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Во многих задачах современной�  лесной�  экологии требуется анализ сопряжё�нной�  динамики процес-
сов, происходящих на разных пространственно-временных масштабах функционирования раститель-
ных сообществ и почв в их взаимодей� ствии под влиянием всех эдафических и антропогенных факторов. 
Эффективным инструментом подобного анализа являются математические модели. Цель данной�  рабо-
ты — представить реализацию новой�  системы моделей� , позволяющей�  воспроизводить в имитационных 
экспериментах пространственную структуру лесных фитоценозов, формируемую древесным и травяно-
кустарничковым ярусами, и связанные с этим неоднородность почвенных условий�  и разнообразие эко-
логических ниш на разных иерархических уровнях. Для определения необходимого уровня детализации 
пространственной�  неоднородности лесных биогеоценозов, связанной�  с процессами их разномасштабно-
го функционирования, проведены экспериментальные исследования на постоянных пробных площадях 
в Приокско-Террасном государственном природном биосферном заповеднике и в государственном при-
родном заповеднике «Калужские засеки». Пространственная структура сообществ и неоднородность 
экологических условий�  в них изучались с использованием традиционных почвенно-геоботанических 
и современных инструментальных методов. Полученные данные использованы для обоснования алго-
ритмов и параметризации разных блоков новой�  системы моделей� . Программная реализация простран-
ственно-детализированной�  процессной�  системы моделей�  показала её�  способность воспроизводить дина-
мику лесных экосистем с учё�том видовой�  и пространственной�  структуры разных ярусов растительности 
и связанной�  с этим мозаичности почвенных условий� . За счё�т реализованного в данной�  системе моделей�  
широкого спектра взаимосвязанных экосистемных характеристик появилась возможность выполнять 
имитационные оценки продуктивности, биогенного круговорота C и N и динамики лесных экосистем 
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ВВЕДЕНИЕ

Сохранение биоразнообразия и био-
сферных функций�  лесного покрова Зем-
ли невозможно без выявления механиз-
мов устой� чивого поддержания структуры 
и функционирования лесных экосистем, 
которые, в случае старовозрастных лесов, 
характеризуются многовидовым и, как 
правило, многоярусным и разновозраст-
ным составом, а также высокой�  простран-
ственной�  неоднородностью почвенного 
покрова, и в которых обеспечивается не-
обходимая смена поколений� , в том числе 
определяющая сукцессионную динамику 
экосистем.

Неотъемлемой�  характеристикой�  всех 
наземных экосистем является их про-
странственная структура (Восточноевро-
пей� ские леса …, 2004; Карпачевский� , 1981). 
Она проявляется, например, в горизон-
тальном и вертикальном расположении 
растений�  в биогеоценозе и вертикальной�  
структуре полога. Также пространствен-
ная структура определяет многие процес-
сы в почве. Интерес к анализу простран-
ственной�  структуры сообществ и её�  изме-
нений�  обусловлен предположением, что 
данный�  анализ может помочь в изучении 

экологических процессов, происходящих 
в сообществе. Общепринято, что простран-
ственная структура сообществ является 
показателем разнообразия местообита-
ний�  и полноты использования растениями 
ресурсов среды. Именно от взаимного про-
странственного расположения отдельных 
особей�  во многом зависят такие важные 
биологические процессы в растительных 
сообществах, как успешное возобновле-
ние видов и конкуренция за ресурсы (Ко-
лобов и др., 2015; Kolobov, Frisman, 2018). 
Столь же актуальны вопросы, связанные 
с анализом механизмов формирования 
обратных связей�  между функционирова-
нием биоты и средой�  её�  обитания (в част-
ности, почвенным покровом), которые 
проявляются на разных иерархических 
уровнях и с разными характерными вре-
менами. Совместное дей� ствие различных 
экологических процессов может быть раз-
нонаправленным (уменьшающим резуль-
тирующий�  эффект) или со-направленным 
(ускоряющим время и/или усиливающим 
интенсивность его проявления), и, кроме 
того, может иметь специфические особен-
ности на разных пространственных мас-

с учё�том характерной�  для них разномасштабной�  пространственной�  структуры. Это позволяет улучшить 
понимание экосистемных процессов и их вклад в поддержание устой� чивого функционирования лесов, что 
может быть использовано для прогнозных оценок эффективности лесопользования и в других лесовод-
ственных и экологических задачах. 

Ключевые слова: имитационные модели, пространственная структура, продуктивность древосто-
ев, травяно-кустарничковый ярус, лесные почвы, элементы питания, круговорот углерода
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популяций�  растений�  напочвенного покро-
ва и древостоя, т. е. на уровне биоценоза.

В последние годы анализ простран-
ственной�  структуры и пространственной�  
неоднородности экосистем и их биоти-
ческих компонентов приобретает каче-
ственно новый�  теоретический�  и практи-
ческий�  уровень. Во многом это связано 
с ускоренным развитием современных 
технологий�  наземного и воздушного ла-
зерного 3D-сканирования, а также аэро-
фотосъё�мки с применением беспилотных 
летательных аппаратов. Возможность по-
лучения подобных наборов измерений� , 
наряду с применением методов матема-
тической�  обработки пространственно 
распределё�нных данных, позволяет ис-
пользовать ранее недоступные подходы 
к анализу структуры экосистем на раз-
ных пространственных уровнях и полу-
чать принципиально новую информацию 
о механизмах внутренней�  организации, 
функционирования и устой� чивого разви-
тия биогеоценозов. Несмотря на прогресс 
в области анализа пространственных дан-
ных, вопросы, на которые можно дать от-
вет с помощью методов пространственной�  
статистики, остаются в рамках выявления 
особенностей�  сформированных структур. 
Это означает, что появилась возможность 
вычисления вероятности того, что на-
блюдаемая структура связана с простран-
ственно-обусловленными явлениями или 
процессами. Однако методы простран-
ственной�  статистики не позволяют объ-

штабах. Тем не менее, часто удаё�тся по-
казать, что наблюдаемая сложность про-
цессов может являться результатом ком-
позиции простых взаимодей� ствий�  между 
особями, в первую очередь определяемых 
пространственной�  структурой� , которая, 
в свою очередь, формируется под дей� стви-
ем данных процессов.

Проблема совместного анализа струк-
туры и масштаба является одной�  из важ-
ней� ших проблем экологии, объединяю-
щей�  биологию популяций�  и науку об ус-
ловиях окружающей�  среды (эдафологию) 
и связывающей�  фундаментальную и при-
кладную экологию (Levin, 1992). В боль-
шом числе актуальных задач, таких как 
прогноз экологических последствий�  гло-
бального изменения климата, сохранение 
биоразнообразия и устой� чивости экоси-
стем, требуется изучение явлений� , про-
исходящих в самых разных масштабах 
пространства, времени и уровней�  эколо-
гической�  организации, так как нельзя вы-
делить какой� -то определё�нный�  масштаб 
для описания всего многообразия при-
родных явлений� . Соответственно, анализ 
пространственных взаимоотношений�  
компонентов биоты должен проводиться 
в различных пространственных масшта-
бах: от микроуровня, определяющегося 
функционированием микробоценоза в по-
чвенных локусах, к уровню особи (дерева 
или растения травяно-кустарничкового 
яруса), взаимодей� ствующей�  с ближай� ши-
ми соседями, и далее до взаимоотношений�  
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яснить механизмы формирования той�  или 
иной�  структуры и то, какие экологические 
процессы могут быть причиной�  наблюда-
емых паттернов. Необходим подход, объ-
единяющий�  методы пространственной�  
статистики и индивидуально-ориентиро-
ванные имитационные модели, которые 
воспроизводят функционирование и ко-
личественные характеристики экосистем, 
исходя из математического или механи-
стического описания процессов.

Роль живого напочвенного покрова 
лесных экосистем редко принимается во 
внимание при анализе углеродного балан-
са территорий�  (Goulden et al., 1997; Law et 
al., 1999). Но во многих широко распро-
страненных типах бореальных лесов сом-
кнутость древесного полога низкая, что 
обеспечивает высокую доступность сол-
нечной�  радиации для растений�  травяно-
кустарничкового яруса и, как следствие, 
определяет высокую интенсивность фото-
синтеза (Baldocchi et al., 2000). Не менее 
важным является влияние травянисто-
кустарничкового яруса на возобновление 
древесных растений� .

Растительный�  опад в лесных экоси-
стемах играет роль источника питатель-
ных веществ, а соотношение темпов его 
поступления и разложения регулирует 
скорость динамики питательных веществ 
в почве и, как следствие, продукцион-
ный�  процесс (Nilsson, Wardle, 2005; Kolari 
et al., 2006). Следовательно, изменения 
в структуре растительных сообществ при-
водят к качественным и количественным 

изменениям в лесной�  подстилке, кото-
рая, в свою очередь, оказывает непосред-
ственное влияние на накопление углерода 
в почве (Карпачевский� , 1981; Чертов, 1981; 
Hättenschwiler, Gasser, 2005). Кроме того, 
характер растительного опада и формиру-
емой�  им лесной�  подстилки во многом опре-
деляют структуру почвенного микробоце-
ноза, ответственного за процессы транс-
формации и минерализации органическо-
го вещества и соединений�  азота в почвах.

