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Проведено исследование влияния сельскохозяйственной деятельности в эпоху средневековья 
(X–XV вв. н.э.) на активности 11 гидролитических ферментов, участвующих в биогеохимиче-
ских циклах основных элементов в почвах. В качестве объектов исследования выбраны агро-
стратоземы средневековых земледельческих террас среднегорного Дагестана (Plaggic и Hortic 
Anthrosol). Во всех случаях ферментативная активность изученных почв, во всех почвенных 
слоях уменьшалась в следующем ряду: щелочная фосфатаза > фосфодиэстераза > кислая фос-
фатаза > пирофосфатаза ≥ лейцинаминопептидаза > арилсульфатаза > хитиназа > β-глюкози-
даза > ксиланаза > α-глюкозидаза > целлобиогидролаза. Ферментативная активность изучен-
ных почв, в первую очередь, определялась величиной микробной биомассы (Смик). Активность 
ферментов различных групп на 61–94% зависела от Смик. Сельскохозяйственная практика, свя-
занная с распашкой, внесением навоза и орошением, приводит к конвергенции активности 
ферментов азотного цикла в почвах горной зоны, что связано со сходными особенностями 
круговорота азота в агрогенных почвах, независимо от биоклиматических условий. Внесение 
органических материалов привело к увеличению физиологической эффективности микроб-
ных сообществ и скорости продуцирования ферментов, при этом высокая биологическая ак-
тивность может сохраняться около 1000 лет. Распашка с внесением органических удобрений 
в прошлом, привела к увеличению ферментативной активности, выраженной на единицу ми-
кробной биомассы (удельная активность).
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ВВЕДЕНИЕ

Почвенные ферменты катализируют многие хи-
мические реакции, являясь более чувствительным 
индикатором изменения почвы в результате антро-
погенной деятельности, чем физико-химические 
свойства почв [19, 25, 44, 52, 56]. Гидролитические 
ферменты отражают функциональное разнообра-
зие и активность микроорганизмов, включенных 
в процессы разложения, и, следовательно, играют 
важнейшую роль в биогеохимических циклах эле-
ментов [32, 47, 54].

Стадия трансформации органических материа-
лов в почве ферментами представляет собой важ-
нейшее звено круговорота углерода, так как обе-
спечивает передвижение поступающего в почву 
углерода и последующую аккумуляцию его в форме 
почвенного органического вещества [10].

Начальный этап трансформации азоторганиче-
ских соединений начинается с действия фермен-
тов пептидаз, гидролизующих пептидные компо-
ненты органических материалов до свободных 
аминокислот. Эти ферменты играют важную роль 
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в метаболизме азота в почве и обусловливают ди-
намику минеральных форм азота [10].

Фосфогидролазы выполняют важнейшую био-
геохимическую функцию в непрерывном круго-
вороте фосфора в биогеоценозах, осуществляют 
мобилизацию закрепленного в органическом ве-
ществе фосфора и способствуют его поступлению 
в корни растений [10].

Минерализацию органических соединений 
серы и перевод их в доступные растениям неорга-
нические формы осуществляет фермент арилсуль-
фатаза [32].

На долю почвенных внеклеточных ферментов 
приходится 40–60% общей ферментативной ак-
тивности почв [56]. Внеклеточными называются 
ферменты, стабилизированные на почвенной ма-
трице, т.е. связанные с органическим веществом и/
или глинистыми минералами, а также свободные и 
закрепленные ферменты на поверхности микроб-
ных клеток [19]. В связи с этим ферментативная 
активность не всегда отражает активность живых 
микробных клеток и часто наблюдается слабая вза-
имосвязь между микробной биомассой и фермен-
тативной активностью [29].

Судить о ферментативной активности как о не-
посредственной деятельности почвенных микро-
организмов, позволяет так называемая удельная 
ферментативная активность, выраженная на еди-
ницу микробной биомассы [46]. Показано, что дан-
ный показатель является чувствительным индика-
тором в ответ на смену режима землепользования, 
а также указывает на физиологическое состояние 
микробного сообщества [26, 34]. Высокая удельная 
ферментативная активность в почвах может быть 
обусловлена большей доступностью питательных 
элементов или более быстрой оборачиваемостью 
микробной биомассы, что приводит к большей 
скорости синтеза новых ферментов [17, 43].

