей. Таким образом, соблюден принцип
одного различия, что позволяет рассматривать ан-
тропогенную деятельность как единственный фак-
тор, объясняющий возможные изменения химиче-
ских свойств и ферментативной активности почв.

Участок “Лес на Ворскле” (рис. 1а) с трех сторон
ограничивают рр. Ворскла, Готня и Локня. Терри-
тория характеризуется эрозионным типом рельефа.
Среднегодовая температура составляет +6.0°C.
Среднемноголетняя сумма осадков 530 мм/г. Рас-
тительность представлена многолетней нагорной
дубравой Quercus robur. Состав подлеска: бере-
склет европейский Euonymus europaeus, бересклет
бородавчатый Euonymus verrucosus, клен полевой
Acer campestre.

Участок “Ямская степь” (рис. 1б) имеет менее
выраженное эрозионное расчленение. В рельефе
преобладают выпуклые и вогнутые формы скло-
нов. С запада на восток Ямскую степь пересекает
водораздел двух притоков р. Оскол – рек Дубенка
и Чуфичка. Средняя годовая температура воздуха
несколько выше, чем на участке “Лес на Ворск-
ле”, и составляет +6.9°C. Среднемноголетняя
сумма осадков 589 мм/г. В растительном покрове
доминирует ассоциация Stippa pennata + Poa an-
gustifolia + Varioherbosa prato-steppae (Игнатенко,
Собакинский, 1983).

Для изучения ферментативной активности па-
хотных и целинных серых лесных почв ключевого
участка “Лес на Ворскле” выбраны участки скло-
нов на южной экспозиции с одинаковым укло-
ном 3°–4° на пашне (катена “Пашня”) и в запо-
веднике (катена “Лес”). По такому же принципу
выбраны объекты для изучения черноземов на
ключевом участке “Ямская степь” (катена “Паш-
ня” на целине и катена “Степь” на территории за-
поведника). Литологические условия и грануло-
метрический состав во всех случаях схожи.

Изучались почвы в трех участках катен: ло-
кальный водораздел–транзитная зона–аккуму-
лятивная зона. В каждой геоморфологической по-

Рис. 1. Расположение ключевых участков. Точки отбора почвенных образцов: (а) ключевой участок “Лес на Ворскле”,
(б) ключевой участок “Ямская степь”. С – серые целинные, АС – агросерые, Ч – черноземы целинные, АЧ – аг-
рочерноземы. Малые индексы: В – водораздел, Т – транзитная зона, А – аккумулятивная зона.
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зиции делали два разреза на удалении 5–7 м друг от
друга.

Пахотные почвы ключевого участка “Лес на
Ворскле” на водораздельном участке и транзитной
зоне представлены агросерыми абрадированными
супесчаными почвами на лёссовидных породах с
утраченным горизонтом AY. В аккумулятивной по-
зиции катены развиты агросерые агропроградиро-
ванные почвы с горизонтом AYpr. Целинные поч-
вы на всех участках катен представлены серыми
грубогумусированными легкосуглинистыми поч-
вами на лёссовидных отложениях.

На ключевом участке “Ямская степь” на всех
участках катены целинных почв развиты чернозе-
мы сегрегационные мощные тяжелосуглинистые
глубоко карбонатные на карбонатных лёссовид-
ных суглинках. В катене пахотных почв – агрочер-
ноземы сегрегационные мощные тяжелосуглини-
стые глубоко карбонатные на карбонатных лёссо-
видных суглинках. Отмечена некоторая тенденция
к утяжелению гранулометрического состава и уве-
личению мощности сохранившейся части горизон-
та АU в аккумулятивной области катены, где разви-
ты средне- и тяжелосуглинистые почвы.

Проводили морфолого-генетическое описа-
ние профилей и отбор образцов почв на химиче-
ские анализы. Образцы почв для исследования
состояния микробных сообществ почв отбирали
из верхних слоев 0–10 и 10–20 см репрезентатив-
но и с соблюдением асептических условий в по-
лиэтиленовые пакеты. В лабораторных условиях
образцы усредняли, удаляли корни и раститель-
ные остатки и просеивали через сито с диаметром
ячеек 2 мм. Всего проанализировано 48 образцов
(4 катены × 3 участка × 2 разреза × 2 слоя).

МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЙ
Во всех образцах изученных почв проведено

определение: рН водной вытяжки потенциомет-
рическим методом; содержания органического уг-
лерода по Тюрину; содержания карбонатов ациди-
метрическим методом (Аринушкина, 1970); ана-
лиза гранулометрического состава – пипеточным
методом (Теории и методы…, 2007). Кроме того,
определено общее содержание углерода и азота на
анализаторе Vario MAX CHNS (Elementar, Deutsch-
land). Вышеупомянутые анализы выполнены в
Центре коллективного пользования Института фи-
зико-химических и биологических проблем поч-
воведения РАН.

Углерод живой микробной биомассы (Смб) рас-
считывали по содержанию фосфолипидов в мем-
бранах почвенных микроорганизмов (Хомутова,
Демкин, 2011). Метод предполагает последователь-
ное выполнение операций: экстракции фосфоли-
пидов из почвенного образца в однофазной смеси
(метанол : хлороформ : фосфатный буфер 1 : 2 : 0.8),

осаждения почвенного осадка центрифугирова-
нием, расслаивания супернатантов на верхний вод-
ный слой, содержащий буферный раствор, который
удаляют, и нижний органический слой, содержа-
щий липиды, в том числе и фосфолипиды, кото-
рый в дальнейшем анализируют с использовани-
ем спектрофотометра. Измерения выполнялись в
трехкратной повторности.

Ферментативную активность определяли мик-
ропланшетным методом (Deng et al., 2013; Margenot
et al., 2018). К 0.5 г почвы приливали 60 мл воды.
Встряхивали 30 мин на магнитной качалке при
скорости 600 об./мин. Предварительно раскапали
в каждую ячейку планшета по 50 мкл раствора мо-
дифицированного универсального буфера с оп-
тимальным рН для каждого фермента (для КФ,
БГ, ХТ и ксилозидазы (КС) – 5.8, для ЩФ – 9.0).
После этого прилили по 50 мкл субстрата в каж-
дую ячейку планшета. Инкубировали при 30°C в
течение 1 ч для ЩФ, 3 ч – для КФ и БГ, 8 ч – для
ХТ и КС. В качестве субстратов использовали
хромогенно (на основе 4-нитрофенола) или флу-
орогенно (на основе 4-метилумбеллиферона) ме-
ченные субстраты. После инкубации измеряли:
оптическую плотность на планшетном ридере
xMark (Bio-Rad, USA) при длине волны 410 нм
или количество флуоресценции на флуориметре
Fluoroskan (Thermo Fisher Scientific, USA) при дли-
не волны возбуждения эмиссии 355 нм и испуска-
ния 460 нм. Измерения проводили в четырех по-
вторностях.

Статистическую обработку данных проводили
стандартными методами, использовали метод глав-
ных компонент в программе PCORD 5. Диспер-
сионный анализ проводили в программе PAST 4.03.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Химические свойства и гранулометрический 

состав почв
Ключевой участок “Лес на Ворскле”

Почвы в катенах “Лес” и “Пашня” характеризу-
ются легкосуглинистым гранулометрическим со-
ставом, который утяжелялся с глубиной (табл. 1,
рис. 2).

В целинной серой почве гранулометрический
состав в верхнем горизонте одинаковый на всех
участках катены. Содержание физической глины
варьирует в пределах 20–24%. В случае с транзит-
ной частью катены большая мощность горизонта
AEL обусловливает более легкий гранулометри-
ческий состав в слое 20–40 см, но в слоях 0–10 и
10–20 см различия между участками катены недо-
стоверны.

Содержание Сорг в почвах водораздельного
участка и аккумулятивной части склона катены
“Лес” близкое, здесь в слое 0–10 см оно составля-
ет 2.7%. Более низкое содержание Сорг в почвах
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транзитной зоны связано с особенностями эрози-
онно-аккумулятивных процессов в этой части ка-
тены. При этом в катене “Пашня” содержание
Сорг ниже в 2–4 раза. Кроме того, в пахотных поч-
вах не выявлено существенных различий в содер-
жании Сорг на различных глубинах.

Соотношение C/N на различных участках ка-
тены и в различных слоях почв варьирует в преде-
лах от 5.6 до 9.7.

