
1400

ПОЧВОВЕДЕНИЕ,  2024, № 10,  с. 1400–1413

БИОЛОГИЯ ПОЧВ

УДК 631.46

РЕСПИРАТОРНАЯ АКТИВНОСТЬ МИКРОБНОЙ 
БИОМАССЫ В ОСНОВНЫХ ТИПАХ ГОРНЫХ ПОЧВ ВДОЛЬ 

ВЫСОТНОГО ГРАДИЕНТА ЦЕНТРАЛЬНОГО КАВКАЗА
© 2024 г.  Р. Х. Темботовa, b, * (http://orcid.org/0000–0002-2342-4653)

aИнститут экологии горных территорий им. А.К. Темботова РАН, ул. И. Арманд, 37а, Нальчик, 360051 Россия
bБиологический факультет, Санкт-Петербургский государственный университет, 

Университетская наб., 7/9, Санкт-Петербург, 199034 Россия
*e-mail: tembotov.rustam@mail.ru, r.tembotov@spbu.ru

Поступила в редакцию 18.03.2024 г.
После доработки 17.05.2024 г.

Принята к публикации 17.05.2024 г.

Представлены результаты исследований, направленных на оценку изменчивости показателей 
респираторной активности почвенной микробиоты (скорость базального и субстрат индуци-
рованного дыхания), а также содержания углерода органического вещества и микробной био-
массы в почвах, сформировавшихся и функционирующих в естественных (малоповрежденных) 
биогеоценозах, вдоль высотного градиента от предгорных до высокогорных районов Централь-
ного Кавказа (500–3500 м над ур. м., эльбрусский вариант поясности, Кабардино-Балкария). 
Показано, что при возрастании абсолютной высоты, от горных черноземов к горно-луговым 
субальпийским почвам, значения всех изученных параметров в поверхностных горизонтах (0–10 
и 0–20 см, в зависимости от типа почв) значимо увеличиваются, а на максимальной высоте – 
в горно-луговых альпийских почвах существенно уменьшаются. Установлено, как меняются рас-
сматриваемые параметры в почвах различных типов, расположенных в пределах одного высотно-
го пояса. Выявлено, что сравниваемые пары типов почв статистически значимо различаются по 
большинству изученных показателей (t > 2.5; p < 0.02). Полученные данные свидетельствуют, что 
влияние высотного градиента в значительной степени преломляется дополнительными фактора-
ми. Для выявления степени влияния основных факторов, характеризующих рельеф (высота над 
ур. м., аспект, уклон) и климат (19 биоклиматических характеристик) на формирование изучен-
ных параметров, проведен мультирегрессионный анализ. Он показал, что средний совокупный 
вклад всех 22 факторов в варьирование изученных показателей составляет: в горных черноземах 
40%, в горно-луговых черноземовидных почвах 66%, в горных лугово-степных субальпийских 
почвах 31%, в горно-луговых субальпийских 67%, в горно-луговых альпийских почвах 67%. Та-
ким образом, как для почв, расположенных вдоль высотного градиента, так и функционирую-
щих в пределах одного высотного пояса, влияние рассмотренных факторов может существенно 
отличаться, а рельеф и климат играют важную, но не единственную роль при формировании 
свойств горных почв Центрального Кавказа.
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рельеф, климат, Luvic Chernozems (Pachic), Mollic Leptosols (Eutric), Leptic Umbrisols
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ВВЕДЕНИЕ

Почвенное дыхание (эмиссия CO2 почвой, поч-
венный газообмен) является одним из основных 
глобальных циклов углерода в биосфере [24, 29]. 
Интенсивность выделения почвой углекислоты мо-
жет служить инструментом для анализа активности 

почвенных микробоценозов и позволяет охаракте-
ризовать эту важнейшую сторону биологического 
круговорота [2, 17].

Микробное продуцирование CO2 почвой, опре-
деленное в лабораторных, искусственно создан-
ных оптимальных условиях, следует рассматривать 
как потенциальную респираторную активность 
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почвенной микробной биомассы. Полученные 
показатели скорости так называемого базального 
(фонового, БД) и субстрат-индуцированного ды-
хания (СИД) являются индикаторами физиологи-
ческой активности гетеротрофных микроорганиз-
мов и несут новую информацию при исследовании 
эколого-функциональных связей почвенного ды-
хания различных почв с факторами среды. Пока-
затель скорости СИД используют для определения 
содержания в почве углерода микробной биомас-
сы (Смик), количественного параметра, характери-
зующего состояние и физиологическую активность 
почвенных микробоценозов [3, 47, 49, 52, 53].

Актуальность такого рода исследований под-
тверждается целым рядом работ, посвященных рас-
смотрению вопросов, связанных с состоянием поч-
венной микробиоты в условиях горных экосистем, 
многообразие и специфика процессов почвообра-
зования, в которых определяется высотным гра-
диентом и сложным рельефом. Так, исследование 
биологических механизмов накопления углерода и 
азота микробной биомассы в почвах горных экоси-
стем по всему Земному шару проведено в аспекте 
прогнозирования экологических последствий гло-
бального потепления в различных климатических 
поясах [51].

Пространственную изменчивость содержания 
Смик и взаимосвязь этого показателя с эдафически-
ми, растительными и климатическими факторами 
изучали для высокогорных почв Цинхай-Тибетско-
го нагорья [59].

В результате работ, проведенных в Австрийских 
и Итальянских Альпах, получены данные о биохи-
мической и микробиологической активности, со-
ставе и структуре микробных сообществ в зависи-
мости от высотного градиента, влияния экспози-
ции склонов, характера растительных сообществ, 
содержании органического углерода, кислотности 
почвы и других факторов [48, 58, 61].