В последние годы получил распространение ме-
тод определения ферментативной активности с ис-
пользованием флуорогенно-меченных субстратов, 
при гидролизе которых образуется флуоресцирую-
щее соединение 4-метилумбеллиферон (МУФ) или 
7-амино-4-метилкумарин (AMK) [33, 38]. Преиму-
ществом данного подхода является возможность 
сравнивать активность ферментов различных 
групп между собой.

В литературе широко представлены результаты 
исследования изменения ферментативной актив-
ности в результате смены режима землепользова-
ния, распашки, орошения, загрязнения поллю-
тантами и др. [6, 7, 14, 38, 55], а также процессов 
восстановления ферментативной активности по-
сле прекращения хозяйственного использования 
почв [8, 42]. Однако до сих пор мало сведений о том, 
как изменяется активность ферментов, участву-
ющих в циклах основных химических элементов, 

после перехода почвы в погребенное состояние. 
Известны лишь работы по оценке фосфатазной 
активности почв, погребенных под разновозраст-
ными курганами [5], а также исследования измене-
ний ферментативной активности после прекраще-
ния (более 1000 лет) антропогенной деятельности, 
связанной с внесением органических удобрений и 
селитебной нагрузкой [21, 22, 27, 49].

Цель работы – оценить изменение активности 
ферментов циклов углерода, азота, фосфора и серы 
в стратифицированных почвах средневековых зем-
ледельческих террас Восточного Кавказа.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДЫ1

Объекты исследования. В  среднегорной зоне 
Восточного Кавказа (Республика Дагестан) были 
изучены террасы, предположительно, созданные в 
эпоху развитого Средневековья (X–XV вв. н.э.) и 
функционировавшие до 80–90 гг. прошлого столе-
тия (рис. 1). Почвы – агростратоземы светлогуму-
совые и темногумусовые (Plaggic и Hortic Anthrosol 
соответственно). Многовековая распашка скло-
нов привела к активному вовлечению материала 
почвообразующей породы в области тылового шва 
террас, росту почвенного профиля в прибровочной 
части и формированию системы погребенных по-
стагрогенных горизонтов [2, 3]. В настоящее время 
почвы террасы находятся в залежном состоянии.

Ключевые участки террасовых почв в средне-
горной зоне Восточного Кавказа были расположе-
ны на выходах различных почвообразующих пород:

–  делювий глин и песчаников (ключевой уча-
сток Гуниб, среднегодовое количество осадков 
600 мм),

–  известняки (ключевой участок Муги, средне-
годовое количество осадков 400 мм),

–  глинистые сланцы (ключевой участок Джаба, 
среднегодовое количество осадков 350 мм),

–  песчаники (ключевой участок Акуша, средне-
годовое количество осадков 450 мм),

–  аллювиально-делювиальные отложения из-
вестковистого песчаника, крупного галечника с 
примесью суглинистых и глинистых отложений ал-
лювиальной природы (ключевой участок Гоцатль, 
среднегодовое количество осадков 450 мм). Было 
заложено два почвенных разреза: на орошаемом и 
неорошаемом участках.

Отбор почвенных образцов. Для заложения поч-
венных разрезов выбирали наиболее репрезента-
тивные участки. Почвенные разрезы во всех слу-
чаях закладывали в прибровочной аккумулятив-
ной части террасы каждого ключевого участка, на 

1 �Описание объектов и свойства почв ключевых участков, 
представленных в настоящей работе, были опубликованы 
ранее, поэтому ограничимся краткой информацией.
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некотором удалении от откоса. Именно в этом ме-
сте можно получить наиболее полное представле-
ние о почвах террас как с генетико-эволюционных 
позиций, так и с точки зрения оценки современ-
ного состояния почв [3]. На выбранных участках 
выполнено морфолого-генетическое описание 
профилей почв, отобраны образцы. На микробио-
логические анализы образцы отбирали с соблюде-
нием условий асептики. После отбора почвенные 
образцы на микробиологические анализы замора-
живали при –18°С. Перед проведением анализов 
образцы размораживали в холодильнике при +4°С, 
затем их просеивали, отбирали корни и предынку-
бировали при 22°С в течение 72 ч. До выполнения 
микробиологических анализов образцы хранили 
не более одного месяца.