Значения рН заметно варьируют в зависимо-
сти от положения почв в катене. Здесь в первую
очередь следует отметить транзитный участок в
катене целинных серых почв, где этот показатель
менее 5. В пахотном горизонте в катене агросерых

почв рН в значительной мере смещен в кислую
область, при этом хорошо заметна тенденция воз-
растания рН от водораздела к аккумулятивной
части склона.

Ключевой участок “Ямская степь”

Почвы в катенах целинных и антропогенно-пре-
образованных почв характеризуются среднесугли-
нистым гранулометрическим составом (табл. 1,
рис. 2). В агрочерноземах отмечено возрастание до-
ли тяжелых фракций в пахотном горизонте, что, по-
видимому, следует связывать с привносом физиче-
ской глины в результате склоновых процессов.

Рис. 2. Содержание физической глины (а), органического углерода (б) и значения рН (в) в исследованных почвах.
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Содержание Сорг в целинных черноземах до-
стигает 6.2% в слое 0–10 см и уменьшается с глу-
биной. В катене агрочерноземов содержание Сорг
в верхнем пахотном слое ниже в 1.5–2.0 раза. Ана-
логично пахотным почвам ключевого участка
“Лес на Ворскле”, содержание Сорг на глубинах
0–10 и 10–20 см различается несущественно.

Соотношение С/N в изученных почвах варьи-
рует в пределах от 10.5 до 15.8. Большие значения
данного показателя в черноземах, по сравнению с
серыми почвами, указывают на более низкую сте-
пень разложения почвенного органического ве-
щества на участке “Ямская степь”. Микробное
разложение приводит к снижению количества уг-
лерода по отношению к азоту: минерализован-

ный азот сохраняется в микробной биомассе, а
углерод окисляется до CO2 (Пастухов и др., 2018).

Значения рН данного ключевого участка изме-
няются от нейтральных до слабощелочных с тен-
денцией возрастания значений рН в почвах акку-
мулятивной зоны как естественных, так и пахот-
ных почв.

Микробная биомасса
Распашка приводит к уменьшению микроб-

ной биомассы (рис. 3), что согласуется с литера-
турными данными (Лысак и др., 2004; Масютен-
ко и др., 2009; Bittman et al., 2005; Jiang et al., 2011).
Наблюдается характерное возрастание микроб-
ной биомассы в агросерой почве в аккумулятив-

Таблица 1. Химические свойства и гранулометрический состав в почвах

Геоморфологическое 
положение

Глубина, 
см

pH Сорг Nобщ C/N CaCO3
Содержание частиц

<0.01 мм <0.001 мм

%

Ключевой участок “Лес на Ворскле” (серые почвы)

Лес

Водораздел
0–10 5.8 2.7 0.3 10.0 0.74 20 3

10–20 5.5 1.7 0.1 6.2 0.67 25 5

Транзитная зона
0–10 4.7 1.3 0.2 9.7 0.52 22 3

10–20 4.9 0.9 0.1 6.7 0.45 22 3
Аккумулятивная 
зона

0–10 5.7 2.7 0.3 9.9 0.89 24 6
10–20 5.8 2.1 0.2 6.3 0.82 27 8

Пашня

Водораздел
0–10 4.4 0.7 0.2 8.5 0.45 14 4

10–20 4.9 0.9 0.1 6.5 0.30 14 4

Транзитная зона
0–10 4.9 0.8 0.1 6.5 0.59 19 8

10–20 5.3 0.8 0.1 9.3 0.22 19 7
Аккумулятивная 
зона

0–10 5.2 1.1 0.2 9.2 0.82 27 9
10–20 5.3 1.1 0.1 9.5 0.30 26 9

Ключевой участок “Ямская степь” (черноземы)