Не менее интересны результаты исследования 
горных почв Кавказа, природные условия которого 
сопоставимы с Альпами [1]. Работы авторов, веду-
щих свои исследования на Западном [23, 36, 54, 56] 
и Восточном Кавказе [7, 31], свидетельствуют, что 
изучение физиологической активности почвенной 
микробной биомассы в горных почвах позволяет 
проследить закономерности функционирования 
микробных сообществ, как в контексте изменений 
климата, так и в зависимости от особенностей рас-
тительного сообщества и комплекса эдафических и 
топографических факторов.

Для почв Центрального Кавказа, где условия 
почвообразования значительно отличаются от За-
падного и Восточного Кавказа [9], этот аспект пока 
малоизучен. Благодаря ряду работ, посвященных 
горным почвам, собран обширный материал, опи-
сывающий особенности структуры почвенного 

покрова, морфогенетические и физико-химиче-
ские свойства почв центральной части Кавказа [11, 
20, 25, 28, 44]. Для характеристики биологических 
аспектов почвенных свойств Центрального Кавка-
за авторы [10, 13, 50] с 2018 г. проводят системати-
ческие исследования почвенного покрова предгор-
ных и горных территорий Центрального Кавказа (в 
границах Кабардино-Балкарии). Представленные 
материалы являются частью цикла научных иссле-
дований, направленных на изучение биологиче-
ской активности почв горных территорий Кавказа.

Цель работы – установить и проанализировать 
изменчивость показателей респираторной актив-
ности почвенной микробиоты (скорость БД, СИД) 
и содержания углерода органического вещества и 
микробной биомассы (Сорг и Смик) в различных ти-
пах горных почв, расположенных вдоль высотного 
градиента от предгорных до высокогорных райо-
нов Центрального Кавказа (500–3500 м над ур. м., 
эльбрусский вариант поясности, Кабардино-Бал-
кария).

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДЫ

Разностороннее изучение природы гор Кавказа 
показало, что в различных областях данного регио-
на расположены территории, отличающиеся струк-
турой высотной поясности. Различные варианты 
поясности формируются в зависимости от поло-
жения горной системы, близости ее к крупным 
источникам влаги, направления господствующих 
воздушных течений и орографических особенно-
стей хребтов и их отрогов. Для каждого варианта 
поясности сложился определенный порядок чере-
дования высотных поясов, их гипсометрические 
пределы, а также состав и ритм жизни, как целых 
природных комплексов, так и отдельных биогеоце-
нозов и их компонентов [37, 40].

В соответствии с типизацией, разработанной 
автором [37, 39, 40], район исследования охватыва-
ет территорию Центрального Кавказа (в пределах 
Кабардино-Балкарии), расположенную в грани-
цах эльбрусского варианта поясности (рис. 1). Се-
верная граница эльбрусского варианта поясности 
проходит по линии Тебердино-Даутского водораз-
дела – западный край Ставропольской возвышен-
ности, а юго-восточная – по линии Дыхтау–Кара-
кая–нижнее течение р. Баксан.

Высотно-поясная структура эльбрусского ва-
рианта поясности обусловлена сухим и умеренно 
континентальным климатом, который формирует-
ся благодаря свободной циркуляции атмосферно-
го воздуха из Прикаспия в высокогорье и обратно, 
что является причиной отсутствия сплошного по-
яса лесов и способствует широкому распростране-
нию степных и луговых биогеоценозов. Вследствие 
чего, от границы степной зоны (140–400 м над ур. 
м.) начинается пояс луговых степей, занимающий 
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предгорную полосу (от 400–500 до 700–800 м над 
ур. м.) и остепненных лугов, занимающий средне-
горье (от 600–700 до 1500 м над ур. м.). Далее сле-
дуют субальпийский пояс, который доминирует в 
эльбрусском варианте над всеми другими поясами, 
занимая большую территорию Скалистого, Боко-
вого и Главного хребтов (в пределах от 1400–1500 
до 2700 м над ур. м.) и альпийский пояс, располо-
женный на Главном и частично Боковом хребтах 
(от 2300 до 3500 м над ур. м.).

Объект исследования – основные типы горных 
почв, наиболее характерные для каждого из пере-
численных высотных поясов, сформированных и 
функционирующих в естественных (малоповре-
жденных) биогеоценозах.

Горные черноземы и горно-луговые черноземо-
видные почвы распространены в поясе луговых 
степей и остепненных лугов. Луговые степи при-
урочены к повышенным элементам рельефа и по-
хожи по общему облику, составу растительности и 

продуктивности травяных сообществ на остепнен-
ные луга, но отличаются от последних по набору 
растений-доминантов и структуре почвенного по-
крова [42].

Горные черноземы (обыкновенные, типичные, вы-
щелоченные) по мировой классификационной поч-
венной системе [62] относятся к Luvic Chernozems 
(Pachic). Они залегают на платообразных возвы-
шенностях, обладают полноразвитым профилем 
(Аd–А–В–ВС–С), и мощностью часто более 150 см. 
На склонах различной экспозиции горные черно-
земы обычно имеют менее мощный, по сравнению 
с равнинными черноземами профиль (60–70 см). 
Почвообразующими породами для них являют-
ся продукты выветривания карбонатных плотных 
осадочных пород [8, 32]. Своеобразие горных чер-
ноземов и их отличие от равнинных аналогов обу-
словливают специфические черты горного почво-
образования – литогенность, скелетность, подвер-
женность эрозионным процессам, горизонтальная 

Российская Федерация

Район исследований
Граница вариантов
поясности
Эльбрусский вариант
Терский вариант

Рис. 1. Район исследования и граница эльбрусского варианта поясности (Центральный Кавказ, в пределах Кабар-
дино-Балкарии).
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миграция почвенных растворов, элювиальность 
профиля, нередко резкий переход гумусового го-
ризонта – к нижележащим [8].