Анализ структурной�  сложности лес-
ных экосистем позволяет выявить меха-
низмы и процессы, определяющие их нели-
ней� ную динамику и приводящие к форми-
рованию специфической�  пространствен-
ной�  организации лесной�  растительности. 
Незаменимым инструментом при прове-
дении подобного анализа является ими-
тационное моделирование, позволяющее 
формализовать количественное описание 
динамики элементов лесной�  экосисте-
мы, пространственных взаимоотношений�  
между элементами и роль взаимодей� ствий�  
между компонентами в поддержании её�  
устой� чивости. Под устой� чивостью лесной�  
экосистемы в данном случае понимается 
её�  способность к поддержанию структу-
ры, функционирования, динамики и про-
дуктивности в процессе развития, как при 
отсутствии внешних нарушений� , так и при 
разного рода воздей� ствиях. Имитацион-
ные эксперименты позволят улучшить по-
нимание комплекса взаимодей� ствий�  меж-
ду различными компонентами экосисте-
мы и процессов, определяющих структуру, 
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устой� чивость и продуктивность сложных 
растительных сообществ.

Для отечественной�  лесной�  экологии 
актуальность разработки математиче-
ских моделей�  как инструмента прогноза 
продуктивности и оценки экосистемных 
функций�  лесов определяется переходом 
лесного сектора страны к интенсивной�  
модели развития, ориентированной�  на бо-
лее короткие сроки получения товарной�  
продукции, в том числе за счё�т более ши-
рокого внедрения в практику лесопользо-
вания посадок лесных культур и лесных 
плантаций�  (Romanov et al., 2016). Помимо 
вопросов экономической�  целесообразно-
сти затрат на искусственное лесовосста-
новление и лесоразведение в разных по-
чвенно-климатических условиях, не менее 
важным становится вопрос обоснования 
оптимальных лесохозяй� ственных сцена-
риев, обеспечивающих получение высо-
кой�  продукции древесины при сохранении 
экологических функций�  лесов.

Имитационные модели лесных экоси-
стем, как правило, состоят из следующих 
блоков: модели возобновления и отмира-
ния деревьев, модели продукции биомас-
сы деревьев, модели конкуренции, модели 
динамики органического вещества почвы. 
В них также могут входить модели живо-
го напочвенного покрова, инструменты 
для имитации лесохозяй� ственных меро-
приятий�  (посадки лесных культур и уход 
за ними, рубки и т. д.) и различного рода 
нарушений�  (пожары, ветровалы, воздей� -
ствие фитопатогенов). Более подробные 

обзоры моделей�  разных типов приводи-
лись нами ранее (Грабарник и др., 2019б; 
Чертов и др., 2019).

Модели возобновления. Одной�  из 
важней� ших задач анализа динамики лес-
ных экосистем является изучение про-
цессов возобновления. Её�  решение позво-
ляет приблизиться к пониманию основ 
устой� чивого развития экосистем. Одной�  
из общепринятых концепций�  динамики 
лесного ценоза является «оконная» мо-
дель (Коротков, 1991; McCarthy, 2001). При 
этом лесной�  покров представляется как 
«мозаика» небольших участков, занятых 
когортами деревьев, находящихся на раз-
ных стадиях развития и сформировавших-
ся на месте вывалов деревьев предыду-
щих поколений� . В этом случае появление 
подроста и его развитие до стадии взрос-
лого дерева связано с отпадом деревьев 
и с расположением соседних крупных де-
ревьев, образующих пространственный�  
«каркас» экосистемы. Эмпирические мо-
дели описывают зависимость плотности 
и видового состава возобновления леса 
от географических и климатических фак-
торов (Pukkala, Kolström, 1992), а также 
характеристик местообитания и видового 
состава верхнего яруса древостоя (Pukkala 
et al., 2012). Приживаемость деревьев в мо-
делях возобновления рассматривается на 
локальном уровне в зависимости от на-
личия ближай� ших соседей�  (Kuuluvainen 
et al., 1993; Fajardo et al., 2006; Wiegand et 
al., 2009; Pommerening, Grabarnik, 2019). 
Модели динамических пространственных 
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точечных процессов учитывают конку-
ренцию между деревьями верхнего яруса, 
чтобы ответить на фундаментальные во-
просы, связанные с динамикой�  древосто-
ев, и объяснить возникновение простран-
ственных структур (Moeur, 1997).

Модели конкуренции. Конкуренция 
в индивидуально-ориентированных мо-
делях описывается с разной�  степенью 
пространственной�  детализации. В целом 
можно выделить несколько основных 
подходов. В самом общем случае использу-
ются индексы конкуренции (Daniels et al., 
1986), которые в обобщё�нном виде описы-
вают силу и направление взаимодей� ствия 
между растениями в сообществе. Разви-
тием данного подхода является примене-
ние в индивидуально-ориентированных 
моделях теории фитогенного поля для 
описания конкурентных взаимодей� ствий�  
(Жукова, 2012; Seidl et al., 2012). В ряде 
моделей�  два основных вида конкуренции 
(за свет и за ресурсы почвы) рассматрива-
ются раздельно (или же рассматривается 
только один из них). При моделировании 
кроновой�  конкуренции используются 
как простые модели, рассматривающие 
перекрытие т. н. «зон затенения» (факти-
чески — вертикальных проекций�  крон) 
соседних деревьев, так и более сложные, 
использующие трё�хмерное представле-
ние крон (в дискретных моделях кроны, 
как правило, аппроксимируются квадрат-
ными призмами) и точный�  расчё�т про-
хождения солнечных лучей�  через полог 
(Brunner, 1998; Martens et al., 2000; Stadt, 

Lieffers, 2000; Olchev et al., 2009; Лебедев, 
Чумаченко, 2011). В частных случаях кро-
ны могут представляться как плоские 
«экраны» (Korzukhin, Ter-Mikaelian, 1995), 
или в более общем случае модель спо-
собна учитывать внутреннюю структуру 
кроны (неоднородность в распределении 
биомассы), например, модель Mixfor-3D 
(Olchev et al., 2009). Более сложные мо-
дели воспроизводят пространственную 
структуру кроны с высокой�  точностью 
(Renshaw, 1985). Среди подобных моде-
лей�  также заслуживает внимания модель 
LIGNUM (Perttunen, 2009), которая постро-
ена на основе L-систем и детально вос-
производит архитектуру кроны. Модель 
LIGNUM предназначена для имитации 
процессов на уровне отдельных деревьев, 
но предпринимаются попытки (Sievänen 
et al., 2008) моделирования роста одно-
видовых древостоев. Модель PICUS (Lexer, 
Hönninger, 2001) является индивидуаль-
но-ориентированной�  трё�хмерной�  гэп-
моделью и позволяет учитывать неодно-
родность лесного полога при расчё�те осве-
щё�нности с помощью трё�хмерной�  модели 
хода лучей�  и особенности рельефа. Про-
странственно-детализированная модель 
FORRUS-S (Chumachenko et al., 2003) отно-
сится к классу биоэкологических, имити-
рующих процессы рождения, роста и ги-
бели особей� . Модель учитывает влияние 
условий�  местообитания и светового ре-
жима на ход роста древостоев и позволяет 
имитировать различные режимы много-
целевого лесопользования, что делает её�  
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важным элементом планирования лесо-
хозяй� ственных мероприятий�  на лесных 
участках. В последние годы становится 
популярным подход, при котором верти-
кальная структура древостоя упрощается 
до представления в виде нескольких «сло-
ё�в», соответствующим разным ярусам дре-
востоя (например, Колобов, 2013; Collalti 
et al., 2014).

Для описания пространственной�  
структуры корневых систем предложено 
несколько регрессионных моделей� , опи-
сывающих зависимость массы корней�  от 
глубины (Strong, LaRoi, 1985; Gale, Grigal, 
1987; Starr et al., 2009, 2012). Следует от-
метить, что модели корневых систем, как 
правило, не являются самостоятельными, 
а входят в состав более сложных моделей�  
природных или агроэкосистем. При этом 
особенно следует подчеркнуть, что даже 
многие современные имитационные мо-
дели вообще не имеют блока, имитиру-
ющего конкуренцию за воду и элементы 
минерального питания (моделируется 
только конкуренция за свет или использу-
ются обобщё�нные индексы конкуренции). 
В наиболее простых моделях корневой�  
конкуренции питательные вещества по-
чвы в равных количествах распределяют-
ся между всеми растениями на имитируе-
мом участке, а интенсивность поглощения 
воды и элементов минерального питания 
убывает с расстоянием от ствола (Yastrebov, 
1996; Casper et al., 2003). Многие из упомя-
нутых выше подходов являются попыткой�  
«привязать» интенсивность подземной�  

конкуренции к интенсивности надзем-
ной�  (намного более легко определяемой� ). 
Существует также целая группа моделей�  
экосистем, учитывающая лимитирование 
продуктивности древостоев количеством 
доступного азота в почве, например iLand 
(Seidl et al., 2012), PICUS (Lexer, Hönninger, 
2001), 4C (Lasch-Born et al., 2020) и TRIPLEX 
(Zhou et al., 2008), но в которых почва рас-
сматривается как некий�  общий�  ресурс, 
однородный�  в пространственном отноше-
нии, а прирост биомассы, ограниченный�  
количеством доступного азота, рассчи-
тывается с помощью видоспецифичных 
функций�  отклика. Однако целым рядом 
исследований�  однозначно показано, что 
содержание доступных питательных ве-
ществ и органического вещества в почвах 
может отличаться более чем на порядок на 
удалё�нности всего в десятки сантиметров 
(Kuzyakova et al., 1997; Spielvogel et al., 2009).

