
10

========== ОРИГИНАЛЬНЫЕ СТАТЬИ =========== 
============= RESEARCH ARTICLES ============= 

ИЗМЕНЕНИЕ АКТИВНОСТИ ФЕРМЕНТОВ ПОСТПИРОГЕННЫХ ПОЧВ 
ЗАПОВЕДНИКА «УТРИШ» (РОССИЯ) НА РАННИХ СТАДИЯХ СУКЦЕССИИ

В. В. Вилкова , К. Ш. Казеев* , Д. А. Привизенцева,
М. С. Нижельский, С. И. Колесников

Южный федеральный университет, Россия
*e-mail: kamil_kazeev@mail.ru

Поступила: 23.01.2023. Исправлена: 03.04.2023. Принята к опубликованию: 18.04.2023.

В связи с увеличивающейся частотой пожаров изучение влияния пирогенного фактора на состояние лесных 
экосистем становится все более актуальной темой исследований для ученых во всем мире. Особый интерес 
изучения вызывает не только прямое воздействие пожара, но и косвенное, проявляющееся на ранних ста-
диях сукцессии. Исследования проведены на территории заповедника «Утриш» (Россия), расположенного 
на полуострове Абрау в северо-западной части Черноморского побережья Западного Кавказа. Территория 
заповедника «Утриш» сходна со всей зоной средиземноморского климата и представляет особый интерес 
изучения не только за счет произрастания уникальных можжевелово-фисташковых редколесий, но и за счет 
распространения редких для России коричневых почв (���������). В результате пожара 2020 г. было уничто-���������). В результате пожара 2020 г. было уничто-). В результате пожара 2020 г. было уничто-
жено 4800 деревьев; значительно изменились биологические свойства коричневых почв, что привело к нару-
шению их экологических функций. Изменения свойств почв в первые несколько лет после пирогенного воз-
действия изучены в недостаточной мере по сравнению с долгосрочными изменениями. Целью исследования 
является изучение активности почвенных ферментов из класса оксидаз и гидролаз на территории заповедника 
«Утриш» сразу после пожара, спустя один год и спустя два года. В ходе проведения полевых исследований 
было заложено девять мониторинговых площадок по три площадки для слабой, средней и сильной степени 
повреждения огнем. За время исследования отобран 81 почвенный образец, по три индивидуальных образца 
с каждой мониторинговой площадки. Были исследованы следующие почвенные ферменты: каталаза, перок-
сидаза, инвертаза, уреаза, фосфатаза. Для оценки экологического состояния почв рассчитан интегральный по-
казатель биологического состояния (ИПБС), и определено содержание органического углерода. Полученные 
результаты сравнивали с контрольными значениями, характерными для фоновой территории леса. Проведен 
корреляционный и факторный анализ. Рассчитан U-критерий Манна-Уитни для оценки достоверности полу-
ченных данных. Реакция ферментов зависит от вида фермента и степени повреждения огнем. Сразу после 
пожара в 2020 г. установлено значительное уменьшение активности каталазы, уреазы и инвертазы для слабой, 
средней и сильной степени повреждения в среднем на 53%. Активность фосфатазы достоверно не измени-
лась; активность пероксидазы, наоборот, повысилась в среднем на 47%; при этом чем сильнее воздействие, 
тем выше активность фермента. В 2020 г. экологическое состояние почв определено как неблагополучное, 
ИПБС снижен до 82–90%. В 2021 г. для слабой степени пирогенного повреждения почв отмечено увеличе-
ние активности каталазы, инвертазы, уреазы, фосфатазы в среднем на 31%. Для постпирогенных почв со 
средним и сильным повреждением отмечено снижение активности исследуемых ферментов, но в меньшей 
степени, чем в 2020 г. Активность каталазы и уреазы снижена для всех исследуемых воздействий в среднем на 
47%. Активность пероксидазы и фосфатазы выше относительно контрольных значений на 55%. Для слабой 
степени повреждения установлено снижение активности фосфатазы на 16%. Спустя два года после пожара 
экологическое состояние почв констатировано как неблагополучное, ИПБС снижен до 89%. Однако показано, 
что ферменты из класса гидролаз спустя два года ближе к контрольным значениям, чем оксидазы. Понимание 
взаимосвязи между характером повреждения и реакцией компонентов экосистем, например, почвы, позволит 
в дальнейшем прогнозировать реакцию экосистем после лесных пожаров.

Ключевые слова: биодиагностика, биологические свойства почв, биомониторинг, гидролазы, коричне-
вые почвы, лесные пожары, оксидазы, органический углерод

Введение
Продолжительные периоды летней засу-

хи приводят к значительному увеличению ко-
личества лесных пожаров (L�ndner et ��., 2010). 
Ежегодно по всему миру происходят десятки 
тысяч пожаров. По данным ИСДМ-Рослесхоз, 
только за 2022 г. на территории России пло-
щадь, пройденная огнем, составила 130 000 км2 

(ИСДМ-Рослесхоз, 2022). Пожары – это не толь-
ко большая угроза для лесов и биологического 
разнообразия, но и источник эмиссии диоксида 
углерода. Ежегодно на всех континентах пла-
неты в результате лесных пожаров в атмосферу 
выбрасывается большое количество �O2, что 
примерно в три раза больше, чем лес может по-
глотить (Плотникова и др., 2021). Эмиссия ди-
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оксида углерода включает в себя как пожарную 
эмиссию, так и послепожарную. Несомненно, на 
площади сгоревших лесов углекислый газ про-
должает выделяться и после пожара при гниении 
и разложении поврежденных деревьев. К тому 
же углекислый газ вносит основной вклад в по-
вышение концентрации парниковых газов в ат-
мосфере, что считают одной из главных причин 
глобального потепления (Oerte� et ��., 2016).