Горно-луговые черноземовидные почвы (типич-
ные, выщелоченные) по мировой классификаци-
онной почвенной системе [62] относятся к Mollic 
Leptosols (Eutric). Эти почвы расположены на скло-
нах различной крутизны на границе между поясом 
луговых степей и субальпийским поясом, а также в 
комплексах с горными черноземами. В ареале рас-
пространения горных черноземов они чаще всего 
занимают отрицательные формы рельефа и функ-
ционируют в более влажных условиях промывного 
и периодически промывного водного режима. Глу-
бокое воздействие на процессы почвообразования 
описываемых почв, оказывает карбонатность мате-
ринских пород: элювио-делювий известняков и из-
вестковистых песчаников [18, 21, 32, 38]. Строение 
профиля горно-луговых черноземовидных почв 
сходно с горными черноземами (Аd–А–В–ВС–С), 
но мощность профиля меньше (30–60 см), а каме-
нистость выше, чем у горных черноземов.

Горные лугово-степные субальпийские почвы 
выделяются в качестве самостоятельного типа 
в соответствии с классификацией  [22]. В  миро-
вой классификационной почвенной системе [62] 
они рассматриваются как Mollic Leptosols (Eutric). 
Эти почвы встречаются на ксероморфных участ-
ках, среди горно-луговых почв, под остепненными 
лугами [26]. Почвообразующей породой для них 
служит некарбонатный элювио-делювий корен-
ных пород. Почвенный профиль (Аd–А–В–(ВС 
нередко отсутствует)–С) мощностью от 20–25 до 
40–50 см, обычно хорошо задернован, слабо диф-
ференцирован на горизонты.

Горно-луговые субальпийские почвы наиболее 
распространены под луговыми сообществами су-
бальпийского пояса. В  мировой классификаци-
онной почвенной системе  [62] они рассматри-
ваются как Leptic Umbrisols. Почвообразующие 
породы представлены слабоненасыщенными си-
аллитными продуктами выветривания некарбонат-
ных плотных осадочных и массивно-кристалличе-
ских пород [32, 44]. Профиль (Аd–А–В–С) слабо 
дифференцирован, переходы между горизонтами 
постепенные, выделяется дерновый горизонт мощ-
ностью 5–12 см.

Горно-луговые альпийские почвы исследовали 
под луговыми сообществами альпийского пояса 
(2760–3034 м над ур. м.). В мировой классифика-
ционной почвенной системе [62] рассматривают-
ся как Leptic Umbrisols. Почвы занимают верхние 
части хребтов и склоны различной экспозиции. 
Почвообразующими породами для них являются 
продукты выветривания плотных осадочных пород 
(эллювио-делювий глинистых и кристаллических 
сланцев [32]). Горные породы нередко выходят на 

дневную поверхность и занимают от 10 до 50% пло-
щади контура. Почвенный профиль (Аd–А–В–С) 
слабо дифференцирован, переходы между горизон-
тами постепенные. Хорошо развит дерновый гори-
зонт мощностью от 3–5 до 7–10 см.

Так как характер почвенного и растительного 
покровов в горах Кавказа подчинен общему зако-
ну вертикальной зональности, фоновым клима-
тическим условием является абсолютная высота 
местности над уровнем моря. Наиболее характер-
ные для каждого пояса климатические показатели, 
а также преобладающие типы почв и растительные 
сообщества приведены в табл. 1.

Полевые исследования горных почв проводили 
в период 2018–2023 гг. Морфогенетические иссле-
дования и отбор почвенных образцов осуществля-
ли ежегодно в первой декаде июля (чтобы избежать 
сезонной динамики) по общепринятым в эколо-
гии и почвоведении методам [15]. Всего заложили 
130 мониторинговых площадок площадью 400 м2, 
при этом выбирали естественные (минимально 
поврежденные) биогеоценозы, расположенные на 
пологих элементах рельефа, с типичными для каж-
дого высотного пояса и типа (подтипа) почвы рас-
тительными сообществами.

Смешанные образцы почвы отбирали на ка-
ждой мониторинговой площадке методом “кон-
верта”. Отбор проводили из верхних горизонтов на 
глубину 0–20 и 0–10 см (в зависимости от мощно-
сти и строения почвенного профиля). Количество 
почвенных проб, характеризующих каждый поч-
венный тип (подтип), составляло от 10 до 52 об-
разцов, в зависимости от ареалов распространения 
почвенных разностей, наличия малоповрежденных 
биогеоценозов, особенностей рельефа, доступно-
сти местоположения и др.

При полевых исследованиях использовали кар-
тографические материалы [27]. Высоту над уров-
нем моря и географические координаты опреде-
ляли с помощью навигатора GPSMAP 60 CEX: 
высотные пределы точек отбора проб составляют 
505–3034 м над ур. м.

Лабораторно-аналитические исследования 
почвенных образцов выполняли в 3–6-кратной 
повторности. Содержание Сорг (%) в почве опре-
деляли по методу Тюрина в модификации Ни-
китина, рН водной (1 : 2.5) и солевой суспензии 
(КСl  0.1  М)  – потенциометрически, плотность 
почв – весовым методом [19]. Скорость БД и СИД, 
характеризующих фоновую и потенциальную ды-
хательную активности почвенной микробной био-
массы, определяли в соответствии с методически-
ми разработками Ананьевой [2]. Содержание Смик 
почвы вычисляли по формуле:

Смик (мкг С/г почвы) = 
= СИД (мкл СО2/(г почвы ч)) 40.04 + 0.37 [45].
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Долю углерода микробной биомассы (%) в об-
щем органическом углероде почвы рассчитали, как 
отношение Смик/Сорг.