Степь

Водораздел
0–10 6.2 6.2 0.6 12.4 1.11 28 9

10–20 6.3 4.8 0.5 11.1 1.19 34 11

Транзитная зона
0–10 5.9 6.2 0.6 11.8 1.04 29 8

10–20 6.2 4.1 0.3 10.9 1.04 32 11
Аккумулятивная 
зона

0–10 7.3 5.4 0.5 10.8 1.49 31 10
10–20 7.4 4.0 0.4 11.3 1.41 35 13

Пашня

Водораздел
0–10 6.6 3.3 0.3 12.2 1.19 44 21

10–20 6.5 3.1 0.3 11.9 1.04 43 21

Транзитная зона
0–10 6.3 2.7 0.2 16.3 1.11 46 24

10–20 6.3 2.8 0.2 16.4 1.04 43 23
Аккумулятивная 
зона

0–10 6.9 3.0 0.2 15.8 1.19 46 23
10–20 7.1 2.4 0.2 14.3 1.19 48 24



УСПЕХИ СОВРЕМЕННОЙ БИОЛОГИИ  том 143  № 4  2023

МИКРОБНАЯ БИОМАССА И ФЕРМЕНТАТИВНАЯ АКТИВНОСТЬ 409

ной зоне катены, чего не отмечается в катене аг-
рочерноземов. В черноземах ключевого участка
“Ямская степь” уменьшение микробной биомас-
сы в результате сельскохозяйственного использо-
вания более существенно, по сравнению с серы-
ми почвами ключевого участка “Лес на Ворскле”.
Неожиданными оказались различия в значениях
микробной биомассы между верхней и нижней
частью пахотного горизонта. Так, в агросерой
почве в слое 10–20 см пахотного горизонта на
всех участках катены микробная биомасса выше,
чем в верхнем слое. Возможно, это связано с диф-
ференциацией исходно гомогенного почвенного
материала со временем, прошедшим между обра-
боткой почвы и отбором почвенных образцов.

Ферментативная активность

Значения активности изученных ферментов,
выраженных на массу почвы, в целом выше в це-
линных почвах (рис. 4а, 5а). Отмечено лишь досто-
верное (p < 0.001) увеличение активности БГ в агро-
черноземе ключевого участка “Ямская степь”. Уве-
личение активности этого фермента указывает на

увеличение скорости разложения почвенного орга-
нического вещества в степных пахотных почвах
(Stott et al., 2010). Распашка черноземов приводит к
достоверному (p < 0.001) уменьшению активности
КФ и ЩФ. В серых почвах ключевого участка “Лес
на Ворскле” вследствие распашки произошло до-
стоверное (р < 0.04) уменьшение активности ХТ,
КС и КФ. Активность БГ, КФ и ЩФ выше в це-
линных степных почвах, а в лесных целинных
почвах выше активность ХТ. Высокая хитиназная
активность обусловлена большой биомассой гриб-
ного сообщества в почвах лесных экосистем. Ак-
тивность этого фермента рассматривают в качестве
индикатора грибной биомассы, так как хитин явля-
ется основным компонентом клеточных стенок
грибов (Marinari, Antisari, 2010).

В целинных черноземах ключевого участка
“Ямская степь” можно отметить несколько боль-
шие значения ферментативной активности в поч-
вах на водораздельном и аккумулятивном участках
склона. Максимальные различия проявляются в от-
ношении ЩФ: так, в слое 0–10 см на водораздель-
ном участке ее значения достигают 185 нмоль 4-
НФ/г почвы в час, а в аналогичном слое в почве

Рис. 3. Микробная биомасса в целинных и пахотных почвах.
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транзитной зоны – 90 нмоль 4-НФ/г почвы в час,
что связано, вероятно, с особенностями эрозион-
но-аккумулятивных процессов в этой части склона.
Распашка во многом нивелирует различия в биоло-
гической активности почв на разных участках
склона: в пахотных агрочерноземах не выявлено
достоверных различий в ферментативной актив-
ности в зависимости от положения в катене.

Для серых почв зависимость ферментативной
активности от положения в катене более заметна.
В целинных серых почвах отмечена большая ак-
тивность ХТ, БГ и КС на водораздельном участке,
активность КФ максимальна в почве аккумулятив-
ной зоны. В целом же, как и в катенах черноземов,
минимальные значения ферментативной актив-
ности выявлены в целинной серой почве в транзит-
ной зоне. В агросерых почвах наблюдается увеличе-
ние активности КФ на водораздельном участке
склона, что связано с уменьшением содержания
доступных фосфатов на данном отрезке. Высокие
значения активности БГ в почвах в аккумулятив-
ной части катены связаны с большим содержани-
ем Сорг и большим содержанием физической гли-
ны в аккумулятивной области катены агросерых
почв, что в свою очередь является следствием на-
мыва мелкозема.