Распространение пожаров носит комплекс-
ный характер, включающий три фактора: метеоро-
логические условия (продолжительность засухи и 
скорость ветрового потока), запасы и состояние 
лесных горючих материалов (тип леса и возраст-
ная структура древостоя) и рельеф (расчленен-
ность и крутизна склона) (Харитонова, Харитоно-
ва, 2021). Лесные пожары вносят основной вклад 
в динамику и формирование растительных сооб-
ществ, лесных экосистем и ландшафтов. Однако 
нельзя не отметить тот факт, что лесные пожары 
необходимы для долгосрочного функционирова-
ния лесных биомов, почвообразования и способ-
ствуют возобновлению лесов в лесной зоне Рос-
сии (A�e�n�k�v, 2019; G���kt��n�v� & V����chenk�, 
2019). После пирогенного воздействия кругово-
рот питательных веществ, а также химические, 
физические и биологические свойства почв пре-
терпевают значительные изменения (K�zeev et ��., 
2020); к тому же возрастает скорость поверхност-
ного стока и эрозии (Sh�ke��y, 2011). Пожар может 
существенно изменить направление почвообра-
зования, привести к заболачиванию равнинных 
территорий, образованию каменных россыпей в 
горах или может лишь усилить те процессы, ко-
торые протекали в почве и ранее. Поэтому в зави-
симости от характера и силы самого воздействия 
и параметров почвы связь «пожар – почва» может 
обнаружиться более или менее четко или не про-
явиться совсем (Сапожников и др., 2001). Измене-
ния, затрагивающие свойства почв и напочвенных 
растительных сообществ, требуют особого изуче-
ния в зависимости от степени повреждения ог-
нем и стадии постпирогенной сукцессии. Для из-
учения скорости восстановления биологических 
свойств почв необходим длительный мониторинг 
нарушенных территорий. По результатам многих 
исследований почв спустя десятилетия после воз-
действия огня отмечены изменения эдафических 
свойств, состава микробных сообществ и связан-
ных с ними почвенных ферментов (Tre�eder et ��., 
2004; H��den et ��., 2013; Вилкова и др., 2021), в 
то время как ранние стадии сукцессии остаются 
менее изученными.

Почвенные ферменты играют важную роль 
в биохимических циклах круговорота веществ 
в экосистемах (T���t����, 1994; K�nde�er et ��., 
1999; S�n����ugh et ��., 2002; Казеев и др., 2016). 
Реакции почвенных ферментов на естественные 
и антропогенные факторы наблюдаются бы-
стрее, чем других свойств почв. Поэтому актив-
ность ферментов почв считается наиболее чув-
ствительным индикатором для оценки качества 
почвы на ранних этапах нарушений (Ther��t et 
��., 2013). Некоторые внеклеточные, внутрикле-
точные и почвенные ферменты обладают термо-
стабильностью. Ферменты, адсорбированные 
на твердой поверхности почвенных коллоидов, 
менее склонны к денатурации (D�dw�� et ��., 
2021). Чистые свободные ферменты частично 
инактивируются при температуре около 60°�, 
внутриклеточные ферменты полностью инак-
тивируются уже при 60–80°�, а активность по-�, а активность по-, а активность по-
чвенных ферментов постепенно снижается и 
частично сохраняется даже после нагревания 
до 140–180°�. Температура, в которой постоян-�. Температура, в которой постоян-. Температура, в которой постоян-
но существует почва, влияет на температурный 
оптимум ферментов. Так, ферменты, вырабаты-
ваемые микроорганизмами в холодном климате, 
имеют более низкие температурные оптимумы 
(Fe��er, 2003). Термическая денатурация зависит 
от продолжительности воздействия. К тому же 
для фермента термин «оптимальная температу-
ра» не имеет реального значения, если не фик-
сировать продолжительность воздействия этой 
температуры (R���n��n, 2015). Однако при со-
вершенно очевидном ингибирующем воздей-
ствии физического фактора на ферментативную 
активность в литературе встречаются данные 
о стимулирующем влиянии огня на некоторые 
ферменты почв (S�r�k�n & Af�n���v�, 2012; A�c�-A�c�-
ñ�z et ��., 2016; V��k�v� et ��., 2022). В других ра-�z et ��., 2016; V��k�v� et ��., 2022). В других ра- et ��., 2016; V��k�v� et ��., 2022). В других ра-et ��., 2016; V��k�v� et ��., 2022). В других ра- ��., 2016; V��k�v� et ��., 2022). В других ра-��., 2016; V��k�v� et ��., 2022). В других ра-., 2016; V��k�v� et ��., 2022). В других ра-V��k�v� et ��., 2022). В других ра- et ��., 2022). В других ра-et ��., 2022). В других ра- ��., 2022). В других ра-��., 2022). В других ра-., 2022). В других ра-
ботах отмечено незначительное влияние лесных 
пожаров на биологические свойства почв после 
низкоинтенсивных пожаров (Ver�� & ��y�ku-Ver�� & ��y�ku- & ��y�ku-��y�ku-
��r, 2012; ��t���n�tt� et ��., 2018), что связано с 
исследованием только верхних почвенных слоев 
на небольшой площади нарушенных участков. 

Цель исследования состоит в изучении ак-
тивности ферментов почв заповедника «Утриш» 
(Россия) на ранних стадиях сукцессии. Для до-
стижения поставленной цели решены следую-
щие задачи: изучить, как пирогенный фактор 
влияет на активность ферментов, стимулирует 
или ингибирует их активность; ферменты каких 
классов (оксидазы или гидролазы) более чув-
ствительны к воздействию пирогенного фактора.
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Материал и методы
Полевые исследования
Объектом исследования послужил государ-

ственный природный заповедник «Утриш», рас-
положенный на полуострове Абрау. Рельеф иссле-
дуемой территории низкогорный, состоящий из 
невысоких хребтов с разной крутизной склонов, 
абсолютными высотами чуть более 500 м н.у.м., 
рассеченный узкими межхребтовыми понижени-
ями. Ландшафты в данном районе характеризу-
ются преобладанием низкогорных и предгорных 
ландшафтов лесного типа. Климат умеренно-те-
плый: довольно жаркое сухое лето и относитель-
но теплая зима без устойчивого снежного покро-
ва (Петрушина, Мерекалова, 2017). Уникальные 
экосистемы заповедника «Утриш» представлены 
сухими восточно-средиземноморскими субтро-
пиками с большим числом эндемиков и реликтов 
(Иваненко, 2014). Почвенный покров представлен 
разновидностями коричневых, луговато-коричне-
вых и аллювиально-луговых почв, ���������, F�u-���������, F�u-, F�u-F�u-
v����� по WRB (IUSS W�rk�ng Gr�up WRB, 2015). 
Чаще всего на территории заповедника «Утриш» 
встречаются выщелоченные разновидности ко-
ричневых почв, почвенный профиль которых 
полностью освобожден от карбонатов кальция. 
Они формируются в увлажненных повышенных 
местах, выше 200–250 м н.у.м., на некарбонатных 
плотных породах, реже на элювии окарбоначен-
ных песчаников (Казеев и др., 2013). При этом 
большинство почв относят к неполноразвитым 
родам коричневых почв по причине их форми-
рования на плотных породах разного состава. В 
связи с этим коричневые почвы отличаются высо-
кой степенью скелетности, то есть содержат зна-
чительное количество обломков плотных пород в 
своем профиле (Опанасенко, Евтушенко, 2019).