Для анализа зависимости микробиологических 
показателей от рельефных и климатических харак-
теристик использовали данные дистанционного 
зондирования. Топографическую информацию 
получили на основе цифровых моделей рельефа 
SRTM – международной миссии по сбору и нако-
плению данных о рельефе [63]. Учитывали следу-
ющие переменные, характеризующие основные 
особенности рельефа: высоту над ур. м.; аспект – 
угол по часовой стрелке с севера на горизонталь-
ную проекцию вектора внешней нормали в данной 
точке (влияет на водный баланс почв, распределе-
ние и изобилие видов растений [60]); уклон – угол 
между касательной и горизонтальной плоскостями 
в данной точке (влияет на скорость стока, интен-
сивность процессов денудации, содержание влаги 
в почве, растительный покров [57]).

Для анализа влияния климатических факторов 
на территории исследования использовали данные 
глобальной базы WorldClim  – 19 биоклиматиче-
ских характеристик (BioClim), отражающих годо-
вые тренды среднегодовой температуры и годового 
количества осадков, сезонность (годовой диапазон 
температур и распределение осадков), экстремаль-
ные или ограничивающие факторы (температуры 

самого холодного и самого теплого месяцев, коли-
чество осадков в наиболее влажных и засушливых 
кварталах года) [41, 55].

Пошаговый мультирегрессионный анализ поз
воляет оценить степень влияния каждого фактора 
на все исследуемые показатели [33]. Анализирова-
ли вклад 22 факторов в описание варьирования со-
держания Сорг и микробных показателей (скорость 
БД, СИД, содержание Смик) в горных почвах иссле-
дуемых территорий.

Статистическую обработку полученных данных 
осуществляли в программе Statistica 12.0. Досто-
верность различия изученных почвенных характе-
ристик сравниваемых участков оценивали с помо-
щью t-критерия Стьюдента при уровне значимости 
p ≤ 0.05. Полученные данные представлены в виде 
среднего ± ошибка среднего.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

В результате проведенных исследований полу-
чены данные, характеризующие средние значения 
изученных показателей в пяти основных типах 
почв, сменяющих друг друга при чередовании вы-
сотных поясов от 500 до 3500 м над ур. м. (табл. 2).

Для изучения влияния высотного градиента на 
особенности проявления респираторной активно-
сти почвенной микробной биомассы (скорость БД 

Таблица 1. Почвы, растительные сообщества, среднегодовая температура воздуха и количество осадков (ОС) 
в районе исследования Центрального Кавказа

Почвы Растительные сообщества Т, °С
ОС, мм/год

Пояс луговых степей от 400–500 до 700–800 м над ур. м.

Горные черноземы
Luvic Chernozems (Pachic)

Луговые степи: разнотравно-ковыльные; типчаковые; 
типчаково-полынные; низкоосоково-полынные

10.5–13.3
580–600

Пояс остепненных лугов от 600–700 до 1500 м над ур.м.

Горно-луговые черноземовидные
Mollic Leptosols (Eutric)

Остепненные луга, горные луговые степи: 
разнотравно-бородачевые, разнотравно-костровые 
с Bromuscommutatus; луговоовсяницевые

7.9–9.2
700–800

Субальпийский пояс от 1400–1500 до 2700 м над ур. м.

Горные лугово-степные субаль-
пийские
Mollic Leptosols (Eutric)

Остепненные субальпийские луга: разнотравно-пестро-
овсяницевые; разнотравно-пестрокостровые

3.3–5.9
309-520

Горно-луговые субальпийские
Leptic Umbrisols

Мезофитные субальпийские луга: разнотравно-пестро
овсяницевые; разнотравно-пестрокостровые; 
разнотравно-вейниковые; разнотравно-полевицевые

2.2–3.3
800–900

Альпийский пояс от 2300 до 3500 м над ур.м.

Горно-луговые альпийские
Leptic Umbrisols

Альпийские луга: плотнодернинные разнотравные; 
разнотравно-злаковые; разнотравно-осоковые

0...–3.0
1000–1500

Примечание. Климатические показатели приведены по данным [5, 14, 34, 64].
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и СИД), а также содержания Сорг и Смик сравнили 
усредненные данные, характеризующие микробо-
ценозы в верхних горизонтах трех типов почв, пре-
обладающих в рассматриваемых высотных поясах 
эльбрусского варианта поясности Центрального 
Кавказа: горные черноземы, горно-луговые субаль-
пийские, горно-луговые альпийские почвы.

Горные черноземы Центрального Кавказа об-
ладают всеми свойствами, необходимыми для 
формирования активного и многочисленного со-
общества почвенных микроорганизмов. Данные, 
характеризующие верхние горизонты горных чер-
ноземов, свидетельствуют, что при типичном для 
них высоком содержании Сорг, фоновая респира-
торная активность почвенных микроорганизмов 
(БД) находится в границах оптимальных значений. 
Величина скорости СИД указывает на высокий 
потенциал микробного сообщества, а содержание 
Смик соответствует градации очень высокое [3].

Следует отметить и максимальное в ряду иссле-
дуемых почв отношение Смик/Сорг, значение ко-
торого свидетельствует о способности почвенной 
микробиоты к трансформации всех поступающих 
в почву органических остатков. Для горных степей 
и остепненных лугов, где распространены опи-
сываемые почвы, характерно равновесие процес-
сов прироста, накопления и минерализации как 
надземной, так и подземной фитомассы [42], что 
так же, как и приведенные микробные показатели, 
свидетельствует о сбалансированности процессов 
образования и микробной деструкции органиче-
ских остатков.