В имитационных моделях, опериру-
ющих объектами на регулярной�  решё�тке, 
вводится понятие «зоны питания», т. е. об-
ласти (группы ячеек), занятой�  корнями 
конкретного дерева. Обычно в таких моде-
лях масса корней�  полагается равномерно 
распределё�нной�  по всей�  площади питания 
конкретного дерева (Goreaud et al., 2002; 
Raynaud, Leadley, 2005). Здесь также следует 
отметить, что лишь немногие из моделей�  
такого рода разработаны для имитации ди-
намики многовидовых древостоев и, соот-
ветственно, учитывают видоспецифичные 
различия в распространении корней�  (Mao 
et al., 2015; Shanin et al., 2015a). В системе 
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моделей�  EFIMOD (Komarov et al., 2003a) 
используется относительно упрощё�нное 
представление процессов конкуренции за 
свет и минеральный�  азот в почве и продук-
ции биомассы. Система моделей�  EFIMOD 
(Komarov et al., 2003a) учитывает влияние 
на продуктивность только вышеперечис-
ленных двух факторов. Модель построена 
на допущении, что все возможные неопре-
делё�нности будут нивелированы при расче-
те усреднё�нной�  динамики в популяции вза-
имодей� ствующих особей�  (Комаров, 2010).

В древостоях, сформированных не-
сколькими видами деревьев с различаю-
щимися эколого-ценотическими страте-
гиями, пространственная неоднородность 
в доступности ресурсов может быть на-
много выше, чем в монокультурах (Grime, 
2002; Pretzsch, 2014), что является наибо-
лее вероятной�  причиной�  более высокой�  
продуктивности многовидовых древосто-
ев по сравнению с одновидовыми насажде-
ниями (Bielak et al., 2014; Cavard et al., 2011; 
Pretzsch et al., 2015), что подтверждается 
как экспериментальными исследования-
ми, так и с помощью имитационного моде-
лирования (Rötzer, 2013; Moghaddam, 2014; 
Toï �go et al., 2015; Forrester, Bauhus, 2016; 
Pretzsch, Schütze, 2021). Соответственно, 
модели конкуренции должны учитывать 
видоспецифичные особенности развития 
крон и корневых систем деревьев.

Клеточно-автоматные модели по-
пуляций растений. В моделях подобного 
типа в качестве основного объекта моде-
ли выступает индивид, который�  меняет во 

времени своё�  состояние и характеристики 
по тем или иным правилам, в том числе 
и в зависимости от состояния и/или раз-
меров соседних объектов (Комаров, 1982; 
Berger et al., 2008; Herben, Widova, 2012; 
Oborny et al., 2012, и др.). С помощью дан-
ного подхода проводят анализ совмест-
ной�  динамики множества дискретных 
объектов, имеющих пространственные 
координаты. Общие свой� ства моделиру-
емой�  системы контролируются и опреде-
ляются через локальные взаимодей� ствия 
между составляющими систему объекта-
ми, и это свой� ство позволяет строить со-
держательные модели сложных много-
компонентных систем, таких, как, напри-
мер, многовидовое сообщество растений� , 
характеризующихся разными экологиче-
скими и биологическими свой� ствами. При 
этом модели демонстрируют нелиней� ные 
свой� ства, заключающиеся в том, что про-
странственно-временные модели с про-
стыми правилами развития отдельных 
особей�  могут воспроизводить сложные 
картины популяционной�  динамики. С по-
мощью клеточно-автоматных моделей� , 
например, изучены эффекты конкуренции 
и семенного расселения на устой� чивость 
сообществ растений�  при сильных нару-
шающих воздей� ствиях (Комаров, 1982; 
Matsinos, Troumbis, 2002; Komarov et al., 
2003b). Клеточные автоматы также при-
менялись для описания процессов инва-
зии видов с различными способностями 
к конкуренции за пространство по срав-
нению с видами локального сообществ 
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(Arii, Parrott, 2006). Объединение техник 
клеточных автоматов, L-систем и матрич-
ного моделирования (Frolov et al., 2015, 
2020a, 2020b) позволяет прогнозировать 
популяционную динамику многовидовых 
сообществ с учетом видоcпецифичных 
особенностей�  роста, развития, реакции 
на экологические факторы, а также повы-
шает точность масс-балансового подхода 
к прогнозированию их продуктивности.

Модели динамики органического 
вещества почвы. В ранних моделях лес-
ных экосистем блоки имитации динами-
ки органического вещества почвы либо 
отсутствовали, либо были представлены 
в форме неизменных эдафических условий�  
(Shugart et al., 1992). Пик активной�  разра-
ботки моделей�  динамики органического 
вещества почв пришё�лся на конец XX века. 
Модели этого периода часто интегриро-
ваны в модели биогеохимических циклов 
элементов. Из зарубежных моделей�  наи-
более известна модель CENTURY (Parton et 
al., 1988), из отечественных — рассматри-
ваемые ниже модели ROMUL и Romul_Hum 
(Chertov et al., 2001; Chertov et al., 2017a, 
2017b; Komarov et al., 2017a). Модели VSD+ 
(Posch, Reinds, 2009) и SMARTml (Bonten 
et al., 2011) позволяют моделировать ди-
намику небольшого числа почвенных по-
казателей�  и используются для моделиро-
вания отклика наземных экосистем, в том 
числе лесов, на поступление кислотообра-
зующих и эвтрофирующих соединений�  
с атмосферными осадками. Модель ди-
намики химических свой� ств лесных почв 

ForSAFE (Sverdrup et al., 2007) может быть 
совмещена с моделью растительности на-
почвенного покрова VEG (Belyazid et al., 
2011). Ещё�  одна группа исследователей�  из 
Великобритании продолжает разработки 
модели MAGIC (Cosby et al., 2001; Oulehle et 
al., 2012), которая позволяет моделировать 
изменение кислотно-щелочных свой� ств 
почв и внутрипочвенный�  цикл азота.

По характеру использования моделей�  
органического вещества почв в структуре 
моделей�  лесных экосистем они могут быть 
разделены на две группы. К первой�  группе 
относятся системы моделей�  без «обрат-
ной�  связи», т. е. не учитывающие влияние 
изменений�  в почве на продуктивность 
лесной�  растительности. Примером таких 
моделей�  служат лесоводственные модели 
хозяй� ственной�  продуктивности с пере-
счё�том таксационных параметров в пулы 
углерода и лесного опада посредством 
конверсионных функций� , как, например, 
в моделях EFISCEN (Nabuurs et al., 2000) 
и MELA (Hirvelä et al., 2017). В системах мо-
делей�  с обратной�  связью почвенные моде-
ли функционально встроены в структуру 
процессных моделей�  экосистем (Parton et 
al., 1988; Chertov et al., 1999; Komarov et al., 
2003a; Грабарник и др., 2019а). Основным 
драй� вером обратной�  связи служит доступ-
ный�  для растений�  азот почвы, продуциру-
емый�  при минерализации органического 
вещества почвы. В свою очередь, роль азо-
та в продуктивности растений�  в процесс-
ных моделях учитывается либо как как 
внешний�  фактор (так же как температура 
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и влажность) по поправочным коэффици-
ентам к базовой�  функции роста (Kellomäki 
et al., 1993; Seidl et al., 2012), либо как ре-
сурс, используемый�  для синтеза биомас-
сы растений�  (Komarov et al., 2003a; Шанин 
и др., 2019), по которому рассчитывается 
прирост биомассы. При этом изменение 
почвенных запасов органического веще-
ства под влиянием опада растений�  непо-
средственно влияет на продукцию доступ-
ного азота.

В рамках анализа средствами имита-
ционного моделирования взаимосвязи 
структуры лесных сообществ и их устой� -
чивого функционирования могут быть 
сформулированы следующие задачи:

1. Математическое описание структу-
ры сложных растительных сообществ на 
основе современных методов простран-
ственной�  статистики. Решение этой�  зада-
чи позволит моделировать особенности 
пространственной�  структуры, необходи-
мые для включения в более сложные мо-
дели самоорганизации растительного по-
крова лесных экосистем.

2. Построение индивидуально-ори-
ентированных пространственно-дета-
лизированных имитационных моделей�  
динамики лесных экосистем. Эти модели 
должны воспроизводить (а) механизмы 
конкурентных взаимоотношений�  за свет 
и ресурсы почвы, которые определяются 
пространственной�  структурой�  фитоце-
нозов, что позволит получать в имита-
ционных экспериментах реалистичные 
реконструкции структурных изменений�  

в лесных экосистемах; (б) динамику роста 
отдельных растений�  в зависимости от ко-
личества полученных ресурсов и условий�  
местообитания. Важным свой� ством мо-
делей�  конкуренции должна быть способ-
ность имитировать адаптацию растений�  
к неоднородности условий�  окружающей�  
среды и конкурентному давлению со сто-
роны соседних растений� .

3. Поиск необходимого уровня де-
тализации описания эндо- и экзогенных 
процессов, происходящих в лесных эко-
системах, что требуется для обеспечения 
масштабируемости системы моделей� .

4. Разработка методов моделирования
структурно-функциональной�  организации,  
популяционной�  динамики и продуктивно-
сти растений�  живого напочвенного покро-
ва. Решение данной�  задачи позволит улуч-
шить описание круговорота биофильных 
элементов с учё�том продукции фитомассы 
растений�  напочвенного покрова и про-
странственное варьирование динамики 
органического вещества почвы как след-
ствие неоднородности структуры живого 
напочвенного покрова. Данная задача тес-
но связана с задачей�  разработки модели 
естественного возобновления деревьев 
с учё�том пространственной�  структуры 
древостоя и напочвенного покрова и фор-
мируемых ими условий�  экотопа.

5. Разработка моделей�  динамики ор-
ганического вещества почвы (процессов 
минерализации и гумификации) с учё�том 
пространственной�  неоднородности в по-
ступлении растительного опада и гидро-
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термического режима почв. Последнее по-
требует разработки пространственно-де-
тализированной�  модели почвенного кли-
мата, учитывающей�  факторы его форми-
рования: неоднородность растительности 
и структуры почвенного покрова с учё�том 
влияния растительности и микрорельефа.