В августе 2020 г. в результате сильного 
верхового пожара на территории заповедника 
«Утриш» сгорело более 1.20 км2 реликтового 
леса. В результате было уничтожено 4800 дере-
вьев разных пород, возрастов и диаметров. Доля 
редких и исчезающих видов, таких как Juniperus 
excelsa M. B�e�., Juniperus deltoids R.P.Ad���, 
Juniperus oxycedrus L., Pistacia mutica De�f., 
Pinus brutia Ten. составила 73%; на Quercus 
petraea (M�tt.) L�e��., Carpinus orientalis M���., 
Fraxinus excelsior L. пришлось около 27%; доля 
хвойных деревьев составила около 67% (K�zeev 
et ��., 2022). Большинство обгоревших деревьев 
в последующие годы засохли. Спустя год по-
сле пожара на удобренной золой почве появи-
лись Ruscus ponticus L. и Jasminum fruticans L. 

В 2022 г. отмечен вид Rhus coriaria L., который 
не наблюдали в этих комплексах до пожара. В 
2022 г. увеличилось видовое разнообразие; воз-
росла доля злаков за счет Piptatherum holciforme 
(M.B�e�.) R�e�. & Schu�t; заметно выросла сред-M.B�e�.) R�e�. & Schu�t; заметно выросла сред-.B�e�.) R�e�. & Schu�t; заметно выросла сред-B�e�.) R�e�. & Schu�t; заметно выросла сред-.) R�e�. & Schu�t; заметно выросла сред-R�e�. & Schu�t; заметно выросла сред-. & Schu�t; заметно выросла сред-Schu�t; заметно выросла сред-; заметно выросла сред-
няя высота травостоя. Такое развитие травостоя 
и кустарников связано не только с возрастными 
особенностями сукцессий и обогащением почв 
золой, но и с повышенным увлажнением за счет 
зимних и весенне-раннелетних осадков этого 
года. В травостое были отмечены Carex halleri-
ana A���, Asparagus verticillatus L., Linaria genis-
tifolia (L.) M���. (Петрушина, Суслова, 2022).

Полевые исследования пострадавших участ-
ков были проведены трижды: в сентябре 2020 г., 
октябре 2021 г., сентябре 2022 г. Были заложены 
мониторинговые площадки площадью 10 × 10 
м. Исследуемые участки визуально разделены 
по степени повреждения огнем (слабая, средняя, 
сильная) по следующим признакам согласно P�r-P�r-
��n et ��. (2010): количество золы на поверхности 
почвы, состояние травянистой растительности 
и деревьев, степень обугленности растительно-
сти, наличие на деревьях нетронутых пожаром 
листьев и хвои, степень изменения структуры 
почвы и корней. Каждый год исследовали почвы 
с девяти мониторинговых площадок, т.е. по три 
площадки для слабой, средней и сильной степе-
ни повреждения огнем. Описание мониторинго-
вых площадок приведено в табл. 1. 

Предыдущими исследованиями установлено 
влияние пирогенного фактора на поверхностный 
слой почвы 3–5 см; с глубиной отмечена, наобо-
рот, инверсия ферментативной активности (K�-K�-
zeev et ��., 2019). По этой причине образцы почв 
отбирали из верхнего слоя 3–5 см в трехкратной 
повторности для каждой исследуемой монито-
ринговой площадки. При отборе проб зола с по-
верхности почвы была удалена. Исследования 
ферментативной активности почв проводили в 
первые две недели после отбора проб; почву хра-
нили в воздушно-сухом состоянии при комнатной 
температуре. За период исследования отобран 81 
почвенный образец и сделано более 1500 опреде-
лений биологический свойств постпирогенных 
почв. В качестве контроля были взяты образцы 
почв, не подвергшихся влиянию огня (контроль). 
Для каждого года исследования отбирали кон-
трольные образцы, что необходимо по причине 
высокого сезонного варьирования биологических 
свойств почв. Фотографии участка с сильной сте-
пенью повреждения сразу после пожара, спустя 
один год и спустя два года представлены на рис. 1. 
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Таблица 1. Описание мониторинговых площадок на территории заповедника «Утриш» (Россия) и их диагностиче-
ские признаки различной степени пирогенного повреждения сразу после пожара 2020 г.
Table 1. De�cr�pt��n �f ��n�t�r�ng ��te� e�t�����hed �n the Utr��h St�te N�ture Re�erve, �nd the�r d��gn��t�c �ttr��ute� �f v�r�-
�u� degree� �f pyr�gen�c d���ge ���ed��te�y �fter the fire ��p�ct �n 2020

Степень 
повреждения огнем

Географические
координаты

Высота над уровнем 
моря, м н.у.м.

Крутизна 
склона Диагностические признаки 

Слабая 44.72924° N, 
37.42844° E 14 20° В Травяной покров частично сохраняется, но сильно угнетен; деревья 

угнетены незначительно; нагар на стволах высотой до 1.0–1.5 м. 

Средняя 44.72909° N, 
37.43119° E 34 15–20° В

Травяной покров полностью отсутствует; обуглены нижние части 
стволов до 4 м; угнетенные сухие деревья; на поверхности почвы 
зола, пепел; единичные включения в виде небольших углей. 

Сильная 44.73029° N, 
37.43235° E 77 5° Ю

Травяной покров полностью отсутствует; стволы, ветви стоящих 
деревьев полностью обуглены; некоторые деревья выжжены до кор-
ней, живых деревьев нет. На поверхности почвы большое количество 
золы, пепла, углей.

Контроль 44.73012° N, 
37.43170° E 70 10° В Травяной покров полностью сохранен; древостой не угнетен; нагара 

на стволах деревьев не обнаружено; включений в виде угля нет. 