Методы исследования. Определение физико-хи-
мических свойств почв. Содержание органического 
углерода (Сорг) определяли в воздушно-сухой почве 
методом мокрого сжигания по Тюрину, рН водной 
вытяжки потенциометрическим методом, грану-
лометрический состав – пипеточным методом [9]. 
Физические и химические свойства определяли в 
воздушно-сухой почве. Химические анализы вы-
полняли в ЦКП ИФХиБПП РАН.

Определение микробной биомассы. Углерод ми-
кробной биомассы (Смик) оценивали по содержа-
нию почвенной двухцепочечной ДНК (дцДНК) с 
использованием коэффициента пересчета 5.2 [45]. 
Почвенную ДНК выделяли с помощью коммер-
ческого набора FastDNA® SPIN kit for Soil (MP 
Biomedicals, Германия). дцДНК в супернатанте 
измеряли флуорометрически с использованием 
красителя пикогрина (Life Technologies, США) на 
микропланшетном ридере FLUOstar omega (BMG 
Labtech, Германия). Как  было показано в ряде 
работ, определение микробной дцДНК является 
альтернативным методом измерения почвенной 
микробной биомассы и позволяет оценивать ми-
кробную биомассу, учитывая непосредственное 
количество базового клеточного компонента, уни-
версального для всех живых организмов [15, 45].

Определение ферментативной активности. Про-
вели исследование активности 11 гидролитических 
ферментов (табл. 1). Ферментативную активность 
определяли с использованием процедуры гетеро-
молекулярного обмена с разрушением почвенных 
агрегатов и микробных клеток [23]. В микроцен-
трифужную пробирку (две повторности) помещали 
0.4 г почвы вместе с 1.4 мл 3% раствора лизоцима, 

Рис. 1. Расположение объектов исследования. 1 – ключевой участок Гуниб, 2 – ключевой участок Акуша, 3 – клю-
чевой участок Муги, 4 – ключевой участок Джаба, 5 – ключевой участок Гоцатль.
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0.4 мл стеклянных шариков (d = 100 мкм) и 0.4 мл 
шариков из оксида циркония (d = 1000 мкм). Поч-
венные агрегаты разрушали с помощью вибраци-
онной мельницы Retsch 400 mill (Германия) при 30 
уд./с в течение 3 мин. Затем центрифугировали при 
20000 g в течение 5 мин при температуре 10°С. Су-
пернатант (30 мкл), содержащий десорбированные 
ферменты, помещали в планшет, в каждой ячейке 
которого находилось 50 мкл раствора модифици-
рованного универсального буфера с оптимальным 
рН для каждого фермента. После этого приливали 
50 мкл субстрата в каждую ячейку планшета. Из-
мерения проводили в четырех повторностях. Ко-
личество флуоресценции измеряли на флуориме-
тре Fluoroskan (Thermo Scientific) при длине волны 
возбуждения эмиссии 355 нм и испускания 460 нм.

Статистическая обработка данных. Результаты 
выражали на абсолютно сухую навеску почвы. Ста-
тистическую обработку данных проводили в про-
грамме Past 4.03. Использовали такие методы, как 
составление корреляционной матрицы (r Пирсона), 
канонический анализ соответствия (CCA), а также 
составляли кластеризированную тепловую карту, 
пересчитав абсолютные значения исследованных 
показателей на относительные значения в процен-
тах от максимальных.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Физико-химические свойства всех изученных 
почв представлены в табл. 2. Исследованные по-
чвы земледельческих террас среднегорного Даге-
стана существенно отличались по своим свойствам.