Таким образом, отличия в ферментативной
активности почв на различных участках катен в
большей степени характерны для пахотных почв
и менее заметны в катенах их целинных аналогов.
В целом, большая вариабельность в зависимости от
геоморфологических условий характерна для поч-
венных ферментов фосфатного цикла. Отсутствие
изменчивости в активности ферментов углеродного
цикла в черноземах естественных и пахотных катен
может быть связано с меньшей скоростью разложе-
ния почвенного органического вещества и его боль-
шей стабильностью, по сравнению с серыми лес-
ными почвами. Аналогичные геоморфологически
обусловленные закономерности в функциональ-
ном разнообразии и структуре микробных сооб-
ществ почв выявлены при изучении дыхательных
откликов на внесение низкомолекулярных ис-
точников углерода (Дущанова и др., 2023).

Как и в случае с микробной биомассой, не-
ожиданны заметные различия в значениях фер-
ментативной активности между верхней и ниж-
ней частью пахотного горизонта агросерой поч-
вы. Причем высокая ферментативная активность
в слое 10–20 см наблюдается и в пахотных почвах, и
в целинных, хотя в последнем случае различия ме-
нее выражены. Причины высокой ферментативной

Рис. 4. Ферментативная активность целинных и агросерых почв ключевого участка “Лес на Ворскле” в различных по-
ложениях катены (ХТ – хитиназа, БГ – β-глюкозидаза, КС – ксилозидаза, КФ – кислая фосфатаза, ЩФ – щелочная
фосфатаза, здесь и на рис. 5 и 6); (а) абсолютная активность (нмоль 4-МУФ/г почвы в час), (б) удельная активность
(мкмоль 4-МУФ/г Смб в час).
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активности почв в слое 10–20 см – достаточно ста-
бильные температурные и водно-воздушные усло-
вия в более глубоких слоях при одинаковом с верх-
ним слоем содержании Сорг и илистой фракции.

Удельная ферментативная активность

Ферментативная активность, выраженная на
массу почвы, не позволяет в полной мере оценить
состояние микробного сообщества как такового,
поскольку одна и та же единица микробной био-
массы в разных условиях может демонстрировать
разую степень активности. В этом аспекте фер-
ментативная активность является в большой сте-
пени экологической характеристикой почвы как
части экосистемы, что не позволяет судить о со-
стоянии самого микробного сообщества и не дает
возможности сравнивать между собой состояние
микробных сообществ двух почв. В связи с этим
проведен расчет ферментативной активности на
единицу микробной биомассы – удельной актив-
ности. Различия в удельной активности ферментов
целинных и пахотных вариантов, как мы полагаем,
характеризуют внутреннюю структуру и состояние
микробных сообществ и в большей степени отража-

ют изменения последних в связи с геоморфологиче-
скими условиями и антропогенным воздействием.

Удельная ферментативная активность агросе-
рых почв и агрочерноземов различается весьма
существенно, при этом активность отдельных
ферментов при земледельческом освоении меня-
ется разнонаправленно (рис. 4б, 5б). Распашка
черноземов приводит к достоверному увеличе-
нию удельной активности ХТ, БГ и КС (р < 0.01).
При этом распашка практически не отражается
на активности КФ и ЩФ. Если активности всех
изученных ферментов на единицу массы почвы
не различаются в разных позициях в катене агро-
черноземов, то удельная активность БГ, КФ и
ЩФ несколько повышена в агрочерноземе на во-
доразделе, а активность ЩФ также увеличена в
почве аккумулятивной зоны. Следует отметить, что
во всех почвах ферментативная активность выше в
слое 10–20 см.

В катенах серых почв ключевого участка “Лес
на Ворскле” противоположная ситуация: здесь
распашка обусловливает снижение ферментатив-
ной активности, приведенной к микробной био-
массе, но достоверное уменьшение выявлено толь-
ко в отношении активности ХТ и КФ (р < 0.05).
Важно отметить увеличение удельной активности

Рис. 5. Ферментативная активность (нмоль 4-НФ/г почвы в час) целинных почв и агрочерноземов ключевого участка
“Ямская степь” в различных положениях катены; (а) абсолютная активность (нмоль 4-НФ/г почвы в час), (б) удельная
активность (мкмоль 4-НФ/г Смб в час).
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КФ в слое 10–20 см в агросерой почве транзитной
зоны, а также удельной активности БГ в транзит-
ной и аккумулятивной зонах катены, хотя разли-
чия недостоверны между целинными и пахотными
почвами. Распределение ферментативной активно-
сти, выраженной на микробную биомассу, по про-
филю почвы в целом аналогично распределению
ферментативной активности, выраженной на массу
почвы. Лишь ЩФ на всех участках катен выше в
слое 10–20 см. Особо следует отметить более высо-
кие значения активности всех ферментов в почве на
водораздельном участке пашни.