Сравнение данных, характеризующих горные 
черноземы и горно-луговые субальпийские почвы, 
показало, что все параметры микробной активно-
сти в почвах субальпийского пояса существенно 

возрастают (t > 2.7; p < 0.008). Скорость БД и СИД, 
а также содержание Смик в горно-луговых субаль-
пийских почвах, по сравнению с горными черно-
земами, больше на 25%. Уменьшение соотношения 
Смик/Сорг в горно-луговых субальпийских почвах 
происходит, вероятно, вследствие того, что содер-
жание Сорг увеличивается в этих почвах по срав-
нению с горными черноземами даже в большей 
степени, чем микробные показатели (более чем на 
40%).

Таким образом, в наиболее теплый период года 
(июль), при достаточном количестве тепла, влаги 
и обилии растительных остатков микробиологи-
ческая активность в горно-луговых субальпийских 
почвах максимальна в ряду трех описываемых ти-
пов (подтипов) почв: горных черноземах, горно-лу-
говых субальпийских, горно-луговых альпийских.

Далее, с ростом высоты и распространением 
горно-луговых альпийских почв, наблюдаются и 
существенные изменения респираторной активно-
сти почвенной микробной биомассы. При сравне-
нии данных, характеризующих верхние горизонты 
горно-луговых субальпийских и альпийских почв, 
наблюдали достоверное снижение всех контро-
лируемых показателей. Значимо (на 26%, t = 2.4; 
p = 0.022) сокращается содержание Сорг, резко (бо-
лее чем на 40%, t > 2.5; p < 0.02) уменьшаются по-
казатели скорости БД и СИД, содержание Смик и 
отношение Смик/Сорг. Несмотря на уменьшение, со-
держание Смик остается в пределах градации очень 
высокое, что указывает на сохранение потенциала 
микробного сообщества и в условиях высокогорья.

Таким образом, вдоль высотного градиента 
наблюдается существенное повышение содержа-
ния Сорг и описываемых микробных показателей 
при сравнении горных черноземов (в среднем на 

Таблица 2. Базальное дыхание (БД), субстрат-индуцированное дыхание (СИД), содержание органического 
углерода, углерода микробной биомассы и отношение углерода микробной биомассы к органическому угле-
роду в горных почвах, эльбрусский вариант поясности, Центральный Кавказ (среднее ± ошибка среднего)

Почвы БД, 
мкг СО2–С/(г ч)

СИД, 
мкг СО2–С/(г ч) Сорг, %

Смик, 
мкг С/г почвы Смик/Сорг, %

Горные черноземы (0–20 см) 
(n = 52)

16.5 ± 1.1 91 ± 5 5.2 ± 0.2 2019 ± 108 4.1 ± 0.2

Горно-луговые черноземовид-
ные (0–20 см) (n = 32)

21.5 ± 1.9 161 ± 14 9.7 ± 0.7 3565 ± 309 3.9 ± 0.2

Горные лугово-степные су-
бальпийские (0–10 см) (n = 10)

12.2 ± 0.8 68 ± 10 6.4 ± 0.9 1999 ± 408 3.0 ± 0.4

Горно-луговые субальпийские 
(0–10 см) (n = 26)

21.9 ± 1.9 127 ± 13 9.2 ± 0.5 2816 ± 282 3.2 ± 0.3

Горно-луговые альпийские 
(0–10 см) (n = 10)

12.3 ± 1.3 72 ± 14 6.8 ± 0.9 1583 ± 300 2.5 ± 0.5

Примечание. Шкала Смик <200 – очень низкое; 201–500 – низкое; 501–1000 – среднее; >1000 – высокое [2].
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высоте 700–800 м над ур. м.) с горно-луговыми су-
бальпийскими почвами (около 2000 м над ур. м.), 
а затем резкое снижение всех рассматриваемых 
параметров при сопоставлении последних с гор-
но-луговыми альпийскими почвами (около 3000 м 
над ур. м.) (рис. 2).

Мультирегрессионный анализ выявил, что су-
щественное влияние совокупности основных фак-
торов, характеризующих рельеф (высота над ур. м.; 
аспект; уклон), на формирование микробных по-
казателей (БД, СИД, Смик) наблюдается только в 
почвах альпийского пояса (рис. 3). Для преобла-
дающих в этом поясе горно-луговых альпийских 
почв вклад указанных факторов составляет в сред-
нем 66%. Высокая корреляция (r = 0.83, по шка-
ле Чеддока [30]) обнаружена между показателями: 
скорость БД и уклон местности. Между содержа-
нием Смик и факторами, описывающими влияние 
рельефа, выявлена заметная корреляционная связь 
(r = 0.62–0.75).

Для горных черноземов и горно-луговых су-
бальпийских почв влияние совокупности харак-
теристик рельефа составляет всего 6 и 17% соот-
ветственно, а значимых корреляционных связей 
между факторами рельефа и микробными показа-
телями не обнаружено.

Совокупность климатических факторов име-
ет различное влияние на изученные показатели 
в сравниваемых типах (подтипах) почв (рис. 4). 
В горных черноземах они существенно влияют на 
содержания Сорг (вклад 51%), при этом заметная 
корреляция (r = 0.55–0.62) отмечена для 6 клима-
тических параметров, которые характеризуют се-
зонность осадков, средние температуры и количе-
ство осадков в наиболее сухие и холодные периоды.