В агростратоземах содержание Сорг зависело не 
только от особенностей агротехники и внесения 
органических удобрений, но и от свойств почво-
образующих пород. Максимальное его содержание 
выявлено в агростратоземе темногумусовом на 
известняках (ключевой участок Муги). Насыщен-
ность почв основаниями обусловила накопление 
органического вещества за счет уменьшения ско-
рости его минерализации [39, 40].

Содержание глины в почвах земледельческих тер-
рас также определялось свойствами почвообразую-
щих пород. Наиболее тяжелыми по гранулометриче-
скому составу были агростратозем светлогумусовый 
и темногумусовый ключевых участков Джаба (гли-
нистые сланцы) и Муги (известняки) соответствен-
но, наиболее легким – агростратозем светлогумусо-
вый ключевого участка Акуша (песчаники).

Во всех изученных почвах земледельческих тер-
рас среднегорного Дагестана реакция среды изме-
нялась от слабо- до сильнощелочной.

Таблица 1. Ферменты и параметры определения их активности

Фермент Код 
фермента

Аббре
виатура Субстрат pH Время 

инкубации, ч

Цикл серы

Арилсульфатаза 3.1.6.1 АС 4-МУФ-сульфат 5.8 4

Цикл углерода

α-Глюкозидаза 3.2.1.20 АГ 4-МУФ-α-D-глюкопиранозид 5.8 12

β-Глюкозидаза 3.2.1.21 БГ 4-МУФ-β-D-глюкопиранозид 5.8 3

Целлобиогидролаза 3.2.1.4 ЦЛ 4-МУФ-β-D-целлобиозид 5.8 12

Ксиланаза 3.2.1.8 КС 4-МУФ-β-D-ксилопиранозид 5.8 12

Цикл азота

Хитиназа 3.2.1.14 ХТ 4-МУФ-N-ацетил-β-D-глюкозаминид 5.8 12

Лейцинаминопептидаза 3.4.11.1 ЛП L-лейцин-7-AMК гидрохлорид 7.5 3

Цикл фосфора

Кислая фосфатаза 3.1.3.2 КФ 4-МУФ-фосфат 5.8 3

Щелочная фосфатаза 3.1.3.1 ЩФ 4-МУФ-фосфат 9.0 1

Фосфодиэстераза 3.1.4.1 БФ Бис(4-МУФ)ортофосфорная кислота 7.5 2

Пирофосфатаза 3.6.1.1 ПФ Бис(4-МУФ)дифосфорная кислота 5.8 2
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Микробная биомасса. В целом изученные почвы 
характеризовались невысоким содержанием Сорг, 
что дает основание использовать метод опреде-
ления содержания дцДНК в качестве оценки ми-
кробной биомассы [15]. Кроме того, сильнощелоч-
ная реакция среды большинства почв, делает не-
возможным использование традиционного расчета 
микробной биомассы методом субстрат-индуциро-
ванного дыхания [13, 45].

Микробная биомасса террасовых почв опреде-
лялась свойствами почвообразующих пород. Так, 
в агростратоземе темногумусовом на известняках 
(ключевой участок Муги) высоким значениям Смик 
способствовал тяжелый гранулометрический со-
став, а также большое содержание Сорг. Известно, 
что гуминовые вещества способны связывать вне-
клеточную ДНК с помощью катионной связи [24], 
а способность глины связывать ДНК на три поряд-
ка выше, чем у песка [18].

Минимальные значения Смик наблюдались в 
почве неорошаемой террасы на аллювиальных от-
ложениях (ключевой участок Гоцатль). Кроме того, 
варьирование микробной биомассы по профилю 
террасовых почв связано с различной интенсив-
ностью поступления органических удобрений при 
распашке в прошлом. Известно, что поступление 
значительного количества органических удобрений 
(навоза и компостов) приводит к стабилизации и 
увеличению содержания почвенного органического 
вещества и микробной биомассы [30, 31, 33].

Активность ферментов углеродного цикла. В об-
щем углеводном обмене в почве наибольший инте-
рес представляют целлюлазы, глюкозидазы и кси-
ланаза [10]. Целлобиогидролаза расщепляет моле-
кулу целлюлозы до целлобиозы, которая затем под 
действием β-глюкозидазы, разлагается до глюкозы, 
ксиланаза участвует в разложении ксилана, входя-
щего в состав гемицеллюлоз, α-глюкозидаза уча-
ствует в разложении мальтозы.