Рис. 1. Местоположение государственного природного заповедника «Утриш». Обозначения фотографий участка сильного 
повреждения пожаром сразу после пожара, 2020 г. (�), спустя один год после пожара, 2021 г. (�), спустя два года, 2022 г. (c).
Fig. 1. The ��c�t��n �f the Utr��h St�te N�ture Re�erve. De��gn�t��n� �f ph�t�gr�ph� �f the ��te �ffected �y �evere fire ��p�ct ��-
�ed��te�y �fter the fire ��p�ct, �n 2020 (�), �ne ye�r �fter the fire ��p�ct, �n 2021 (�), �nd tw� ye�r� �fter the fire ��p�ct, �n 2022 (c).

Исследование ферментативной активности
Аналитические исследования были вы-

полнены с использованием распространенных 
в биологии и почвоведении методов (Казеев и 
др., 2016). Определение активности каталазы 
почв произведено волюметрическим методом 
Галстяна (1980) и основано на учете количе-
ства, переработанного в процессе реакции 
субстрата. Активность пероксидазы была 
установлена по методу Карягиной, Михайло-
вой (1986). В качестве акцепторов кислорода 
использовали гидрохинон. Активность уреа-
зы определяли с помощью реактива Несслера 
по количеству образующегося при гидроли-

зе мочевины аммиака по методике Галстяна 
(1980). Активность инвертазы определяли 
модифицированным колориметрическим ме-
тодом с реактивом Феллинга. Активность по-
чвенных ферментов изучали при естествен-
ной pH почвы, как рекомендовано для целей 
биодиагностики (Ger��n et ��., 2011; Казеев и 
др., 2016). Активность фосфатазы определе-
на методом Табатабая, Бремнера (T���t����, 
1994); в качестве субстрата использовали 
п-нитрофенилфосфат натрия. Для оценки 
обогащенности почв ферментами с расчетом 
на весовые единицы почвы использовали со-
ответствующую шкалу Звягинцева (1978). 
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Содержание органического углерода опреде-
ляли методом И.В. Тюрина в модификации 
Никитина (1972) по окисляемости хромовой 
смесью со спектрофотометрическим оконча-
нием. Полученные результаты биологической 
активности постпирогенных почв сравнивали 
с контрольными образцами, которые прини-
мали за 100%.

Оценка биологического состояния почв
Одним из информативных показателей на-

рушения экологических функций нарушенной 
антропогенным воздействием почвы являет-
ся интегральный показатель биологического 
состояния (ИПБС) почвы, определяемый на 
основе наиболее информативных биологиче-
ских показателей. Установлено (K��e�n�k�v et 
��., 2002), что если ИПБС уменьшился менее 
чем на 5%, то почва выполняет экологиче-
ские функции нормально. При уменьшении 
интегрального показателя от 5% до 10% на-
блюдается нарушение информационных эко-
системных функций почвы. ИПБС рассчиты-
вается по следующей формуле:

где Σ� – сумма значений изменения всех 
почвенных ферментов постпирогенных почв 
(%); n – количество исследуемых показателей 
(каталаза, пероксидаза, уреаза, инвертаза, 
фосфатаза, Сорг). 

Статистическая обработка данных
Статистическая обработка данных про-

ведена посредством пакета St�t��t�c� 13.3 
(St�tS�ft Inc., С�А) с использованием кор-St�tS�ft Inc., С�А) с использованием кор- Inc., С�А) с использованием кор-Inc., С�А) с использованием кор-., С�А) с использованием кор-
реляционного анализа (корреляция Пирсона) 
для изучения тесноты и формы связи между 
биологическими показателями почв. При по-
мощи U-критерия Манна-Уитни установили 
статистическую значимость отличия изучае-
мых показателей почв между степенями по-
вреждения внутри каждого года при p < 0.05. 
Также проведен факторный анализ для выяв-
ления структуры корреляции внутри набора 
наблюдаемых переменных.

Результаты
Ферментативная активность почв фо-

новой территории леса
Биологические свойства являются ди-

намическим показателем, зависят от темпе-
ратуры, влажности и подвержены сезонным 

изменениям. Степень обогащенности почв 
каталазой в поверхностных горизонтах почв 
фоновых участков заповедника «Утриш» по 
шкале Звягинцева (1978) определена, как бо-
гатая (13.2±2.4 мл/г/мин.). Активность перок-
сидазы варьирует в почвах фоновых участков: 
бензохинона (21.9–35.4 мг/г/30 мин.). Актив-
ность уреазы также на очень высоком уров-
не со значительным варьированием NH3 на 
разных участках (от 44.6±7.9 мг/10 г/24 ч. до 
325.6 ± 7.7 мг/10 г/24 ч.). Активность инвер-
тазы в почвах контрольных участков средняя: 
глюкозы – 2.1–4.2 мг/24 ч. Степень обогащен-
ности почв фосфатазой богатая, от 138.6 мг 
п-нитрофенола/г/ч и выше. 

Изменение активности оксидаз пост-
пирогенных почв в ходе сукцессии

В 2020 г. сразу после пожара установле-
но существенное снижение активности ката-
лазы для слабой, средней и сильной степени 
повреждения пожаром, соответственно, на 
14%, 41% и 66% относительно контрольных 
значений. Критерий Манна-Уитни показал, 
что различия между слабым и сильным по-
вреждениями в случае активности каталазы 
статистически значимы (p < 0.05). В 2021 г. 
для участка слабого повреждения отмечено 
увеличение активности данного фермента на 
11%; для участков средней и слабой степени 
повреждения все еще выявлено снижение на 
15% и 54% соответственно. Выявленные раз-
личия статистически значимы (p < 0.05) для 
всех исследуемых участков. В 2022 г., спустя 
два года после пирогенного воздействия, от-
мечено статистически значимое снижение 
(p < 0.05) активности каталазы для каждой 
степени повреждения, соответственно, на 
19%, 60% и 50%, что изображено на рис. 2�. 