ЭКСПЕРИМЕНТАЛЬНЫЕ 
ИССЛЕДОВАНИЯ

Согласно существующим представле-
ниям, пространственная структура лесных 
экосистем изменяется иерархически, отра-
жая суммарные эффекты влияния разных 
факторов и многочисленных процессов, ле-
жащих в основе пространственных паттер-
нов того или иного масштаба (Kuuluvainen 
et al., 1998; Kulha et al., 2018; Тихонова, Ти-
хонов, 2021). При этом некоторые факто-
ры и процессы формируют паттерны в не-
скольких масштабах (Elkie, Rempel, 2001). 
Для определения необходимого уровня де-
тализации пространственной�  неоднород-
ности лесных биогеоценозов, связанной�  
с процессами их функционирования на раз-
ных масштабных уровнях, нами был про-
ведё�н комплекс экспериментальных по-
левых исследований� , результаты которых 
использованы при модификации и параме-
тризации новой�  версии системы моделей� .

Исследования выполнялись на двух 
ключевых участках — в Приокско-Террас-
ном государственном природном биосфер-
ном заповеднике (юг Московской�  обл., под-
зона хвой� но-широколиственных лесов) 

и государственном природном заповед-
нике «Калужские засеки» (юго-восток Ка-
лужской�  обл., подзона широколиственных 
лесов). Выбор в качестве объектов иссле-
дования лесных сообществ с участием или 
доминированием широколиственных ви-
дов не случаен. В отечественной�  литерату-
ре имеется немало публикаций� , связанных 
с изучением биогенного круговорота и ус-
ловий�  функционирования таё�жных лесов 
(Казимиров, Морозова, 1973; Лукина, 1996; 
Бобкова и др., 2000; Никонов и др., 2002; Ко-
ренные …, 2006; Lukina et al., 2019). Данные 
этих и других публикаций�  были использо-
ваны при разработке первых версий�  систе-
мы моделей�  EFIMOD (Komarov et al., 2003a) 
и её�  последующих модификаций� , которые 
показали хорошее воспроизведение в ими-
тационных оценках особенностей�  биоген-
ного круговорота углерода в разных типах 
еловых, сосновых и мелколиственных лесов 
(Чертов и др., 2015; Komarov, Shanin, 2012). 
Расширение сферы приложения EFIMOD 
за счё�т включения в подмодели древостоя 
параметров для широколиственных ви-
дов потребовало не только получения ко-
личественных данных об особенностях их 
конкуренции за ресурсы, параметрах ро-
ста, распределения биомассы по органам 
и условий�  успешного возобновления, но 
и специального анализа особенностей�  фор-
мирования и динамики пространственной�  
структуры подобных древостоев.

Планируя полевые исследования на 
ключевых участках, мы исходили из пони-
мания того, что взаимное расположение 
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деревьев разных видов и размеров опреде-
ляет не только конкуренцию между ними 
за свет и элементы почвенного питания, 
но и формирует вариабельность экологи-
ческих условий�  под пологом леса, которая, 
в свою очередь, обеспечивает многообра-
зие экологических ниш разного масштаб-
ного уровня, что важно для поддержания 
продуктивности и экосистемных функций�  
лесов, их биоразнообразия и устой� чивого 
развития. Соответственно, проводя поле-
вые исследования, мы ориентировались, 
с одной�  стороны, на ярусно-компонентную 
структуру лесных биогеоценозов (древо-
стой� , подрост, напочвенный�  покров, лес-
ная подстилка, корнеобитаемые горизон-
ты почв), а с другой� , на разномасштабные 
уровни их проявления и функционирова-
ния (сообщество, ценопопуляция, отдель-
ные растения, органы растения).

КРАТКАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА 
ОБЪЕКТОВ ИССЛЕДОВАНИЯ

Постоянная пробная площадь в При-
окско-Террасном государственном природ-
ном биосферном заповеднике (ППП-ПТЗ) 
площадью 1 га (100 × 100 м) заложена 
в 2016 г. Стороны ППП ориентированы по 
магнитному меридиану, дополнительно 
ППП разбита на квадраты 20 × 20 м, углы 
и центры которых маркированы вешка-
ми. В смешанном разновозрастном древо-
стое преобладают Betula spp., Picea abies L. 
и Pinus sylvestris L., реже встречается Populus 
tremula L. Во втором ярусе представлены 
преимущественно Tilia cordata Mill. и Picea 

abies, реже встречается Quercus robur L. 
Средний�  возраст деревьев первого яру-
са варьирует от 70–75 лет (Tilia cordata, 
Picea abies) до 110–115 лет (Quercus robur, 
Pinus sylvestris). Пространственное распо-
ложение деревьев разных видов в преде-
лах пробной�  площади показано на рис. 1, 
стр. 13. Разреженный�  характер древостоя 
в юго-западной�  части ППП связан с массо-
вой�  гибелью генеративных деревьев Picea 
abies в результате повреждения короедом-
типографом (Ips typographus (Linnaeus, 
1758)) в 2012 г. В подросте преоблада-
ют Picea abies и Tilia cordata. На разных 
участках ППП в травяно-кустарничковом 
ярусе доминируют Vaccinium myrtillus L., 
Pteridium aquilinum (L.) Kuhn, Calamagrostis 
arundinacea Roth и Convallaria majalis L. По-
чвенный�  покров относится к дерново-под-
бурам (Классификация …, 2004) или Albic 
Luvisol (WRB, 2015). Более детально харак-
теристики почвенно-растительных усло-
вий�  ППП отражены в публикациях (Шанин 
и др., 2018; Priputina et al., 2020).

Полевые исследования на ППП-ПТЗ 
включали следующие тематические бло-
ки в соответствии с компонентной�  струк-
турой�  биогеоценозов. Исследования дре-
весного яруса включали в себя:

1. Картографирование древостоя, 
определение онтогенетических состояний�  
и классов Крафта (для живых деревьев), 
высот, диаметров стволов на уровне груди 
(DBH) и координат деревьев с помощью 
лазерного дальномера с функциями изме-
рения высоты и магнитного азимута Laser 



ВОПРОСЫ ЛЕСНОЙ НАУКИ, 2022, Т. 5. № 3. Статья № 112

В. Н. Шанин, П. В. Фролов, И. В. Припутина, О. Г. Чертов, 
С. С. Быховец, Е. В. Зубкова, А. М. Портнов, Г. Г. Фролова, 
М. Н. Стаменов, П. Я. Грабарник

13

ОРИГИНАЛЬНЫЕ 
ИССЛЕДОВАНИЯ

Technology TruPulse 360B, что позволило 
подготовить сценарий� , необходимый�  для 
валидации системы моделей� .

2. Разносезонная аэрофотосъё�мка 
древостоя с использованием квадрокоп-
теров с целью создания ортофотопланов 

ППП-ПТЗ. Использованы квадрокопте-
ры фирмы DJI Phantom 4  и Phantom 4 
Pro. Поле�ты выполнялись в автома-
тическом режиме по сценарию съе�м-
ки mosaic flight mode с перекрытием 
снимков 80–95%. 

Рисунок 1. План-схема древостоя на ППП-ПТЗ. 

P. s. — Pinus sylvestris, P. a. — Picea abies, B. spp. — Betula spp., P. t. — Populus tremula, T. c. — Tilia cordata, 
Q. r. — Quercus robur, Сух. — сухостой� ные деревья, Вал. — упавшие с момента первичного учё�та 2016 г.
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3. Измерение проекций�  крон дере-
вьев при помощи визуального дешифри-
рования ортофотопланов, полученных на 
основе обработки аэрофотоснимков. Ра-
боты по пп. 2 и 3 необходимы для параме-
тризации процедеры, описывающей�  взаи-
мосвязь размерных характеристик ствола 
и кроны дерева.

4. Проведение демографического 
учё�та подроста на 5 учё�тных площадках 
(20 × 20 м).

5. Анализ распределения в простран-
стве хвой� но-листового и других фракций�  
поверхностного опада 6 видов деревьев 
(Picea abies, Pinus sylvestris, Betula spp., Quer-
cus robur, Tilia cordata, Acer platanoides) 
с использованием серий�  опадоуловителей� , 
установленных на разном удалении от де-
ревьев с учё�том их размерных характери-
стик. На основе полученных данных была 
проведена параметризация видоспеци-
фичной�  функции пространственного рас-
пределения хвой� но-листового опада.

Исследования травяно-кустарничко-
вого яруса включали в себя:

1. Разномасштабное пространствен-
ное картографирование доминантных 
видов, оценка проективного покрытия 
разных видов с учё�том сомкнутости дре-
весного полога в местах их произрастания.

2. Определение неоднородности ус-
ловий�  произрастания ценопопуляций�  
растений�  в пределах пробной�  площади: 
инструментально измерялись показатели 
освещё�нности (доступной�  фотосинтети-
чески активной�  радиации (ФАР)) и влаж-

ности почв, отбирались образцы подгори-
зонтов (L, F, H) подстилки и гумусово-акку-
мулятивного горизонта почвы для опре-
деления содержания C и N. Эти данные 
позволили провести валидацию системы 
моделей�  с точки зрения приуроченности 
пространственной�  структуры живого на-
почвенного покрова к локальным эколо-
гическим условиям.

3. Определение условий�  освещё�нно-
сти под пологом древостоя для разных ва-
риантов проективного покрытия и диапа-
зонов толерантности доминантных видов 
к факторам освещё�нности и влажности 
почв.

4. Контролируемый�  эксперимент 
по определению зависимости интенсив-
ности фотосинтеза Pteridium aquilinum, 
Calamagrostis arundinacea и Convallaria 
majalis от влажности почвы. Полученные 
по пп. 3 и 4 экспериментальные данные 
использованы для параметризации ви-
доспецифичных параметров фотосинтеза 
и функций�  отклика продуктивности ис-
следуемых видов на влажность корнеоби-
таемого слоя почвы.