В изученных почвах активность четырех важ-
нейших ферментов, вовлеченных в минерализа-
цию углеводов, в целом была невысокой и умень-
шалась во всех почвенных слоях в следующем 
порядке: β-глюкозидаза > ксиланаза > α-глюкози-
даза > целлобиогидролаза. Основным фактором, 
влияющим на активность ферментов углеродного 
цикла, была величина Смик. Варьирование фер-
ментативной активности определялось на 80–94% 
также величиной Смик. Ослабление зависимости 
отмечено только в отношении целлобиогидролазы, 
активность которой зависела от Смик лишь на 61%. 
Высокие значения ферментов углеродного цикла 
отмечались только в верхних горизонтах почв, за-
тем их активность резко падала с глубиной.

Активность ферментов азотного цикла. Рассмо-
трим особенности изменения активности двух фер-
ментов: лейцинаминопептидазы, ответственной за 

разложение азотсодержащих органических компо-
нентов до аминокислот  [20], и хитиназы, ответ-
ственной за гидролиз грибного хитина и бактери-
ального пептидогликана и являющейся важным 
посредником в цикле азота и углерода в почвах [51].

Активность лейцинаминопептидазы была суще-
ственно выше активности хитиназы во всех изучен-
ных почвах. В исследованных террасовых почвах, 
сформированных на различных почвообразующих 
породах, активность ферментов азотного цикла 
была достаточно близка, т.е. несмотря на разли-
чия в условиях почвообразования, сельскохозяй-
ственная практика с применением органических 
удобрений в прошлом привела к выравниванию 
ферментативной активности в почвах. В свою оче-
редь, это может указывать на сходные особенности 
круговорота азота в постагрогенных почвах средне-
горной зоны Восточного Кавказа. Кроме того, от-
мечено возрастание ферментативной активности, 
в первую очередь лейцинаминопептидазы, на раз-
личных глубинах в пахотных слоях. Существенное 
уменьшение активности лейцинаминопептидазы 
наблюдалось лишь в почве неорошаемой террасы 
на аллювиальных отложениях (ключевой участок 
Гоцатль).

Активность ферментов фосфорного цикла. Фос-
фомоноэстеразы являются наиболее изученными 
ферментами, в связи с их высокой значимостью в 
минерализации органического фосфора. В зави-
симости от реакции почвенной среды выделяют 
кислую и щелочную фосфомоноэстеразу, которые 
продуцируются многими грибами, бактериями, а 
также корнями растений [28, 42, 50]. Неорганиче-
ская пирофосфатаза катализирует гидролиз пиро-
фосфатов до ортофосфатов. Фосфодиэстераза осу-
ществляет гидролиз фосфодиэфирной связи орга-
нических соединений [20].

Как правило, в почвах земледельческих тер-
рас исследованных ключевых участков активность 
ферментов фосфорного цикла по всему почвенно-
му профилю уменьшалась в ряду: щелочная фосфа-
таза > фосфодиэстераза > кислая фосфатаза > пи-
рофосфатаза. Выявленные различия в фермента-
тивной активности указывают на существенные 
различия в метаболических путях трансформации 
соединений фосфора в почвах антропогенно-пре-
образованных экосистем.

Увеличение ферментативной активности при 
внесении навоза почв – хорошо известный факт, 
что в первую очередь относится именно к активно-
сти щелочной фосфатазы [21, 35].

Активность ферментов фосфорного цикла во 
многом определялась содержанием Смик и физиче-
ской глины, а также особенностями хозяйственно-
го использования почв в прошлом. Максимальная 
активность фосфатаз наблюдалась в агрострато-
земе светлогумусовом ключевого участка Гоцатль. 
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Данная территория характеризуется засушливыми 
условиями с периодическими засухами, поэтому 
до недавнего времени практиковалось орошение 
напуском [2]. Предположительно этот агротехни-
ческий прием привел к увеличению биологической 
активности почв [1, 11, 16].