Реакция активности пероксидазы на пи-
рогенное воздействие отличается от реакции 
каталазы. Установлено увеличение активно-
сти пероксидазы для всех степеней повреж-
дения на протяжении всего периода исследо-
вания. Активность фермента на участках со 
слабым, средним и сильным повреждением 
огнем превышает контрольные значения, со-
ответственно, на 36%, 40% и 64% сразу после 
пожара (2020 г.), на 16%, 13% и 29% в 2021 
г., на 81%, 28% и 47% в 2022 г. (рис. 2�). Вы-�). Вы-). Вы-
явленные отличия между разными степеня-
ми повреждения статистически значимы (p < 
0.05) только для результатов 2022 г.
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Рис. 2. Изменение активности каталазы (�) и пероксидазы (�) постпирогенных коричневых почв слабой, сред-�) и пероксидазы (�) постпирогенных коричневых почв слабой, сред-) и пероксидазы (�) постпирогенных коричневых почв слабой, сред-�) постпирогенных коричневых почв слабой, сред-) постпирогенных коричневых почв слабой, сред-
ней и сильной степени повреждения сразу после пожара (2020 г.), спустя один (2021 г.) и два года (2022 г.) на 
территории заповедника «Утриш».
Fig. 2. �h�nge� �n c�t����e (�) �nd per�x�d��e (�) �ct�v�ty �n p��t-pyr�gen�c �r�wn ����� under we�k, �ed�u�, �nd �evere d��-
�ge, ���ed��te�y �fter fire ��p�ct (2020), �ne ye�r ��ter (2021), �nd tw� ye�r� ��ter (2022), �n the Utr��h St�te N�ture Re�erve.

Изменение активности гидролаз постпи-
рогенных почв в ходе сукцессии

Реакция активности почвенных ферментов 
из класса гидролаз варьирует в широких преде-
лах. Установлено снижение активности инверта-
зы сразу после пожара на 39% (различия стати-
стически не значимы; p < 0.05), 58% (различия 
статистически значимы; p < 0.05) и 71% (разли-p < 0.05) и 71% (разли- < 0.05) и 71% (разли-
чия статистически значимы; p < 0.05), соответ-p < 0.05), соответ- < 0.05), соответ-
ственно, для слабой, средней и сильной степени 
повреждения. В 2021 г. для слабого поврежде-
ния отмечено недостоверное (p < 0.05) повыше-p < 0.05) повыше- < 0.05) повыше-

ние активности фермента на 40%, для средней и 
сильной степени повреждения установлено до-
стоверное (p < 0.05) снижение, соответственно, 
на 11% и 33% относительно контрольных значе-
ний. В 2022 г. для участка слабого повреждения 
все еще отмечено статистически значимое (p < 
0.05) увеличение активности инвертазы на 23%, 
в то время как для средней и сильной степени по-
вреждения выявлено снижение, соответственно, 
на 69% (различия статистически не значимы; p < 
0.05) и 67% (различия статистически значимы; p 
< 0.05) (рис. 3�). 

Рис. 3. Изменение активности инвертазы (�), уреазы (�) и фосфатазы (с) постпирогенных коричневых почв при сла-�), уреазы (�) и фосфатазы (с) постпирогенных коричневых почв при сла-), уреазы (�) и фосфатазы (с) постпирогенных коричневых почв при сла-�) и фосфатазы (с) постпирогенных коричневых почв при сла-) и фосфатазы (с) постпирогенных коричневых почв при сла-
бой, средней и сильной степени повреждения сразу после пожара (2020 г.), спустя один (2021 г.) и два года (2022 г.) 
на территории заповедника «Утриш».
Fig. 3. �h�nge� �n �nvert��e (�), ure��e (�), �nd ph��ph�t��e (c) �ct�v�ty �n p��t-pyr�gen�c �r�wn ����� under we�k, �ed�u�, �nd �evere 
d���ge, ���ed��te�y �fter fire ��p�ct (2020), �ne ye�r ��ter (2021), �nd tw� ye�r� ��ter (2022), �n the Utr��h St�te N�ture Re�erve.
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Активность уреазы сразу после воздей-
ствия пирогенного фактора значительно сниже-
на по сравнению с контрольными значениями, 
соответственно, на 25%, 47% и 72% для сла-
бой, средней и сильной степени повреждения. 
В 2021 г. для слабого повреждения отмечено 
увеличение активности фермента на 28%, а для 
среднего и сильного повреждения снижение, 
соответственно, на 38% и 57%. В 2022 г. после 
пожара снижение активности уреазы отмечено 
для всех участков вне зависимости от степени 
повреждения в среднем на 63% (рис. 3�). Со-�). Со-). Со-
гласно критерию Манна-Уитни, выявленные 
различия статистически значимы (p < 0.05) для 
всех степеней повреждения на протяжении все-
го периода исследования.

Сразу после пожара активность фосфатазы 
практически не изменяется для почв участков 
разной степени повреждения. При этом выяв-
ленные различия статистически значимы (p < 
0.05) для средней и сильной степени поврежде-
ния огнем. В 2021 г. отмечено достоверное (p < 
0.05) увеличение активности фосфатазы на 47% 
и 18%, соответственно, для слабой и средней 
степени повреждения и недостоверное (p < 0.05) 
снижение на 3% для сильной степени поврежде-
ния. В 2022 г. для слабого повреждения отмече-
но статистически значимое (p < 0.05) снижение 
активности фосфатазы на 16%, для среднего и 
сильного повреждения – повышение на 75% (от-
личия не значимы; p < 0.05) и 42% (отличия зна-p < 0.05) и 42% (отличия зна- < 0.05) и 42% (отличия зна-
чимы; p < 0.05), что показано на рис. 3с. 

Содержание органического углерода в по-
чвах после пожара

Изменения биологических свойств почв за-
частую тесно связано с содержанием органиче-
ского углерода. Сразу после пожара установле-
но недостоверное (p < 0.05) снижение �орг для 
слабого и среднего повреждения огнем. Для 
сильного повреждения отмечено достоверное 
(p < 0.05) повышение содержания органическо-
го углерода на 21% (содержание �орг в контроле 
2020 г. – 10.1%). В 2021 г. повышение содержа-
ния �орг установлено для почв всех исследуемых 
участков на 74%, 86% и 36% (содержание �орг в 
контроле 2020 г. – 6.8%), соответственно, для 
слабой, средней и сильной степени поврежде-
ния. Выявленные различия статистически зна-
чимы (p < 0.05) для средней и сильной степени 
повреждения. В 2022 г. отмечено достоверное 
(p < 0.05) снижение на 44% (содержание �орг 
в контроле 2020 г. – 9.7%) для слабой степени 

повреждения, для средней снижение значения 
недостоверно (p < 0.05), для сильного – досто-p < 0.05), для сильного – досто- < 0.05), для сильного – досто-
верное (p < 0.05) повышение на 8% (рис. 3d). 