5. Отбор образцов доминантных ви-
дов с целью получения данных о биомас-
се, содержании углерода и азота в разных 
органах вегетирующих растений�  и расти-
тельного опада. На основании этих дан-
ных рассчитаны коэффициенты функции 
ранговых распределений� , которые необ-
ходимы для вычисления продукционных 
характеристик подмодели живого напо-
чвенного покрова.
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Исследования почв включали в себя:
1. Изучение пространственного рас-

пределения характеристик органического 
вещества (Сорг, Nобщ, С : N) лесной�  подстил-
ки и органоминеральных горизонтов почв 
в зависимости от расположения деревьев 
разных видов, сомкнутости крон и видо-
вого состава травяно-кустарничкового 
яруса (ТКЯ).

2. Круглогодичный�  мониторинг тем-
пературы и влажности подстилки и орга-
номинеральных горизонтов почв, а также 
количества атмосферных осадков, посту-
пающих под полог древостоя в зависимо-
сти от его сомкнутости и видового состава. 
Экспериментальные данные, полученные 
по пп. 1 и 2, использованы для валидации 
подмоделей�  гидротермического режима 
и динамики органического вещества почвы.

Постоянная пробная площадь в госу-
дарственном природном заповеднике «Ка-
лужские засеки» (ППП-КЗ) располагает-
ся в старовозрастном полидоминантном 
широколиственном лесу без следов рубок 
и других нарушений�  на Южном участке 
заповедника и занимает площадь 10.8 га 
(200 × 540 м). Пробная площадь заложена 
в 1986–1988 гг. под руководством проф. 
О. В. Смирновой� ; в 2016–2018 гг. проведё�н 
повторный�  перечё�т, а в 2021 — повторное 
картографирование древостоя на участке 
размером 40 × 40 м. Древостой�  имеет ярус-
ную структуру и состоит преимуществен-
но из Quercus robur, Fraxinus excelsior L., Tilia 
cordata, Acer platanoides, Acer campestre L., 

Ulmus glabra Huds., Betula spp. и Populus 
tremula. О разнообразии видового состава 
верхнего яруса древостоя можно судить по 
аэрофотоснимку, сделанному в осенний�  
период (рис. 2, стр. 16). Возраст отдельных 
особей�  Quercus robur — более 300 лет, мак-
симальный�  возраст деревьев других видов 
превышает 150 лет (Shashkov et al., 2022). 
Подлесок сформирован Corylus avellana L., 
Euonymus europaeus L., E. verrucosus Scop., 
Lonicera xylosteum L., Prunus padus L.; в под-
росте представлены преимущественно 
Tilia cordata, Ulmus glabra, Acer platanoides 
и Acer campestre. В напочвенном покро-
ве доминируют Aegopodium podagraria L., 
Asarum europaeum L., Lamium galeobdolon L., 
Pulmonaria obscura Dumort. и другие не-
моральные виды. Проективное покрытие 
растений�  напочвенного покрова состав-
ляет в среднем 65%. Почвенный�  покров на 
разных участках пробной�  площади пред-
ставлен вариантами дерново-подзоли-
стых, серых и тё�многумусовых почв (Бо-
бровский� , Лой� ко, 2019).

На ППП-КЗ проводились следующие 
полевые исследования древесного яруса:

1. Разносезонная аэрофотосъё�мка 
древостоя с использованием квадрокоп-
теров DJI Phantom 4 и DJI Phantom 4 Pro) 
с целью создания ортофотопланов ППП.

2. Картографирование древостоя ме-
тодом триангуляции, основанном на из-
мерении расстояний�  между фокальными 
деревьями (с учё�том радиуса их ствола) 
и опорными точками с известными коорди-
натами с помощью лазерного дальномера.
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Исследования травяно-кустарничко-
вого яруса предусматривали отбор образ-
цов доминантных видов ТКЯ с целью по-
лучения данных о содержании углерода 
и азота в разных органах вегетирующих 
растений�  и в растительном опаде.

Исследования почвенного покро-
ва предусматривали изучение про-

странственного распределения ха-
рактеристик органического веще-
ства (Сорг, Nобщ, С : N) лесной�  подстилки 
и верхнего органоминерального гори-
зонта почв в зависимости от расположе-
ния деревьев разных видов, сомкнутости 
крон и доминантных видов напочвенного 
покрова.

Рисунок 2. Ортофотоплан ППП-КЗ (по материалам аэрофотосъё�мки 10.10.2021;  
квадрокоптер DJI Phantom 4 Advanced, высота съемки 117 м) 



ВОПРОСЫ ЛЕСНОЙ НАУКИ, 2022, Т. 5. № 3. Статья № 112

В. Н. Шанин, П. В. Фролов, И. В. Припутина, О. Г. Чертов, 
С. С. Быховец, Е. В. Зубкова, А. М. Портнов, Г. Г. Фролова, 
М. Н. Стаменов, П. Я. Грабарник

17

ОРИГИНАЛЬНЫЕ 
ИССЛЕДОВАНИЯ

ОСНОВНЫЕ РЕЗУЛЬТАТЫ 
ПОЛЕВЫХ ИССЛЕДОВАНИЙ�

Исследование особенностей 
пространственной и видовой 
структуры древесного яруса 
в многовидовых древостоях

Целью полевых исследований�  про-
странственной�  структуры, видоспецифич-
ных показателей�  роста и динамики дре-
весного яруса было получение данных, не-
обходимых для модификации подмодели 
начального размещения деревьев, подмо-
дели конкуренции за фотосинтетически 
активную радиацию (ФАР) и подмодели 
продукции биомассы деревьев и её�  распре-
деления по органам с учё�том возможной�  
асимметрии крон. Основной�  акцент наших 
исследований�  сделан на анализе связей�  
пространственных и демографических 
аспектов динамики лесных древостоев, 
так как размещение деревьев и их размер-
ные характеристики являются результа-
том текущих демографических изменений�  
растительного сообщества и экологиче-
ских процессов, дей� ствовавших в прошлом, 
а конкуренция между деревьями разных 
онтогенетических состояний�  и размерных 
классов является асимметричной� .

Полученные в ходе полевых исследо-
ваний�  на постоянной�  пробной�  площади 
в Приокско-Террасном заповеднике данные 
о расположении (координатах) оснований�  
стволов и центроидов проекций�  крон де-
ревьев верхнего яруса были использованы 
для анализа характера их пространствен-
ного распределения (Шанин и др., 2018), 

аналогично методике, использованной�  
в более ранних исследованиях (Шанин и др., 
2016). Согласно оценкам, распределение 
в пространстве оснований�  стволов соответ-
ствовало модели случай� ного размещения, 
но значение меры согласия с нулевой�  гипо-
тезой�  о случай� ном размещении (p = 0.058) 
было близко к критическому значению 0.05, 
предполагая, что реальное размещение де-
ревьев имеет пространственные характе-
ристики, отклоняющиеся от таковых для 
полностью случай� ного, что может говорить 
о наличии некоторых признаков равномер-
ности. Дополнительный�  графический�  ана-
лиз L-функции показал для исследуемого 
древостоя низкую встречаемость пар дере-
вьев с расстояниями между основаниями 
их стволов 4–6 метров, что нетипично для 
случай� ного размещения. Анализ распреде-
ления в пространстве центроидов (геоме-
трических центров) проекций�  крон показал, 
что их расположение, напротив, значимо 
отличалось от случай� ного в сторону более 
регулярного (p = 0.032). Отклонение от слу-
чай� ного размещения было связано с незна-
чительным вкладом в суммарное распреде-
ление пар коротких расстояний�  (1.5–2.5 м). 
Показанная для исследуемого древостоя 
регулярность расположения в простран-
стве центроидов проекций�  крон при слу-
чай� ном расположении оснований�  стволов, 
отмечавшаяся и в других работах (Секре-
тенко, 2001; Schröter et al., 2012), отражает 
механизм адаптации деревьев к конкурен-
ции со стороны соседей� , который�  прояв-
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ляется в асимметричном горизонтальном 
росте крон в разных направлениях. У де-
ревьев с разными стратегиями роста вели-
чина асимметрии проявляется по-разному: 
она выше у реактивных и толерантных ви-
дов, ниже — у конкурентных, что предпола-
гает необходимость соответствующей�  ви-
доспецифичной�  параметризации в модели. 
Следует отметить, что благодаря данному 

адаптационному механизму многовидовой�  
древостой�  способен поддерживать высо-
кий�  уровень продукции фитомассы, мак-
симально используя имеющиеся ресурсы.

Выполненные в ходе полевых иссле-
дований�  измерения площадей�  проекций�  
крон деревьев показали их разрастание 
в направлении открытых участков (рис. 3), 
которые образованы разрывами («окна-

Рисунок 3. План-схема проекций�  крон деревьев на ППП-ПТЗ. 

Цветом показаны следующие виды: P. s. — Pinus sylvestris, P. a. — Picea abies, B. spp. — Betula spp.,  
P. t. — Populus tremula, T. c. — Tilia cordata, Q. r. — Quercus robur 
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ми») в лесном пологе в результате вывалов 
деревьев первого яруса. Этот факт и то, что 
с образованием ветровальных окон свя-
зана пространственная неоднородность 
экологических условий�  под пологом леса 
(Восточноевропей� ские леса …, 2004; Бо-
бровский� , 2010), определили наше внима-
ние к проблеме изучения пространствен-
ных особенностей�  расположения и оценки 
площади ветровальных окон в разново-
зрастных древостоях сложного видового 
состава.

По результатам аэрофотосъё�мки по-
стоянной�  пробной�  площади в заповеднике 

«Калужские засеки» был выполнен анализ 
распределения высот поверхности полога 
древостоя, позволивший�  выделить, опре-
делить размеры и оценить долю ветро-
вальных окон разного возраста в древес-
ном пологе (рис. 4).