В агростратоземе темногумусовом ключевого 
участка Муги фосфатазная активность также была 
высокой по всему профилю почвы, что связано с 
высоким содержанием Сорг и физической глины. 
Здесь в слое погребенной почвы (90–120 см) актив-
ность щелочной фосфатазы достигала 100 нмоль 
4-МУФ/(г почвы ч), однако в слое 0–10 см наблю-
далось уменьшение ферментативной активности, 
вызванное распашкой с использованием тяже-
лой техники. Минимальная активность фермен-
тов фосфорного цикла выявлена в агростратозе-
ме светлогумусовом легкого гранулометрического 
состава на песчаниках (ключевой участок Акуша) 
и агростратоземе светлогумусовом среднесугли-
нистом неорошаемого участка на аллювиальных 
отложениях (ключевой участок Гоцатль). Следует 
отметить, что регулярное припахивание больших 
объемов материла почвообразующей породы в поч-
венную толщу при распашке приводило к эффекту 

“разбавления” биологической активности почв.
Активность арилсульфатазы. Арилсульфатаза 

важнейший фермент цикла серы, и ее активность 
может существенно изменяться при земледельче-
ском освоении территории. Показано, что именно 

активность арилсульфатазы в большей степени из-
меняется в ответ на внесение навоза [35].

Из-за очень схожих тенденций изменения ак-
тивности арилсульфатазы в изученных почвах с 
активностью фосфатаз, ограничимся кратким 
описанием особенностей изменения активности 
данного фермента в почвах. Активность арилсуль-
фатазы в изученных почвах достигала 17 нмоль 
4-МУФ/ (г почвы ч). В отличие от фосфатаз данный 
фермент в худшей степени сохранялся в глубоких 
почвенных слоях, где активность арилсульфатазы 
не выявлена.

Таким образом, ферментативная активность 
почв исследованных земледельческих террас 
уменьшалась в следующем ряду: щелочная фосфа-
таза > фосфодиэстераза > кислая фосфатаза ≥ пи-
рофосфатаза ≥ лейцинаминопептидаза > арилсуль-
фатаза > хитиназа > β-глюкозидаза > ксиланаза > 
α-глюкозидаза > целлобиогидролаза. Это может 
указывать на недостаточную обеспеченность всех 
исследованных почв фосфором, в соответствии с 
общей теорией микробного метаболизма, так как 
недостаток тех или иных элементов питания в до-
ступной форме приводит к необходимости увели-
чения активности ферментов, участвующих в кру-
говороте биогенных элементов [36, 48].

Статистическая обработка полученных данных. 
Во всех изученных почвах земледельческих террас 
ферментативная активность была статистически 
значимой и имела прямую взаимосвязь (табл. 3). 
Наиболее сильная зависимость наблюдалась 

Таблица 3. Коэффициенты корреляции между ферментативной активностью и содержанием Сорг и Смик 
в изученных почвах. Незначимые корреляции при α < 0.05 отмечены

Параметр 1* 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13

Сорг (1) 1 0.70 0.66 0.49 0.45 0.43 0.52 0.54 0.69 0.62 0.61 0.54 0.24*

Смик (2) 1 0.88 0.80 0.85 0.82 0.91 0.83 0.94 0.86 0.85 0.92 0.61

Арилсульфатаза (3) 1 0.58 0.67 0.61 0.78 0.75 0.96 0.95 0.87 0.79 0.33

α-Глюкозидаза (4) 1 0.85 0.89 0.86 0.60 0.66 0.58 0.65 0.80 0.85

β-Глюкозидаза (5) 1 0.95 0.94 0.87 0.80 0.65 0.72 0.83 0.83

Ксиланаза (6) 1 0.88 0.75 0.72 0.62 0.71 0.85 0.91

Хитиназа (7) 1 0.82 0.86 0.76 0.76 0.83 0.70

Лейцин-АП (8) 1 0.85 0.67 0.67 0.71 0.55

Кислая фосфатаза (9) 1 0.93 0.90 0.86 0.48

Фосфодиэстераза (10) 1 0.91 0.85 0.39

Пирофосфатаза (11) 1 0.90 0.57

Щелочная фосфатаза (12) 1 0.75

Целлобиогидралаза (13) 1

Примечание. Цифры – это номер параметра. В столбце параметры в скобках указаны эти номера.
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между активностями ферментов цикла углеро-
да и хитиназы. Активность арилсульфатазы тесно 
коррелировала с активностью кислой фосфатазы, 
а активность щелочной фосфатазы с пирофосфа-
тазой, фосфодифосфатазой и кислой фосфатазой. 
Для  всех ферментов, кроме целлобиогидралазы, 
отмечена тесная взаимосвязь с микробной био-
массой.