Изменение биологического состояния пост-
пирогенных почв в ходе сукцессии

Экологическое состояние почв сразу после 
пожара в 2020 г. определено как неблагополуч-
ное по результатам расчета ИПБС. Показатель 
снизился до 80–92% для всех степеней по-
вреждения. В 2021 г. экологическое состояние 
почв слабой и средней степени повреждения 
определено как хорошее. Для сильной степе-
ни повреждения ИПБС снижен до 88% и кон-
статирует неблагополучное состояние. В 2022 
г. экологическое состояние почв для участков 
слабого повреждения несколько снизилась, од-
нако все еще характеризуется благополучным 
состоянием. Для почв средней и сильной сте-
пени повреждение ИПБС снизился до 81–85%, 
что является неблагополучным состоянием и 
свидетельствует о нарушении экологических 
функций почвы.

Корреляционная связь исследуемых показателей
Средняя положительная корреляционная 

связь между активностью каталазы, инвертазы 
и уреазы (от r � 0.58 до r � 0.64) отмечена сра-r � 0.58 до r � 0.64) отмечена сра- � 0.58 до r � 0.64) отмечена сра-r � 0.64) отмечена сра- � 0.64) отмечена сра-
зу после пожара. В 2021 г. установлена сильная 
положительная корреляционная связь между 
этими показателями от (r � 0.72 до r � 0.82). По-r � 0.72 до r � 0.82). По- � 0.72 до r � 0.82). По-r � 0.82). По- � 0.82). По-
ложительная сильная корреляция также уста-
новлена между содержанием органического 
углерода и активностью фосфатазы (r � 0.83). В 
2022 г. активность каталазы положительно кор-
релировала с активностью фосфатазы и уреазы 
(от r � 0.70 до r � 0.85). Между активностью 
фосфатазы, инвертазы, уреазы и каталазы уста-
новлена средняя отрицательная корреляция (от 
r � -0.58 до r � -0.69). При этом корреляционная 
связь между активностью фосфатазы и содер-
жанием �орг спустя два года после пожара, а в 
2022 г. определена как средняя положительная 
(r � 0.47). На рис. 4 показаны графики корреля-r � 0.47). На рис. 4 показаны графики корреля- � 0.47). На рис. 4 показаны графики корреля-
ции переменных, перенесенные на факторную 
плоскость. На рис. 4 показана взаимосвязь меж-
ду всеми переменными: переменные с положи-
тельной корреляцией сгруппированы вместе, а 
переменные с отрицательной корреляцией рас-
положены на противоположных сторонах гра-
фика. Переменные, которые находятся вдали от 
начала координат, хорошо воспроизводимы на 
факторной плоскости.
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Рис. 4. Проекция переменных на факторную плоскость на основе корреляций между всеми исследуемыми показателями 
сразу после пожара в 2020 г. (а), спустя один год в 2021 г. (�), спустя два года в 2022 г. (c) на территории заповедника «Утриш».
Fig. 4. Pr�ject��n �f v�r����e� �nt� the f�ct�r p��ne ���ed �n c�rre��t��n� �etween ��� �tud�ed �nd�c�t�r�, ���ed��te�y �fter the 
fire ��p�ct �n 2020 (�), �ne ye�r ��ter �n 2021 (�), �nd tw� ye�r� ��ter �n 2022 (c), �n the Utr��h St�te N�ture Re�erve.

Обсуждение
Пожар 2020 г. на территории заповедника 

«Утриш» нанес существенный ущерб как расти-
тельному сообществу, так и экологическому со-
стоянию почв. Сразу после пожара можно наблю-
дать значительное снижение активности многих 
ферментов, каталазы, уреазы, инвертазы, в сред-
нем на 53%. При этом снижение ферментативной 
активности установлено в почвах всех исследуе-
мых участков и связано со степенью повреждения 
пожаром. Снижение биологической активности 
почв сразу после пирогенного воздействия об-
условлено воздействием высоких температур, 
при которых белковые структуры ферментов 
разрушаются, снижением влажности и, следова-
тельно, снижением микробной биомассы почвы. 
Сразу после пожара установлено увеличение ак-
тивности пероксидазы, которое также связано со 
степенью повреждения почвы. Чем сильнее сте-
пень повреждения пожаром, тем выше стимули-
рование. Повышение активности этого фермента 

может быть следствием увеличения содержания 
органического углерода в почве и повышения ме-
таболической активности микроорганизмов, так 
как данный фермент участвует в окислительно-
восстановительных реакциях и, вероятно, исполь-
зует дополнительный источник углерода из золы 
(Kö�ter et ��., 2016). Увеличение содержания �орг 
улучшает окислительную активность почвы, что 
приводит к повышению активности пероксидазы 
(Zh�ng et ��., 2010). В других работах также пока-
зано повышение активности некоторых фермен-
тов после пирогенного воздействия (S�ngh et ��., 
2021; K�zeev et ��., 2022). Остальные исследуемые 
ферменты оказались чувствительными и инфор-
мативными для диагностики экологического со-
стояния почв. Также установленное повышение 
�орг обусловлено наличием золы и пепла на по-
верхности почвы после пожара. По общему сни-
жению биологической активности постпироген-
ных коричневых почв можно сделать вывод о том, 
что экологические функции почвы нарушены.
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В 2021 г., спустя год после пожара, наблю-
дается значительное варьирование активности 
ферментов почв между участками разной сте-
пени повреждения. Для почв слабой степени 
повреждения отмечено увеличение активности 
каталазы, уреазы и инвертазы, хотя сразу после 
воздействия наблюдали снижение активности 
этих ферментов. Вероятно, спустя один год, по-
вышенное содержание питательных элементов 
из золы, повышение влажности почвы создали 
благоприятные условия для микробного сообще-
ства. Установлено повышение содержание �орг на 
78% по сравнению с предыдущим (2020) годом, 
что повлияло на повышение биологической ак-
тивности почвы. Для средней и сильной степе-
ни воздействия огня установлено достоверное 
снижение активности ферментов, но в меньшей 
степени чем в 2020 г. Также в 2021 г. отмечено 
повышение активности фосфатазы по сравне-
нию с контрольными значениями. Как известно, 
фосфатазы продуцируются при недостатке фос-
фора и ингибируются при повышении его до-
ступности (Макаров, 2009). Снижение содержа-
ния фосфора объясняется его ассимилированием 
появившимися растениями. К тому же содержа-
ние органического углерода тесно коррелирует с 
активностью фосфатазы. 