Полевые исследования на ППП в за-
поведнике «Калужские засеки» включали 
также проведение повторного перечё�та 
древостоя, что позволило получить дан-
ные о динамике основных характеристик 
древостоя за 30 летний�  период (с 1988 
по 2018 гг.). Результаты сравнительного 
анализа показали заметное увеличение 

Рисунок 4. A: План ППП-КЗ на 4 июня 2021 года с разделением территории на полог леса (высота >20 м) 
и окна возобновления разных классов высоты.  

B: План постоянной�  пробной�  площади с разделением древесной�  растительности на 3 класса (Портнов и др., 2021) 
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среднего диаметра деревьев светолюби-
вых видов (Quercus robur, Fraxinus excelsior, 
Populus tremula и Betula spp.). У теневынос-
ливых видов (Ulmus glabra, Tilia cordata, 
Acer platanoides) за тот же отрезок време-
ни средний�  диаметр возрос незначитель-
но или даже уменьшился, но увеличилось 
общее число деревьев этих видов, что 
свидетельствовало об их успешном воз-
обновлении под пологом в условиях отно-
сительной�  ограниченности ресурсов ФАР. 
Полученные данные являются важными 
для анализа и интерпретации результатов 
имитационных оценок, а также валидации 
системы моделей�  на качественном уровне.

Изучение пространственного 
распределения поверхностного 
опада разных видов деревьев

Особенности распределения хвой� но-
листового и других фракций�  опада в про-
странстве лесного биогеоценоза явля-
ются важным фактором формирования 
неоднородности (мозаики) почвенных 
условий�  (Орлова и др., 2011). Для параме-
тризации функции, используемой�  в раз-
рабатываемой�  системе моделей�  для опи-
сания пространственного распределения 
хвой� но-листового опада древесного яру-
са, на ключевом участке в Приокско-Тер-
расном заповеднике были установлены 
12 серий�  опадоуловителей�  с площадью 
сбора 0.25 м2 (0.5 × 0.5 м) под деревьями 
видов Pinus sylvestris, Picea abies, Betula spp., 
Quercus robur, Tilia cordata, Acer platanoides 

(по 2 серии на каждый�  вид). Для установки 
опадоуловителей�  выбирали деревья, рас-
стояние от которых до ближай� шего дерева 
того же вида составляло не менее 100% вы-
соты наиболее высокого из деревьев (либо 
фокального, либо наиболее высокого из 
соседних деревьев того же вида). Каждую 
серию из 5 опадоуловителей�  устанавлива-
ли по направленной�  от фокального дерева 
трансекте на расстоянии, соответствую-
щем 0.050, 0.125, 0.250, 0.500 и 1.000 вы-
соты фокального дерева. С помощью угло-
мерной�  съё�мки фиксировали расположе-
ние всех деревьев, проекции крон которых 
перекрывают трансекту. Опад отбирали 
один раз в месяц. Опад фокального дерева 
сортировали на фракции: листва или хвоя; 
ветви и кора; прочее (семена, шишки, по-
чечные чешуи и др.). Опад деревьев других 
видов не разделялся по фракциям. Анализ 
полученных данных о пространственном 
распределении хвой� но-листового опада 
(рис. 5, стр. 21) показал, что основная мас-
са опада, поступающего на поверхность 
почвы, аккумулируется на расстоянии 
до 0.125–0.250 высоты соответствующе-
го дерева. Характер его распределения 
определяется свой� ствами листьев и хвои 
деревьев разных видов, в первую очередь 
их удельной�  массой� . Среди исследуемых 
видов наибольшая относительная даль-
ность разлё�та характерна для Betula spp., 
наименьшая — для Picea abies. В распре-
делении остальных фракций�  опада вы-
раженных закономерностей�  не выявлено.
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Исследования динамики подроста 
и возобновления древесных видов

Демографическое исследование под-
роста (деревьев с диаметром ствола менее 
6 см) проводилось в Приокско-Террасном 
заповеднике на 5 учё�тных площадках раз-
мером 20 × 20 м, заложенных в пределах 
ППП. Получены количественные данные, 
показывающие преобладание в соста-
ве подроста позднесукцессионных видов 
Tilia cordata, Quercus robur, Picea abies и при-
сутствие в небольшом количестве Acer 
platanoides. Раннесукцессионные виды 
Pinus sylvestris и Betula spp. были представ-
лены лишь ювенильными и имматурны-
ми особями, а подрост Populus tremula не 
обнаружен, несмотря на присутствие гене-

ративных деревьев этого вида в верхнем 
ярусе древостоя. Полученные для ППП-
ПТЗ результаты отражают особенности 
характерной�  для подзоны хвой� но-широ-
колиственных лесов стадии сукцессион-
ного развития древостоя (после рубок 
или сильных пожаров), когда в нё�м про-
исходит смена раннесукцессионных видов 
позднесукцессионными (Сукцессионные 
процессы …, 1999). Анализ таблиц сопря-
жё�нности (Vergarechea et al., 2019) показал, 
что подрост Tilia cordata мало представлен 
на участках с доминированием в древо-
стое Betula spp. и Calamagrostis arundinacea 
и Pteridium aquilinum в напочвенном по-
крове. Для Picea abies и Quercus robur такие 
условия, напротив, благоприятны. Вместе 

Рисунок 5. Пространственное распределение хвой� но-листового опада деревьев разных видов: 
слева — в абсолютных единицах; справа — значения, нормированные относительно суммарного количества опада 

для всей�  трансекты 
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с тем подрост Picea abies и Quercus robur 
мало представлен на участках с доминиро-
ванием в пологе Pinus sylvestris и Convallaria 
majalis — в живом напочвенном покро-
ве, тогда как для развития подроста Tilia 
cordata такие условия благоприятны. 
На участках с доминированием в пологе 
Betula spp. и доминированием в живом на-
почвенном покрове Vaccinium myrtillus L. 
мало представлен подрост Quercus robur.

Исследование условий произрастания, 
видовой, пространственной 
структуры и динамики 
травяно-кустарничкового яруса  
лесных сообществ

Целью исследований�  было получение 
экспериментальных данных, необходи-
мых для уточнения алгоритмов и параме-
тризации подмодели живого напочвенно-
го покрова, позволяющей�  моделировать 
структурно-функциональную организа-
цию и популяционную динамику растений�  
напочвенного покрова, а также их вклад 
в биогенный�  круговорот элементов в лес-

ных экосистемах. Основная часть иссле-
дований�  этого тематического блока вы-
полнялась на территории Приокско-Тер-
расного заповедника и в его окрестностях; 
объектами изучения были доминантные 
виды травяно-кустарничкового яруса 
хвой� но-широколиственных и широколи-
ственных лесов.

Определение диапазонов 
толерантности видов к факторам 
освещённости и влажности почв

Объекты исследования — Aegopodium 
podagraria, Calamagrostis arundinacea, 
Carex pilosa L., Convallaria majalis, Oxalis 
acetosella L., Pteridium aquilinum, Vaccinium 
myrtillus, Vaccinium vitis-idaea L. Для оцен-
ки диапазонов толерантности растений�  
по освещё�нности (таблица 1) для цено-
популяции (ЦП) каждого из видов были 
заложены временные пробные площади 
(ПП) в край� них по освещё�нности условиях. 
Пропускание солнечной�  радиации пологом 
леса (Global Light Index, GLI) определялось 

Таблица 1. Диапазоны толерантности видов растений�  травяно-кустарничкового яруса  
к факторам освещё�нности и влажности почв

Вид Диапазон толерантности 
к влажности подстилки (об. %)

Диапазон толерантности 
к освещё�нности (GLI, %)

Aegopodium podagraria 5.2–25.3 0.3–10.3
Calamagrostis arundinacea 1.5–29.3 1.1–22.4
Carex pilosa 7.4–26.9 0.4–28.6
Convallaria majalis 5.3–33.7 0.9–24.0
Oxalis acetosella 7.2–29.9 0.3–8.6
Pteridium aquilinum 3.2–24.8 2.1–30.9
Vaccinium myrtillus 5.7–61.1 0.4–27.5
Vaccinium vitis-idaea 4.9–46.8 0.4–31.9
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на уровне фотосинтезирующих органов 
растений� . Были сделаны циркулярные по-
лусферические фотографии в зенит с помо-
щью фотоаппарата Canon EOS 600D с объ-
ективом Sigma AF 4.5/2.8 EX DC HSM Fisheye, 
угол обзора которого равен 180 градусов. 
Верх кадра ориентировался на истинный�  
север с учё�том магнитного склонения.

Для определения диапазонов толе-
рантности растений�  по влажности почвы 
(таблица 1, стр. 22), для ЦП каждого из 
видов были заложены ПП в край� них по 
влажности условиях. Измерения влажно-
сти проводились многократно в разных 
погодных условиях. Данные о влажности 
почв получены почвенным влагомером 
МГ-44 с 4-электродным датчиком (не ме-
нее 15 измерений�  для каждой�  ПП в каж-
дый�  срок измерений� ).

Определение влияния мозаики условий, 
создаваемой стволами и кронами 
деревьев разных видов, на влажность 
почвы и освещённость на уровне ТКЯ

Для ценопопуляций�  Calamagrostis 
arundinacea, Convallaria majalis, Pteridium 
aquilinum, Vaccinium myrtillus, Vaccinium 
vitis-idaea были заложены по 5 микро-
сай� тов вдоль трансект от ствола одного 
дерева до ствола соседнего с ним дерева 
(2 в прикомлевой�  части, 2 под кронами 
деревьев и 1 в межкроновом простран-
стве). На каждом из микросай� тов выпол-
нены измерения влажности почв и оценки 
пропускания солнечной�  радиации поло-
гом леса (рис. 6). На этих же микросай� -
тах взяты образцы лесной�  подстилки 
и верхнего корнеобитаемого слоя почвы 
для определения в них содержания азота 
и углерода.