Корреляционная связь между содержанием 
Сорг и ферментативной активностью была сла-
бая и средняя. Наиболее слабой была корреля-
ция между содержанием Сорг и активностью фер-
ментов цикла углерода, а также пирофосфатазы. 
Более выраженная взаимосвязь активности всех 
изученных ферментов с Смик по сравнению с Сорг 
может указывать на преимущественно микробное 
происхождение ферментов в почвах земледельче-
ских террас. В изученных почвах связь между фер-
ментами определялась оптимумами рН их работы. 
В целом ферменты с оптимальными кислыми ус-
ловиями определения (рН 5.8), а именно актив-
ность ксиланазы, целлобиогидралазы, хитиназы, 
кислой фосфатазы и пирофосфатазы тесно кор-
релировали между собой.

Канонический анализ соответствий отражает 
взаимосвязь ферментативной активности с поч-
венными и климатическими характеристиками 
(рис. 2). Все изученные характеристики, кроме ко-
личества осадков и величины рН были статисти-
чески значимыми (р < 0.05). В удобряемых терра-
совых почвах отмечена некоторая зависимость ак-
тивности кислой фосфатазы и фосфодиэстеразы 
от содержания Сорг. Также выявлена обратная вза-
имосвязь активности лейцинаминопептидазы и 
пирофосфатазы с содержанием физической глины.

На рис. 3 представлена кластеризированная 
тепловая карта, которая отражает структуру пула 
гидролитических ферментов в изученных почвах. 
Все ферменты группировались в два больших кла-
стера (рис. 3а): в первый вошли ферменты с мини-
мальной активностью в почвах, а именно фермен-
ты углеродного цикла, а также кислая фосфатаза; 
во второй  – щелочная фосфатаза, фосфодифос-
фатаза, пирофосфатаза, лейцинаминопептидаза 
и хитиназа, т.е. ферменты с максимальной отно-
сительной активностью. Увеличение активности 
ферментов фосфорного и азотного циклов непо-
средственно связано с внесением навоза и других 

Рис. 2. Канонический анализ соответствия для почвенных характеристик и активности гидролитических фермен-
тов изученных почв.
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органических субстратов, что неоднократно было 
отмечено ранее [21, 27, 30, 31, 35].

Для оценки пула ферментов, связанных непо-
средственно с функционированием микроорганиз-
мов, рассчитана удельная ферментативная актив-
ность на единицу микробной биомассы. Установ-
лено, что антропогенная деятельность, связанная 
с распашкой и внесением органических удобрений, 
привела к увеличению удельной ферментативной 
активности. Это указывает на повышение физио-
логической эффективности микробных сообществ 
почв в результате хозяйственного использования 
почв, что, в свою очередь, связано с увеличени-
ем скорости продуцирования ферментов. Данное 
наблюдение было отмечено авторами [17, 34, 43]. 
Так, в исследованных почвах в некоторых случаях 
удельная ферментативная активность в слоях глуб-
же 70 см была даже выше, чем активность в верх-
них горизонтах (0–10/0–20 см).

Удельная ферментативная активность почв 
разделялась на следующие кластеры (рис. 3б): в 
первый вошли ферменты с минимальной актив-
ностью: α-глюкозидаза, целлобиогидралаза и 

ксиланаза, а во второй – ферменты фосфорного и 
азотного циклов, а также арилсульфатаза и β-глю-
козидаза. В отдельный кластер выделялась фосфо-
дифосфатаза, фермент с максимальной удельной 
активностью во всех изученных террасных почвах.