Для микробных показателей (БД, СИД, Смик) в 
горных черноземах вклад климатических факто-
ров существенно ниже и составляет в среднем 25%, 
а заметная корреляция (r = 0.51–0.55) установлена 
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Рис. 2. Содержание органического углерода, скорость базального и субстрат индуцированного дыхания, содержа-
ние углерода микробной биомассы горных почв Центрального Кавказа: 1 – горные черноземы, 2 – горно-луговые 
субальпийские, 3 – горно-луговые альпийские.
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всего для трех факторов, связанных с распределе-
нием количеством осадков в наиболее сухие и хо-
лодные периоды.

В горно-луговых субальпийских почвах вклад 
комплекса климатических факторов в изменении 
изучаемых показателей выше. Он составляет 72% 
для содержания Сорг и 80–88% для БД, СИД и Смик. 
Заметная корреляция климатических факторов с 
содержанием Сорг обнаружена для пяти перемен-
ных (r = 0.50–0.68), которые описывают сезон-
ность выпадения осадков, а также их количество 
в наиболее сухие и холодные периоды года. На со-
держание Смик оказывают заметное влияние 11 кли-
матических показателей (r = 0.51–0.66), из которых 
8 связано с температурным режимом.

В горно-луговых альпийских почвах на содер-
жание Сорг заметно влияют 15 климатических по-
казателей, из которых 10 связано с температурой 
воздуха: среднегодовой, среднесуточной, в наибо-
лее холодный и теплый период, температурной се-
зонностью и амплитудой (r = 0.51–0.64). На ско-
рость БД влияют 7 показателей (r = 0.57–0.71), а на 
скорость СИД и содержание Смик – все 19 анализи-
руемых климатических показателей, причем для 14 
связь высокая (r = 0.75–0.78).

Следует отметить, что влияние высотного гра-
диента в значительной степени изменяется под 
действием дополнительных факторов, таких как – 
солярная экспозиция склонов, формы мезо- и ми-
крорельефа, особенности гидротермического ре-
жима почв и характер растительного покрова [16]. 
Поэтому условия почвообразования в районе 

исследования существенно изменяются не толь-
ко с изменением высоты над ур. м., но и в преде-
лах одного высотного пояса. В непосредственной 
близости друг от друга могут функционировать 
различные почвенные типы, например, горные 
лугово-степные субальпийские и горно-луговые 
субальпийские почвы, или формироваться ком-
плексы горных черноземов и горно-луговых чер-
ноземовидных почв. Представляется интересным 
сравнение рассматриваемых показателей, характе-
ризующих состояние почвенной микробной био-
массы между указанными парами почвенных ти-
пов.

Горные черноземы и горно-луговые черноземовид-
ные почвы статистически значимо отличаются друг 
от друга по всем изученным показателям. Богатая 
растительность остепненных горных лугов и бо-
лее влажные условия способствуют образованию 
в естественных горно-луговых черноземовидных 
почвах существенно более высокого содержания 
Сорг, по сравнению с горными черноземами (t = 7.6; 
p = 0.00). Полученные сведения о высоком содер-
жании Сорг заметно коррелируют с микробными 
показателями (r = 0.51–0.68).

Респираторная деятельность почвенной ми-
кробиоты горно-луговых черноземовидных почв, 
в сравнении с горными черноземами, также суще-
ственно выше (t > 2.4; p < 0.015). Установлено, что 
БД и СИД возрастают на 23 и 43% соответственно. 
Наблюдается и существенное увеличение содер-
жания Смик в верхних горизонтах горно-луговых 
черноземовидных почв (на 43%; t = 5.5; p = 0.00). 

Сорг
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Рис. 4. Вклад биоклиматических факторов, на ва-
рьирование содержание органического углерода, 
скорости базального и субстрат индуцированного 
дыхания, содержание углерода микробной биомас-
сы в горных почвах, расположенных вдоль высот-
ного градиента 500–3500 м над ур. м. (эльбрусский 
вариант поясности, Центральный Кавказ).
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Рис. 3. Вклад факторов рельефа (высота, аспект, 
уклон), на варьирование содержание органического 
углерода, скорости базального и субстрат индуциро-
ванного дыхания, содержание углерода микробной 
биомассы в горных почвах, расположенных вдоль 
высотного градиента 500–3500 м над ур. м. (эльбрус-
ский вариант поясности, Центральный Кавказ).
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Следует отметить, что в этих почвах содержание 
Смик более чем вдвое превышает пороговое зна-
чение градации “очень высокая” – 1500 мкг С/г 
почвы и является максимальным в ряду изученных 
5 типов (подтипов) почв.

Увеличение микробных показателей происхо-
дит на фоне существенного снижения плотности 
верхних горизонтов (табл. 3) горно-луговых чер-
ноземовидных почв (t = 5.5; p = 0.00) и изменения 
реакции водной суспензии в сторону нейтральных 
значений (t = 6.2; p = 0.00).

Соотношение Смик/Сорг в рассматриваемых 
типах почв существенно не отличается (t = 0.3; 
p = 0.7), а представленные значения свидетельству-
ет об устойчивости микробных сообществ в горных 
черноземах и горно-луговых черноземовидных по-
чвах [6, 35] и закреплении органического углерода 
в микробной биомассе указанных почв [4, 46].

Анализ влияния факторов, учитывающих ос-
новные характеристики рельефа, не оказывает ре-
шающего влияния на содержание Сорг и микробные 
показатели. В обоих типах почв влияние рельеф-
ных факторов составляет от 6 до 25%. Заметная 
корреляция (r = 0.52) установлена только между 
абсолютной высотой и показателем скорости БД в 
горно-луговых черноземовидных почвах.