Рисунок 6. Снимки пропускания света кронами разной�  плотности  
(А — разреженные, Б — средней�  плотности, В — плотные)
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Определение зависимости 
интенсивности фотосинтеза 
от влажности почвы 
в контролируемом эксперименте

Исследования проводились на времен-
ной�  пробной�  площади размером 1 × 1 м, 
где совместно произрастали Pteridium 
aquilinum, Calamagrostis arundinacea, Con
vallaria majalis. За неделю до начала экс-
перимента на ПП были установлены ре-
гистраторы влажности WatchDog с двумя 
датчиками влажности WaterScout SM-300 
(1 в лесной�  подстилке и 1 в минеральном 
горизонте на глубине 5 см от нижней�  гра-
ницы подстилки). Дополнительно были 
установлены датчики температуры (на 
поверхности почвы, в подстилке и в ми-
неральной�  почве на глубинах 10 и 20 см). 
12 августа 2019 г. в период с 10:00 до 11:30 
часов на ПП было внесено 212 литров воды, 
что примерно соответствовало норме осад-
ков за 3 летних месяца для данной�  терри-
тории. Для предотвращения дополнитель-
ного увлажнения ПП в ходе эксперимента, 
площадка была накрыта тентом, закре-
плё�нным на высоте 1.5 м. На растениях 
каждого из видов были выбраны по 3 ли-
ста (т. е. 9 точек измерения), и в течение су-
ток (с 11:30 12.08.2019 по 11:30 13.08.2019) 
проводились измерения интенсивности 
фотосинтеза в каждой�  из 9 точек по оче-
реди без перерывов между измерениями 
(по окончании цикла измерений�  он повто-
рялся). Показатели фотосинтеза определя-
лись флуориметром PAR-FluorPen FP 110D. 

Показания датчиков влажности почвы 
регистрировались автоматически с ин-
тервалом 15 минут, температурных дат-
чиков — в ручном режиме с интервалом 
в 1 час. Параллельно каждый�  час фиксиро-
валась температура и влажность воздуха 
с помощью аспирационного психрометра. 
После суточного цикла измерений�  разовые 
измерения в 9 точках повторялись каждые 
3 дня до окончания вегетационного перио-
да по аналогичной�  методике.

Дополнительно на нескольких ПП вы-
полнено определение параметров функ-
ции отклика интенсивности фотосинтеза 
доминирующих видов травяно-кустар-
ничкового яруса на изменение температу-
ры воздуха и влажности лесной�  подстил-
ки и корнеобитаемого слоя почв (рис. 7, 
стр. 25). Показатели фотосинтеза опреде-
лялись на ПП в течение вегетационных се-
зонов 2018–2021 гг. при разных условиях 
температуры и влажности почвы. Выпол-
нено более 3000 измерений� . Влажность 
корнеобитаемого слоя определялась по-
чвенным влагомером с предварительной�  
градуировкой�  для почв, различающихся 
по гранулометрическому составу. На каж-
дой�  ПП единовременные измерения вы-
полнялись в 15-кратной�  повторности, что 
обусловлено большой�  вариативностью 
этого показателя. Температура измеря-
лась в диапазоне условий�  от −2° С до +27° С 
(прибор IT-8) для воздуха один раз в один 
цикл исследований�  для каждой�  ПП, для 
почвы в трё�хкратной�  повторности.
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Рисунок 7. Функции отклика интенсивности фотосинтеза доминирующих видов травяно-кустарничкового яруса 
на изменение температуры воздуха и влажности лесной�  подстилки. 

C. a. — Calamagrostis arundinacea, C. m. — Convallaria majalis, P. a. — Pteridium aquilinum, V. m. — Vaccinium myrtillus,  
V. v.-i. — Vaccinium vitis-idaea

Исследования динамики 
роста и развития растений 
в ходе онтогенеза

Объектами изучения были Aegopodi- 
um podagraria, Calamagrostis arundinacea, 
Carex pilosa, Convallaria majalis, Oxalis 
acetosella, Pteridium aquilinum. Пробные 
площади были заложены в 2018–2020 гг. 
на участках с доминированием этих видов. 
Проведено картографирование растений�  
Calamagrostis arundinacea (54 шт.), парци-
альных кустов Carex pilosa (20 шт.) и под-
земных побегов длиннокорневищных рас-
тений�  Aegopodium podagraria (10 шт.), 
Convallaria majalis (15 шт.), Oxalis acetosella 
(15 шт), Pteridium aquilinum (20 шт.) для ис-
следования роста корневищ. Фрагменты 
подземных побегов Oxalis acetosella с жи-
выми листьями окольцовывали тонкой�  
металлической�  проволокой�  с оранжевыми 

пластиковыми бирками с номерами. По-
беги остальных растений�  замечали сини-
ми пластиковыми бирками, воткнутыми 
рядом с побегом в землю. Дважды — вес-
ной�  и осенью — у изучаемых растений�  из-
мерялись: длина междоузлий�  на побеге, 
число почек, число листьев, для каждого 
листа — длина черешка листа, размер го-
ризонтальной�  проекции поверхности каж-
дой�  листовой�  пластины на поверхность 
земли в двух перпендикулярных направ-
лениях. Для Oxalis acetosella дополнитель-
но отмечалось число цветоносных буто-
нов на побеге. Побеги зарисовывали. Так 
как у Carex pilosa листья сохраняют жизне-
способность и в зимний�  период, для выяс-
нения сроков их отмирания была разрабо-
тана специальная методика. Из укрывного 
материала были вырезаны квадраты со 
стороной�  30 см, что соответствует разме-
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ру надземной�  части парциальных кустов 
Carex pilosa. В центре квадратов были сде-
ланы отверстия диаметром 10 см. Полу-
ченный�  «фартук» надевался на парци-
альный�  куст и закреплялся на земле по 
четырё�м сторонам синими пластиковыми 
бирками с номерами. В каждый�  срок на-
блюдений�  для каждого парциального ку-
ста подсчитывали число вегетативных 
и генеративных побегов, число живых ли-
стьев, число отмерших листьев; у живых 
листьев измеряли длину целиком и живую 
часть листа. Подсчитывали число генера-
тивных побегов. Дополнительно были из-
мерены и зарисованы фрагменты всех рас-
тений� , выкопанные для расчё�та ранговых 
распределений�  по органам.

Определение аллометрических 
соотношений органов растений

Для расчё� та аллометрических со-
отношений�  были отобраны расте-

ния видов Aegopodium podagraria, 
Calamagrostis arundinacea, Carex pilosa, 
Convallaria majalis, Oxalis acetosella, 
Pteridium aquilinum. Особи Calamagrostis 
arundinacea (20 экземпляров) отбира-
лись целиком. Для Aegopodium podagraria, 
Carex pilosa, Convallaria majalis, Oxalis 
acetosella отбирали фрагменты расте-
ний�  на микросай� тах размером 0.25 м2 

(по 12–25 микросай� тов на каждый�  вид). 
Для Pteridium aquilinum были выкопа-
ны 24 фрагмента растений�  на участке 
размером 0.5 × 1.5 м, а также растение 
целиком с площади 0.5 × 8.0 м (рис. 8). 
Корневые системы всех растений�  макси-
мально бережно выкапывали из почвы, 
после чего корни отмывали в проточ-
ной�  воде. В лаборатории все фрагменты 
растений�  были измерены и зарисованы, 
а затем разделены на органы, которые 
после высушивания до абсолютно сухо-
го состояния были взвешены.

Рисунок 8. Определение размеров корневищ Pteridium aquilinum
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Определение содержания 
азота в органах растений 
и корнеобитаемых горизонтах почв

Параллельно с определением алломе-
трических соотношений� , в образцах фи-
томассы разных органов растений�  было 
определено содержание углерода и азота 
(методом высокотемпературного сжига-
ния образцов в CHN-анализаторе). Одно-
временно с растениями на участках их 
произрастания были отобраны пробы 
лесной�  подстилки и соответствующего ис-
следуемым видам корнеобитаемого слоя 
минеральной�  почвы, в которых также про-
ведено определение содержания углерода 
и азота.