Таким образом, увеличение удельной фермен-
тативной активности указывает на увеличение ско-
рости продуцирования новых ферментов микроор-
ганизмами и повышение доступности элементов 
минерального питания, вызванное внесением ор-
ганических субстратов, причем высокий уровень 
биологической активности может сохраняться до 
2000 лет.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Исследование ферментативной активности в 
почвах земледельческих террас Восточного Кав-
каза показало, что их хозяйственное использова-
ние в эпоху Средневековья привело к ослаблению 
взаимосвязи ферментативной активности с основ-
ными почвенными характеристиками, такими как 
содержание органического углерода и содержанием 

Рис. 3. Кластеризированная тепловая карта ферментативной активности, содержания Сорг и Смик в изученных по-
чвах. Фактические значения исследованных показателей пересчитаны в проценты от максимальных. (а) абсолют-
ная ферментативная активность, (b) удельная активность. 1 – ключевой участок Муги, 2 – ключевой участок Джа-
ба, 3 – ключевой участок Акуша, 4 – ключевой участок Гуниб, ключевой участок Гоцатль: 5 – почва орошаемого 
участка, 6 – почва неорошаемого участка.
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физической глины. На уровне тенденций можно 
говорить о большей активности ферментов фос-
форного и азотного циклов в почвах с высоким со-
держанием органического вещества и со средне-тя-
желосуглинистым гранулометрическим составом. 
Однако полученные результаты могут говорить и 
о более сложном, многофакторном характере за-
висимости ферментативной активности от усло-
вий окружающей среды. Тесная взаимосвязь ми-
кробной биомассы и ферментативной активности 
может указывать на преимущественно микробное 
происхождение ферментов в почвах земледельче-
ских террас.

Увеличение удельной ферментативной активно-
сти, рассчитанной на единицу микробной биомас-
сы, непосредственно связано с внесением органи-
ческих удобрений.

Внесение навоза увеличивало скорость про-
дуцирования ферментов микроорганизмами, ко-
торые затем связывались с органо-минеральным 
комплексом почв, что обусловило сохранение вы-
сокого уровня их активности до наших дней.
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Particularities of Hydrolytic Enzymes Pool in Soils of 
Agricultural Terraces in the Eastern Caucasus

E. V. Chernysheva1, *, and F. Fornasier2, 3
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Centro di Ricerca Viticoltura ed Enologia, Gorizia, 34170 Italy
3SOLIOMICS, Udine, 33100 Italy

*e-mail: e.chernyysheva@yandex.ru

A study of the influence of farming practices in the Middle Ages (X–XV AD) on the activities of 
11 hydrolytic enzymes involved in the biogeochemical cycles of basic elements in soils was carried 
out. Agrostratozems of medieval agricultural terraces of mid-mountain Dagestan (Plaggic and Hortic 
Anthrosol) were chosen as objects of study. In all cases, the enzymatic activity of the studied soils, 
in all soil layers, decreased in the following order: alkaline phosphatase > phosphodiesterase > acid 
phosphatase > pyrophosphatase ≥ leucine aminopeptidase > arylsulfatase > chitinase > β-glucosidase > 
xylanase > α-glucosidase > cellobiohydrolase. The enzymatic activity of the studied soils was primarily 
determined by the amount of microbial biomass (Cmic). Thus, the activity of enzymes of various groups 
depended on Cmic by 61–94%. Agricultural practices associated with ploughing, manuring, and irrigation 
lead to convergence in the activity of nitrogen cycle enzymes in soils of the mountain zone, which 
is associated with similar features of the nitrogen cycle in agrogenic soils, regardless of bioclimatic 
conditions. The addition of organic materials has led to an increase in the physiological efficiency of 
microbial communities and the rate of enzyme production, and high levels of biological activity can 
persist in soil for about 1000 years. Ploughing with the application of organic fertilizers in the past led 
to an increase in enzymatic activity expressed per unit of microbial biomass (specific activity), and 
therefore this indicator can be used as an indicator of agrogenic transformation of soils in the past.

Keywords: organic matter, manure, microbial communities, phosphatase, agricultural development
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