Ранее показано (Silva et al., 2019), что активность
ферментов, выраженная на единицу микробной
биомассы, отражает метаболический статус мик-
робного сообщества и изменения в пуле стабилизи-
рованных ферментов. Следовательно, полученные
нами результаты свидетельствуют о возрастании
физиологической эффективности микробного со-
общества при распашке степных почв. В случае с
лесными почвами удельная ферментативная актив-
ность уменьшена, можно лишь отметить тенден-
цию к увеличению удельной активности БГ при
распашке.

Известно, что ферментативная активность уве-
личивается при избытке ресурса и уменьшается
при его недостатке, что является стратегией вы-
живания почвенных микроорганизмов в соответ-
ствии с теорией микробного метаболизма (Sinsa-
baugh et al., 2008). Удельная активность, напротив,
не связана с изменением степени доступности ре-
сурса, и ее высокие значения в почвах обусловле-
ны большей скоростью продуцирования фермен-
тов при распашке почвы (De Medeiros et al., 2015).

Статистическая обработка данных
Статистическая обработка результатов оценки

ферментативной активности почв и связанных с
ней физико-химических показателей, проводилась
с помощью метода главных компонент (рис. 6а).

Показано, что с первыми двумя факторами
связаны 78% общей вариации. Все почвенные ха-
рактеристики, кроме содержания CaCO3, значи-
мы (p = 0.05). С фактором 1 преимущественно свя-
зана ферментативная активность, pH, содержание
Сорг, соотношение C/N. При этом наиболее тесную
отрицательную взаимосвязь с фактором 1 демон-
стрируют содержание Сорг, активность БГ, ХТ, КС и
ЩФ. Для показателей гранулометрического со-
става обнаружена слабая отрицательная взаимо-
связь с фактором 1 и слабая положительная взаи-
мосвязь с фактором 2. Микробная биомасса по-
казывает тесную отрицательную взаимосвязь с
фактором 2.

Фактор 1, объясняющий 57.9% вариации, пре-
имущественно связан с типом почвы. В правой по-
луплоскости расположены главным образом серые

лесные почвы, а в левой – черноземы. Фактор 2,
объясняющий 19.7% вариации, связан с антропо-
генной трансформацией почв: пахотные варианты
почв, как правило, сгруппированы в верхней полу-
плоскости, а заповедные варианты – в нижней.

Группировка объектов по типу почвы обуслов-
лена разными типами растительных остатков, по-
ступающих в почву в условиях лесной и степной
экосистем, и условиями для их минерализации
почвенными микроорганизмами. В первую оче-
редь это относится к корневой массе, объемы ко-
торой в степных почвах значительно выше, по
сравнению с лесными почвами (Базилевич, 1993).
Именно большие объемы корневой мортмассы,
поступающей в степные почвы, обусловливают
более высокую биологическую активность черно-
земов, по сравнению с серыми лесными почвами.

Распределение почв по фактору 2, связанное с
антропогенной нагрузкой, обусловлено существен-
ными различиями микробной биомассы в заповед-
ных и пахотных почвах. Наибольшее отрицательное
смещение по фактору 2 отмечено для верхнего слоя
целинных серых лесных почв на водоразделе и в ак-
кумулятивной части катены. Именно здесь зафик-
сированы максимальные значения микробной
биомассы. В верхнем слое транзитной части це-
линной катены серых лесных почв значения дан-
ного показателя в 2.0–2.5 раза меньше. На фак-
торной плоскости соответствующая точка входит
в группу целинных серых лесных почв, распола-
гаясь рядом с координатами, отмеченными для
слоя 10–20 см на водоразделе и в аккумулятивной
части катены. В слое 10–20 см транзитной части за-
поведной катены биологическая активность умень-
шена до уровня агросерых почв. При этом микроб-
ная биомасса последних достоверно не отличается в
слоях 0–10 и 10–20 см, что отражает тесная группи-
ровка соответствующих точек. Такая же закономер-
ность отмечена и для агрочерноземов, где различия
микробной биомассы в отдельных слоях несуще-
ственны. В заповедных черноземах слои 0–10 и 10–
20 см по количеству микробной биомассы отлича-
ются в 2.0–2.5 раза, на что указывает их послойное
разделение на факторной плоскости.