В 2022 г. на участках слабой и средней степе-
ни повреждения отмечено снижение содержания 
�орг. Потери почвенного углерода при пожаре за-
висят от температуры горения, от количества и 
распределения органического материала и скоро-
сти разложения оставшегося после пирогенного 
воздействия органического вещества (Ver�� & 
��y�ku��r, 2012). Длительное время данный уча-, 2012). Длительное время данный уча-
сток был лишен защитного действия лесной под-
стилки. Поэтому повышенная скорость эрозии, 
большая водопроницаемость и воздухопрони-
цаемость обусловливает здесь потери органиче-
ского вещества. В 2022 г., спустя два года после 
воздействия пожара, активность каталазы и уре-
азы достоверно снижена. Активность инвертазы 
снижена для участков среднего и сильного по-
вреждения, а для участка слабого повреждения 
отмечено, наоборот, увеличение активности. 
Ферменты класса гидролаз почв со слабой степе-
нью повреждения восстанавливаются быстрее, 
чем ферменты из класса оксидоредуктаз. 

Неблагополучное экологическое состояние 
почв сразу после пожара установлено для всех 
степеней повреждения по причине значительно-
го снижения всех исследуемых показателей почв, 
использованных для расчета ИПБС. Хорошее 

экологическое состояние почв слабой и средней 
степени повреждения спустя год после пожара 
установлено ввиду повышения активности ряда 
ферментов и не свидетельствует о восстановле-
нии свойств почв, а диагностирует улучшение 
экосистемных функций по причинам, описан-
ным ранее (K��e�n�k�v et ��., 2002). 

Средние положительные корреляционные 
связи отмечены в постпирогенных почвах между 
активностью фермента из класса оксидаз, катала-
зы, и ферментов из класса гидролаз, уреаза, ин-
вертаза, фосфатаза. Отсюда следует, что процесс 
окисления перекиси водорода может способство-
вать гидролизу сахарозы, мочевины и фосфорор-
ганических соединений за счет высвободившихся 
молекул воды. Закономерна выявленная сильная 
и средняя корреляционная зависимость актив-
ности фосфатазы от содержания �орг в 2020 и в 
2021 гг. Косвенная роль органического углерода 
в обеспечении ферментативной активности почв 
проявляется путем воздействия на жизнедеятель-
ность почвенных микроорганизмов, бактерий 
и растений за счет запаса питательных веществ 
(Хазиев, 2018). Прямое действие обусловлено 
связыванием молекул ферментов с гумусовыми 
кислотами в почве (Воронин и др., 2006). 

По причине оголенности почв постпироген-
ных территорий из-за отсутствия высокой дре-
весно-кустарниковой растительности, затеняю-
щей почвенный покров, отмечено повышение 
температуры поверхности почвы. Потемнение 
почвы вследствие обугливания частиц приво-
дит к изменению альбедо и температурного ре-
жима почв после пожаров (Fernández-G�rcí� 
et ��., 2020). Как показывают проведенные ис- ��., 2020). Как показывают проведенные ис-��., 2020). Как показывают проведенные ис-., 2020). Как показывают проведенные ис-
следования (Вилкова и др., 2021), спустя 10 лет 
после пожара на территории субтропических 
редколесий России отмечены существенные от-
личия химических и биологических свойств на-
рушенных почв по сравнению с контрольной 
территорией нетронутого леса. Исследование 
ферментативной активности (уреаза, фосфатаза, 
глюкозидаза) почв лесов средиземноморья Испа-
нии (Fernández-G�rcí� et ��., 2020), пострадавших 
от верховых пожаров через 1–4 года, показывает 
ежегодное снижение содержание органического 
углерода и повышение ферментативной активно-
сти. Это связывают с увеличением скорости ми-
нерализации, улучшением микроклиматических 
условий почвы и восстановлением растительно-
сти. Ферментативная активность также снижает-
ся с увеличением степени повреждения, как было 
отмечено и в настоящей работе. В течение трех 
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лет исследований послепожарной сукцессии для 
экосистем с преобладанием Pinus ponderosa v�r. 
scopulorum Enge��. и Pseudotsuga menziesii v�r. 
glauca (Be���n.) Fr�nc�, F�ur���e ��ny�n, USA, 
активность почвенных ферментов меняется в 
связи с быстрыми изменениями доступности пи-
тательных веществ (Kne���n et ��., 2017).