Влияние климатических факторов на содержа-
ние Сорг и микробные показатели выше  – от 25 
до 65%. В  горно-луговых черноземовидных по-
чвах содержание Сорг и Смик обладает заметной 
корреляцией с пятью факторами, и все характе-
ризуют количество и сезонность выпадения осад-
ков (r  =  0.57–0.63). В  то  же время скорость БД 
связана только c температурными показателями 
(r = 0.53–0.54).

Почвы субальпийского пояса  – горные луго-
во-степные субальпийские и горно-луговые субаль-
пийские – также могут служить примером того, как 
вариабельность условий почвообразования влияет 
на свойства почв, расположенных в одном высот-
ном поясе. Горные лугово-степные субальпийские 
почвы сформировались в более засушливых усло-
виях, на хорошо прогреваемых солнечных склонах, 
чаще южной и юго-восточной экспозиции. На этих 

почвах развиты остепненные луга, где домини-
руют плотнодернинные ксеромезофитные злаки. 
Как свидетельствуют представленные ниже данные, 
характеризующие их показатели заметно отлича-
ются от параметров горно-луговых субальпийских 
почв, сформировавшихся в более влажных услови-
ях под богатыми разнотравно-злаковыми субаль-
пийскими лугами.

Следует отметить, что горные лугово-степные 
субальпийские и горно-луговые субальпийские по-
чвы обладают близкой по значениям рН КСl кис-
лой реакцией (табл. 3). Остальные контролируемые 
показатели (содержание Сорг и Смик, скорость БД и 
СИД) статистически значимо различаются (t > 2.7; 
p < 0.009). В горно-луговых субальпийских почвах 
аккумулируется больше органического вещества 
(содержание Сорг больше на 30%; t = 2.9; p = 0.006). 
Вероятно, определенную роль в его накоплении 
играют более продуктивные растительные сообще-
ства мезофитных субальпийских лугов, по сравне-
нию с остепненными [12].

Накопление органического вещества, а также 
лучшие условия увлажнения, способствующие ак-
тивной деятельности почвенной мезофауны, мо-
гут являться причиной меньших значений плотно-
сти [43] верхних горизонтов горно-луговых субаль-
пийских почв (установленные различия значимы 
t = 4.3; p = 0.000).

Совокупность указанных факторов существен-
но увеличивает активность микробной биомассы в 
горно-луговых субальпийских почвах, для которых 
показатели скорости БД и СИД, по сравнению с 
горными лугово-степными субальпийскими почва-
ми возрастают более чем на 40% (t > 2.7; p < 0.009). 
Содержание Смик в обоих типах почв очень высо-
кое (более 1500 мкг С/г почвы), однако средний 
показатель содержания Смик в горно-луговых су-
бальпийских почвах на 30% выше, чем в горных 
лугово-степных субальпийских (t = 2.4; p = 0.001). 
Полученные данные свидетельствует о том, что в 
условиях одного пояса формируются и функцио-
нируют почвы, микробные сообщества которых 
существенно отличаются как дыхательной актив-
ностью, так и количественными параметрами.

Таблица 3. Плотность почвы и значение рН верхних горизонтов основных типов горных почв исследуемых 
территорий (среднее ± ошибка среднего)

Почвы ρ, г/см3 pH

Горные черноземы, 0–20 см (n = 52) 1.05 ± 0.02 7.86 ± 0.08 (Н2О)

Горно-луговые черноземовидные, 0–20 см (n = 32) 0.84 ± 0.04 7.11 ± 0.09 (Н2О)

Горные лугово-степные субальпийские, 0–10 см (n = 10) 1.00 ± 0.06 5.58 ± 0.14 (КСl 0.1 М)

Горно-луговые субальпийские, 0–10 см (n = 26) 0.73 ± 0.03 5.23 ± 0.17 (КСl 0.1 М)

Горно-луговые альпийские 0–10 см (n = 10) 0.72 ± 0.07 4.41 ± 0.14 (КСl 0.1 М)
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Соотношение Смик/Сорг в описываемых почвах 
субальпийского пояса составляет более 3%, что 
свидетельствует о высокой устойчивости почвен-
ных микробоценозов [6, 35]. Вероятно, формиру-
ющийся в горно-луговых субальпийских почвах 
грубый (типа модер) фульватно-гуматный гумус 
образуется не в результате слабой активности поч-
венной микробиоты, а из-за небольшого времен-
ного периода ее деятельности и короткого теплого 
периода, характерного для субальпийского пояса.

Следует отметить, что установленные параме-
тры, характеризующие верхние горизонты горных 
лугово-степных субальпийских почв, наиболее 
близки к значениям, установленным для горно-лу-
говых альпийских почв. Можно было бы предпо-
ложить, что респираторную активность микробной 
биомассы, накопление Сорг и Смик в высокогорных 
условиях сдерживает недостаток тепла, а в ксеро-
фитных условиях, где формируются горные луго-
во-степные субальпийские почвы  – недостаток 
влаги. Однако данные мультирегрессионного ана-
лиза демонстрируют, что на содержание Сорг в гор-
ных лугово-степных субальпийских почвах не ока-
зывают влияния ни рельефные, ни климатические 
факторы.

Мультирегрессионный анализ показал, что на 
содержание Сорг в горно-луговых субальпийских 
почвах совокупность факторов, описывающих 
рельеф, также практически не влияет (вклад 2%), 
зато климатические факторы можно назвать реша-
ющими (вклад 72%). С накоплением Сорг заметно 
коррелируют 5 показателей, и все связаны с режи-
мом увлажнения: годовой объем осадков, их сезон-
ность, а также их количество в наиболее сухие и 
холодные периоды (r = 0.50–0.68).