Ферментативная активность, выраженная на
микробную биомассу (рис. 6б), обнаруживает иные
взаимосвязи с почвенными характеристиками,
прежде всего с гранулометрическим составом
почв, что позволяет несколько иначе рассмотреть
зональные и антропогенно обусловленные разли-
чия их биологической активности. Первые два
фактора объясняют 82% общей вариации. Все
почвенные характеристики, кроме содержания
Cорг, значимы (p = 0.05). Показатели фермента-
тивной активности, pH, гранулометрического со-
става, C/N, связаны с фактором 1. При этом наибо-
лее тесную отрицательную взаимосвязь проявляют:
содержание ила, глины, C/N, активность ЩФ и
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КФ. Активности БГ, КС и ХТ находятся в слабой
отрицательной взаимосвязи с факторами 1 и 2. Со-
держание CaCO3 и рН обнаруживают слабую по-
ложительную взаимосвязь с фактором 1.

Фактор 1, объясняющий 62.5% вариации, свя-
зан с типом почвы. В правой полуплоскости глав-
ным образом расположены серые лесные почвы,
а в левой – черноземы. Вдоль фактора 2, объясня-
ющего 19.5% вариации, отмечено разделение за-
поведных черноземов, группирующихся в верх-
ней полуплоскости и агрочерноземов – в нижней

полуплоскости. В целом, удельная ферментатив-
ная активность черноземов убывает в ряду: агро-
черноземы, слой 10–20 см → агрочерноземы,
слой 0–10 см → заповедные черноземы, слой 10–
20 см → заповедные черноземы, слой 0–10 см.
Уменьшение микробной биомассы как с глуби-
ной, так и в результате распашки не сопровожда-
ется эквивалентным уменьшением ферментатив-
ной активности почвы, а удельная ферментатив-
ная активность при этом значительно возрастает,
что, как было сказано выше, связано с большей

Рис. 6. Метод главных компонент для химических и микробиологических параметров. (а) Абсолютная ферментативная
активность, (б) удельная ферментативная активность. Условные обозначения: С – серые целинные почвы, АС – агросе-
рые, Ч – черноземы целинные, АЧ – агрочерноземы. Малые индексы: В – водораздельный участок, Т – транзитная зона,
А – аккумулятивная зона. Закрашенные символы – слой 0–10 см, не закрашенные символы – слой 10–20 см.
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метаболической активностью пахотных почв, по
сравнению с целинными.

В группе серых почв целинные варианты, как
правило, располагаются на факторной плоскости
ниже и левее, чем пахотные. Это расположение
обусловлено, прежде всего, высокой активностью
КФ. Заметное увеличение удельной активности
ХТ, КС и БГ – ферментов азотного и углеродного
циклов – отмечены в данной группе только на во-
доразделе в слое 0–10 см.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Тип почвы и связанная с ним разница объемов
и форм органического вещества, структур мик-
робного сообщества и их метаболического разнооб-
разия обусловливают выявленные различия фер-
ментативной активности целинных серых почв и
черноземов. Все эти факторы, в свою очередь, зави-
сят от характера растительности (древесная/травя-
нистая), а также от ежегодных объемов отмершей
фитомассы и преимущественной локализации про-
цессов микробного разложения последней (назем-
ный слой/почва). Немаловажную роль играют фи-
зико-химические условия и гранулометрический
состав почв, а также склоновые процессы, приво-
дящие к перераспределению мелкозема. В связи с
этим абсолютно ожидаемой выглядит более вы-
сокая ферментативная активность целинных чер-
ноземов, по сравнению с серыми лесными почва-
ми. Спектр ферментов, характеризующихся вы-
сокой активностью, также определяется типом
растительного материала: в этом отношении по-
казательна высокая активность хитиназы в лес-
ных почвах, где грибы выступают в качестве веду-
щего деструктора древесной мортмассы. Однако
следует отметить, что в лесных экосистемах в силу
более активных эрозионно-аккумулятивных про-
цессов заметную роль в общей ситуации с фермен-
тативной активностью играет положение почвы в
катене. Особенно это касается серой лесной почвы
в транзитной области катены.