Заключение
Для лесов средиземноморского климата по-

жары – явление достаточно распространенное. 
После лесных пожаров биологические свойства 
почв претерпевают изменения, в результате кото-
рых постпирогенные почвы не могут полноцен-
но выполнять экологические функции. Актив-
ность ферментов из класса оксидаз и гидролаз 
являются чувствительными и информативными 
показателями для диагностики состояния почв 
после пирогенного воздействия. При этом реак-
ция ферментов зависит от вида фермента, сте-
пени повреждения и стадии восстановительной 
сукцессии. Так, пероксидаза и фосфатаза реаги-
руют в сторону повышения активности. В 2021 
г. ферменты почв слабой степени повреждения 
менее отличны от контрольных значений по 
сравнению с другими нарушенными участками. 
Наибольшие отличия от контрольных значений 
показаны для активности ферментов из класса 
оксидаз. Большую устойчивость к воздействию 
пирогенного фактора показала фосфатаза. Ее 
активность осталась практически неизменной 
сразу после пожара. Таким образом, наиболее 
информативными ферментами для диагностики 
состояния постпирогенных почв на ранних ста-
диях сукцессии являются каталаза, пероксидаза, 
инвертаза, уреаза. К настоящему моменту резуль-
таты исследования постпирогенной сукцессии 
на ранних сроках не позволяют проследить од-
нозначную динамику изменения биологических 
свойств почв. Это связано со стремительным 
перераспределением питательных веществ и бы-
строй сменой стадий восстановительной сукцес-
сии. Рекомендовано продолжение мониторинга 
постпирогенных участков для прогнозирования 
дальнейших изменений и их моделирования для 
других экосистем. 
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Due t� the �ncre���ng frequency �f fire�, the �tudy �f the �nfluence �f the pyr�gen�c f�ct�r �n the �t�te �f f�re�t 
ec��y�te�� �� �ec���ng �n �ncre���ng�y re�ev�nt re�e�rch t�p�c f�r �c�ent��t� �r�und the w�r�d. Of p�rt�cu��r 
�ntere�t �n the �tudy �� n�t �n�y the d�rect w��dfire ��p�ct, �ut ���� �t� �nd�rect �nfluence, wh�ch ��n�fe�t� �t�e�f 
�n the e�r�y �t�ge� �f �ucce����n. The �tudy h�� �een c�nducted �n the Utr��h St�te N�ture Re�erve, ��c�ted �n 
the A�r�u Pen�n�u��, n�rthwe�tern p�rt �f the B��ck Se� c���t �f the We�tern ��uc��u�. The �re� �f the St�te 
N�ture Re�erve «Utr��h» �� ������r t� the terr�t�ry �f the ent�re z�ne �f the Med�terr�ne�n c����te. The w��dfire 
�f 2020 h�� de�tr�yed 4800 tree�, �nd c�n��der���y ch�nged �����g�c�� pr�pert�e� �f �r�wn ����� th�t �ed t� � 
v����t��n �f the�r ec���g�c�� funct��n�. �h�nge� �n ���� pr�pert�e� �n the fir�t few ye�r� �fter the w��dfire ��p�ct 
�re �tud�ed �n�uffic�ent�y c��p�red t� ��ng-ter� ch�nge�. Th�� �tudy w�� ���ed t� �nve�t�g�te the �ct�v�ty �f ���� 
enzy�e� fr�� the �x�d��e �nd hydr����e c����e� �n the Utr��h St�te N�ture Re�erve, ���ed��te�y �fter the fire 
��p�ct (2020), �ne ye�r ��ter (2021), �nd tw� ye�r� ��ter (2022). Dur�ng the fie�d �urvey�, n�ne ��n�t�r�ng p��t� 
were e�t�����hed, �.e. three p��t� �n e�ch ��te under we�k, �ed�u�, �nd �tr�ng degree� �f the fire-�nduced d��-
�ge. Dur�ng the �tudy, 81 ���� ���p�e� were c���ected, �.e. three ���� ���p�e� fr�� e�ch ��n�t�r�ng p��t. Such 
enzy�e� �� c�t����e, per�x�d��e, �nvert��e, ure��e, �nd ph��ph�t��e were �nve�t�g�ted. T� ���e�� the ec���g�c�� 
c�nd�t��n �f �����, we c��cu��ted the Integr�� Ind�c�t�r �f B����g�c�� St�te (IIBS), �nd deter��ned the c�ntent �f 
�rg�n�c c�r��n. The re�u�t� ��t��ned were c��p�red w�th the c�ntr�� v��ue�, typ�c�� f�r the ��ckgr�und �re� �f 
the f�re�t. A c�rre��t��n �nd f�ct�r �n��y��� h�ve �een c�rr�ed �ut. The M�nn-Wh�tney U-te�t w�� u�ed t� ���e�� 
the re�������ty �f the d�t� ��t��ned. The enzy�e re�p�n�e depend� �n the type �f enzy�e �nd the degree �f fire-
�nduced d���ge. I��ed��te�y �fter the fire ��p�ct (2020), � ��gn�fic�nt decre��e (�y 53% �n �ver�ge) �n c�t����e, 
ure��e, �nd �nvert��e �ct�v�ty w�� f�und �n the ��te� under we�k, �ed�u�, �nd �tr�ng degree� �f d���ge. Ph��-
ph�t��e �ct�v�ty d�d n�t ch�nge ��gn�fic�nt�y, wh��e per�x�d��e �ct�v�ty �ncre��ed �n �ver�ge �y 47%. In 2020, 
the ec���g�c�� c�nd�t��n �f ����� w�� deter��ned �� unf�v�ur���e, w�th the IIBS equ�� t� 82–90%. The �ct�v�ty 
�f c�t����e, �nvert��e, ure��e, �nd ph��ph�t��e �ncre��ed �y �n �ver�ge �f 31% f�r ����� w�th � we�k degree �f 
fire-�nduced d���ge. In 2021, � decre��e �n �ct�v�ty �f the �tud�ed enzy�e� w�� n�ted �n p��t-pyr�gen�c ����� 
under �ed�u� �nd �tr�ng d���ge degree, �ut t� � �e��er extent th�n �n 2020. The �ct�v�ty �f c�t����e �nd ure��e 
decre��ed f�r ��� �nve�t�g�ted ��p�ct� �y 47%. The �ct�v�ty �f per�x�d��e �nd ph��ph�t��e w�� h�gher �n re��t��n 
t� the c�ntr�� v��ue� �y 55%. F�r the we�k degree �f fire-�nduced d���ge, � decre��e �n ph��ph�t��e �ct�v�ty �y 
16% w�� f�und. In 2022 (tw� ye�r� �fter the fire ��p�ct), the ec���g�c�� c�nd�t��n �f ����� w�� �t��� rec�gn��ed 
�� unf�v�ur���e, w�th the IIBS decre��ed t� 89%. H�wever, �t w�� de��n�tr�ted th�t the �ct�v�ty �f enzy�e� 
fr�� the c���� �f hydr����e� tw� ye�r� �fter the fire ��p�ct w�� c���er t� the c�ntr�� v��ue� th�n the �ct�v�ty �f 
�x�d��e�. Under�t�nd�ng the re��t��n�h�p� �etween the n�ture �f d���ge �nd the re�p�n�e �f ec��y�te� c��p�-
nent�, �uch �� ����, c�n ����w u� t� pred�ct the re�p�n�e �f ec��y�te�� �fter f�re�t fire�. 

Key words: ���d��gn��t�c�, �����g�c�� pr�pert�e� �f �����, �����n�t�r�ng, �r�wn �����, f�re�t fire�, hydr����e�, 
�rg�n�c c�r��n, �x�d��e�
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