Для микробных параметров в изученных гор-
ных лугово-степных субальпийских почвах на-
блюдается приблизительно одинаковое влияние 
рельефных и климатических факторов (вклад 42 
и 31% соответственно). В горно-луговых субаль-
пийских почвах для микробных показателей вновь 
наблюдается приоритет климатических факторов 
над рельефными (вклад 84 и 17% соответственно). 
Причем, наиболее высокие коэффициенты корре-
ляции связывают скорость СИД и содержание Смик 
с 12 климатическими факторами, из которых 8 свя-
заны с температурным режимом (r = 0.50–0.64).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Установлено, что динамика изученных показа-
телей – содержание Смик и Сорг, их соотношение, 
а также скорость БД и СИД в рассмотренных трех 
типах (горные черноземы, горно-луговые субаль-
пийские, горно-луговые альпийские) почв, сме-
няющих друг друга в спектре высотных поясов 
на территории эльбрусского варианта поясности 
Центрального Кавказа, существенно зависит от 

высотного градиента, однако эта зависимость не 
является линейной. При переходе от горных чер-
ноземов (785 м над ур. м.) к горно-луговым субаль-
пийским почвам (2052 м. над ур. м.) все изученные 
параметры (Сорг, БД, СИД, Смик, Смик/Сорг) суще-
ственно увеличиваются, а в горно-луговых альпий-
ских почвах (2824 м над ур. м.) – резко уменьша-
ются.

Мультирегрессионный анализ показал, что со-
вокупность наиболее значимых характеристик 
рельефа (абсолютная высота, уклон, аспект) ока-
зывают значительное влияние на формирование 
рассматриваемых почвенных параметров только 
в условиях альпийского пояса – для горно-луго-
вых альпийских почв. Климатические параметры 
в большей степени влияют на содержание Сорг и 
микробные показатели (БД, СИД, Смик, Смик/Сорг). 
В ряду почв, расположенных по высотному гради-
енту, вклад климатических факторов составляет 
от 25 до 84%, причем набор наиболее влиятельных 
климатических факторов меняется по мере увели-
чения абсолютной высоты.

Для горных черноземов прослеживается более 
тесная корреляция изученных показателей (БД, 
СИД, Сорг, Смик, Смик/Сорг) с климатическими фак-
торами, характеризующими условия увлажнения, 
для горно-луговых субальпийских почв – темпера-
турный режим, а для альпийских почв заметную и 
тесную корреляционную связь имеют практически 
все 19 климатических факторов.

Совокупный вклад, суммирующий влияние ре-
льефа и климатических показателей (всего 22 фак-
тора) на все изученные показатели составляет:

–  в горных черноземах 40%;
–  в горно-луговых черноземовидных почвах 66%;
–  в горных лугово-степных субальпийских по-

чвах 31%;
–  в горно-луговых субальпийских 67%;
–  в горно-луговых альпийских почвах 67%.
Таким образом, как для почв, расположенных 

вдоль высотного градиента, так и функционирую-
щих в пределах одного высотного пояса, влияние 
факторов, описывающих рельеф и климат, может 
существенно отличаться.

Полученные данные свидетельствуют, что фор-
мирование биологических свойств горных почв 
Центрального Кавказа – сложный процесс, про-
текающий при воздействии множества факто-
ров, среди которых рельеф (в том числе высотный 
градиент) и климат играют важную, но далеко не 
единственную роль. Достаточно высокий вклад не-
учтенных в данном исследовании факторов, кото-
рый может составлять от 33 до 69%. Выявить и оце-
нить возможные закономерности их проявления 
предстоит при дальнейших исследованиях горных 
экосистем.
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Respiration Activity Microbial Biomass in the Main Types of Mountain 
Soils Along the Elevation Gradient of the Central Caucasus
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The paper presents the results of studies aimed at assessing the variability of indicators of the respiratory 
activity of soil microbiota (rate of basal and substrate-induced respiration), as well as the carbon content 
of organic matter and microbial biomass in soils, formed and functioning in natural (slightly damaged) 
biogeocenoses, along altitudinal gradient, from the foothills to the high mountain regions of the Central 
Caucasus (500–3500 m above sea level, elbrusvariant of altitudinal zonality, Kabardino-Balkaria). 
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It is shown that with an increase in absolute height, from mountain chernozems to mountain-meadow 
subalpine soils, the average values ​​of all studied parameters in surface horizons (0–10 and 0–20 cm, 
depending on soil type) increase significantly, and at maximum altitude, in mountain-meadow alpine 
soils, they significantly decrease. In addition, it was established how the parameters under consideration 
change in soils of various types located within the same altitudinal zone. It was revealed that the 
compared pairs of soil types differ statistically significantly in most of the studied indicators (t > 2.5; 
p < 0.02). The data obtained indicate that the influence of the altitudinal gradient is largely refracted 
by additional factors. To identify the degree of influence of the main factors characterizing the relief 
(height above sea level; aspect; slope) and climate (19 bioclimatic characteristics) on the formation of the 
studied parameters, a multi-regression analysis was carried out. He showed that the average cumulative 
contribution of all 22 factors to the variation of the studied indicators is: in mountain chernozems 
40%; in mountain meadow chernozem-like soils 66%; in mountain-meadow subalpine steppe soils 31%; 
in mountain-meadow subalpine 67%; in mountain meadow alpine soils 67%. Thus, both for soils located 
along an altitudinal gradient and those functioning within the same altitudinal zone, the influence of 
the considered factors can differ significantly, and relief and climate play an important, but not the only 
role, in shaping the properties of mountain soils in the Central Caucasus.

Keywords: microbiological characteristics of soils, organic carbon, influence of factors, relief, climate, 
Luvic Chernozems (Pachic), Mollic Leptosols (Eutric), Leptic Umbrisols
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