Можно также отметить, что в целинных вари-
антах катены серых почв слои 0–10 и 10–20 см
почв различаются по ферментативной активно-
сти, а, следовательно, и по метаболическому раз-
нообразию микробных сообществ, в то время как
в целинных черноземах таких различий между
слоями не наблюдается.

Весьма показательны изменения ферментатив-
ной активности почв при распашке. На фоне
уменьшения микробной биомассы происходит
значительное уменьшение ферментативной ак-
тивности почв обоих типов, однако активность
оставшейся части микробного сообщества суще-
ственным образом отличается в агрочерноземах и
агросерых почвах. Распашка чернозема провоци-
рует резкое увеличение удельной ферментатив-

ной активности (приведенной к единице микроб-
ной биомассы). При этом в катенах серых и агросе-
рых почв значения ферментативной активности,
приведенные к единице массы почвы и к единице
микробной биомассы, были довольно близки.
Это свидетельствует о более высоких уровнях и фи-
зиологической эффективности микробного сооб-
щества пахотного чернозема, и скорости продуци-
рования ферментов на единицу микробной био-
массы. Иными словами, если в серых лесных
почвах при распашке наблюдается абсолютное
угнетение биологической активности, то в черно-
земах этого не происходит. Да, рассчитанные на
единицу массы почвы микробная биомасса и ак-
тивность ферментов уменьшаются, однако актив-
ность оставшейся части микробного сообщества
возрастает. И в первую очередь это относится к
нижней части пахотного горизонта, где условия
функционирования почвенных микроорганиз-
мов более стабильны.

Такого рода агрессивность микробного сооб-
щества пахотных черноземов представляется нам
весьма тревожным сигналом того, что скорость
минерализации органического вещества в усло-
виях распашки будет резко увеличиваться, что
может привести к быстрому истощению почвы,
как это, по-видимому, уже произошло с рассмот-
ренными агросерыми почвами.
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Soil Enzyme Activity in Natural and Ploughed Catenas 
as Parameters of Physiological State of Microbial Communities

E. V. Chernyshevaa, *, K. S. Dushchanovaa, T. E. Khomutovaa, and A. V. Borisova

aPushchino Scientific Center for Biological Research, Russin Academy of Sciences, 
Institute of Physicochemical and Biological Problems in Soil Science, Pushchino, Moscow region, Russia
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The study of soil microbial biomass and enzymatic activity of natural and anthropogenically transformed eco-
systems was carried out. The catenas of virgin luvisols and chernozems of the Belogorye Natural Reserve and
the catenas of arable soils were studied under similar geomorphological and lithological conditions. The ac-
tivities of enzymes involved in the cycles of carbon (β-glucosidase and xylosidase), nitrogen (chitinase), and
phosphorus (acid and alkaline phosphatase) was studied. It has been established that a decrease in soil mi-
crobial biomass as a result of ploughing is not accompanied by an equivalent decrease in the enzymatic activ-
ity of the soil. Differences in the enzymatic activity of different soils types were revealed, which indicates dif-
ferences in the structure of the microbial community and the type of phytocenoses. Patterns of changes in the
enzymatic activity of soils in watershed areas, in the transit and accumulative parts of catenas have been es-
tablished. The values of specific enzymes activities (enzymatic activities per unit of microbial biomass) were
calculated. The obtained patterns of changes in the specific enzymatic activity of arable soils indicate that, despite
the loss of organic matter and a decrease in microbial biomass as a result of plowing, the physiological efficiency of
the microbial community of agrochernozem is higher than in virgin soil. High specific enzymatic activity in arable
soils is associated with higher rate of enzyme production by soil microorganisms due to land use changes.

Keywords: organic matter, microbial communities, phosphatases, β-glucosidase, chitinase, xylosidase, farm-
ing practice
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