Исследования пространственной 
неоднородности почвенных 
условий под пологом леса
Мониторинг температуры  
и влажности лесной подстилки  
и верхних минеральных горизонтов почвы 
и количества атмосферных осадков 
как показателей микроклиматических 
условий под пологом леса

Круглогодичное измерение темпе-
ратуры (Т) лесной�  подстилки и верхних 
минеральных горизонтов почвы про-
водилось, начиная с 11.11.2016, при по-
мощи двухканальных регистраторов 
температуры EClerk-USB-2Pt-Kl (произ-
водство «Рэлсиб», диапазон измерений� : 

−50… +200 °С, точность: ±0.5 °С). Темпе-
ратура регистрировалась с периодично-
стью 1 раз в час датчиками, расположен-
ными на границе подстилки и органоми-

нерального горизонта почвы и в почве 
на глубине 10 см. С целью оценить влия-
ние крон разных видов деревьев на за-
тенение поверхности почвы, регистрато-
ры установлены сериями для пар дере-
вьев «Picea abies — Pinus sylvestris», «Pinus 
sylvestris — Pinus sylvestris», «Picea abies — 
Picea abies», «Pinus sylvestris — Betula spp.» 
и «Betula spp. — Picea abies» по 5 датчиков 
в каждой�  серии (2 в прикомлевой�  части 
деревьев, 2 под кронами, 1 в межкроно-
вом пространстве). Измерение влажности 
проводилось на трё�х из пяти серий� : «Picea 
abies — Pinus sylvestris», «Pinus sylvestris — 
Betula spp.» и «Betula spp. — Picea abies»; на 
них же в течение тё�плого сезона проводи-
лось измерение количества осадков. Реги-
страция осадков и влажности почвы, нача-
тая 28.08.2018, производилась автомати-
ческими регистраторами WatchDog 1400 
c дождемерами Watchdog Tipping Bucket 
Rain Gauge и датчиками влажности почвы 
WaterScout SM 100 (Spectrum Technologies 
Inc., США). Датчики влажности установ-
лены в подстилке и горизонтах почвы на 
глубинах 5 и 15 см от нижней�  границы 
подстилки. При анализе результатов из-
мерений�  гидротермических показателей�  
центральная точка каждой�  серии (в меж-
кроновом пространстве) была принята 
за базовую, для остальных четырё�х точек 
рассчитывалась разность показателей�  
с базовой�  точкой� . Результаты анализа дан-
ных по распределению температуры (Т) 
на границе между подстилкой�  и органо-
минеральным горизонтом не показали за-
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метных отклонении� Т под кронами и возле 
комля от Т в межкроновом пространстве. 
Для Т почвы на глубине 10 см в те�плыи� 
период года под Picea abies наблюдалось 
относительное понижение по сравнению с 
межкроновым пространством. Кроме 
того, влажность подстилки под кронами 
Picea abies в среднем была ниже, а под кро-
нами Pinus sylvestris — выше, чем на участ-
ках между кронами (рис. 9, стр. 29 ). В ми-
неральнои� почве на глубинах 5 и 15 см эти 
тенденции отсутствовали. Данные мони-
торинга почвенных гидротермических 
условии� подтверждают важность уче�та в 
подмодели динамики органического ве-
щества почвы локального размещения де-
ревьев разных видов через поправочные 
коэффициенты зависимости разложения 
видоспецифичного опада от влажности 
подстилки.
 Почвенные исследования проводи-
лись по единои� методике в августе 2018 г. на 
ключевых участках в заповеднике 
«Калужские засеки» (ППП-КЗ) и Приокско-
Террасном заповеднике (ППП-ПТЗ). С целью 
уче�та влияния доминирующих видов 
древесного яруса и напочвенного покрова на 
распределение органического вещества в 
почвах, пробы леснои� подстилки (О) и 
гумусового (AY) горизонтов отбирались по 
трансектам между двумя соседними 
деревьями сериями из 5 точек 
(аналогично мониторингу гидро-
термических условии� и геоботаническим 
исследованиям). На ППП-КЗ с уче�том мно-
говидового состава  древостоя  было  заложено 

10 трансект для пар деревьев «Tilia 
cordata — Quercus robur», «Tilia cordata — 
Betula spp.», «Tilia cordata — Populus tremu-
la», «Tilia cordata — Acer platanoides», 
«Quercus robur — Acer platanoides», «Quercus 
robur — Populus tremula», «Quercus robur — 
Fraxinus excelsior», «Fraxinus excelsior — Acer 
platanoides», «Fraxinus excelsior — Betula 
spp.», «Ulmus glabra — Ulmus glabra». 
На ППП-ПТЗ было выбрано 7 трансект 
с разным сочетанием пар преобладаю-
щих видов деревьев первого яруса: Pinus 
sylvestris, Picea abies и Betula spp. На ППП-
ПТЗ при отборе проб фиксировалась мощ-
ность лесной�  подстилки (см); на ППП-КЗ 
мощность подстилки на момент отбора 
проб во всех точках не превышала 1 см. Ре-
зультаты исследований�  частично опубли-
кованы (Priputina et al., 2020).

Для почвенного покрова в сообще-
стве смешанного хвой� но-широколиствен-
ного леса (ППП-ПТЗ) показано возраста-
ние мощности лесной�  подстилки от меж-
кроновых пространств к подкроновым 
и прикомлевым участкам, что отражает 
интенсивность поступления хвой� но-ли-
стового опада, подтверждё�нное данными 
опадоуловителей� . Содержание Сорг и Nобщ 

в горизонте О варьировало в диапазо-
нах 17.6–44.9 и 0.84–1.79%, а в горизонте 
AY — 0.71–8.5 (Сорг) и 0.035–0.33% (Nобщ). 
Более высокое варьирование показателей�  
было характерно для горизонта AY, в т. ч. 
в пробах из межкроновых пространств 
прослеживалась связь между содержа-
нием Nобщ в почве и азотным статусом  
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Рисунок 9. Вариация отклонений�  влажности подстилки под деревьями  
(КО — у комля, ПК — под кроной� ) от межкроновых участков (МК) в тё�плый�  и холодный�  периоды года. 

Е — Picea abies, С — Pinus sylvestris, Б — Betula spp.  
Показаны медиана (толстая горизонтальная линия), 1-й�  и 3-й�  квартили («боксы») и размах («усы»)
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доминирующих видов травяно-кустар-
ничкового яруса. В почве полидоминант-
ного древостоя широколиственного леса 
(ППП-КЗ) содержание Сорг в горизонте 
О в среднем составляло 25–30%; повы-
шенные значения Сорг (40–45%) были под 
кронами Betula spp. и Ulmus glabra, а ми-
нимальные — под кронами Tilia cordata 
(20%). Кроме того, для горизонта О меж-
кроновых участков была показана по-
вышенная вариабельность значений�  Сорг. 
В горизонте AY содержание Сорг составило 
1.3–3.5%. Для Quercus robur, Tilia cordata 
и Fraxinus excelsior значения содержания 
Сорг в гумусовом горизонте под кронами 
были ниже, чем в приствольных участках, 
для остальных видов деревьев такой�  зако-
номерности не наблюдалось. Содержание 
Nобщ в горизонте О в среднем составляло 
1.0–1.5%, в горизонте AY — 0.15–0.20%. Ва-
рьирование содержания Nобщ в почве ППП-
КЗ было заметно ниже, чем для ППП-ПТЗ. 
Выявленные в ходе почвенных исследо-
ваний�  связи содержания Сорг и Nобщ в по-
чвах с характером растительного покрова 
древесного и травяно-кустарничкового 
ярусов отражают особенности простран-
ственной�  локализации и качественных ха-
рактеристик поверхностного и внутрипоч-
венного опада и условий�  его трансформа-
ции под влиянием гидротермических ус-
ловий� , формирующихся под пологом леса 
(Dhiedt et al., 2022).

КРАТКОЕ ОПИСАНИЕ 
СИСТЕМЫ МОДЕЛЕЙ

Система моделей�  EFIMOD3 реализо-
вана на языке статистического програм-
мирования R v. 4.1.3 (R Core Team, 2014) 
и включает в себя следующие основные 
блоки (подмодели): подмодель началь-
ной�  инициализации микрорельефа, под-
модель начального размещения деревьев, 
подмодели конкуренции за фотосинтети-
чески активную радиацию (ФАР) и азот 
почвы в доступных для растений�  формах, 
подмодель продукции биомассы деревьев 
и её�  распределения по органам, подмодель 
пространственного распределения напо-
чвенного и внутрипочвенного раститель-
ного опада и стволового опада, подмодель 
динамики органического вещества почвы, 
подмодель гидротермических условий�  
в почве и подмодель динамики травяно-
кустарничкового яруса.

Система моделей�  функционирует с го-
дичным шагом (внутренний�  шаг отдель-
ных подмоделей�  или отдельных процедур 
может быть более подробным, месячным, 
суточным или часовым; в данном случае 
речь идё�т о дискретности во времени, с ко-
торой�  рассчитываются выходные параме-
тры состояния) на квадратной�  имитаци-
онной�  площадке, разделё�нной�  на квадрат-
ные ячей� ки (далее по тексту также на-
зывается «имитационной�  решё�ткой� » или 
«имитируемым участком»). Максималь-
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ный�  размер имитационной�  решё�тки со-
ставляет 100 × 100 м (1 га); размер ячей� ки 
может быть произвольным и в большин-
стве последующих имитационных экспе-
риментов с системой�  моделей�  был принят 
равным 0.5 × 0.5 м. Во избежание краево-
го эффекта используется приё�м замыка-
ния на тор, предполагающий� , что ячей� ки, 
расположенные на краю имитируемого 
участка и не имеющие соседей�  с одной�  или 
двух сторон, используют ячей� ки с про-

тивоположного края в качестве соседей�  
(Haefner et al., 1991). Общая схема системы 
моделей�  представлена на рис. 10. Краткое 
описание алгоритмов подмоделей�  при-
ведено ниже, более детальное описание 
алгоритмов, а также описания процедур 
параметризации, валидации и анализа 
чувствительности подмоделей�  приведены 
в цитируемых ниже публикациях. Список 
параметров системы моделей�  приведё�н  
в таблицах 2–5, стр. 32–36.

Рисунок 10. Общая схема системы моделей�
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Таблица 2. Видоспецифичные параметры подмодели конкуренции за минеральный�  азот почвы 
(воспроизведено по (Shanin et al., 2015a), с изменениями и дополнениями)

Ps Pa Ls As Bp Pt Qr Tc Fs Ap Ug Fe
aavg 13.30 9.01 9.04 13.42 15.57 14.72 8.31 9.86 9.64 8.42 10.75 12.21
bavg 4.50 4.51 4.69 4.37 8.01 6.22 18.74 12.44 19.42 5.67 6.04 5.02
cavg 0.060 0.160 0.155 0.072 0.095 0.110 0.141 0.088 0.078 0.091 0.064 0.102
amax 14.84 11.99 12.02 15.50 22.11 18.05 10.24 12.71 10.98 10.26 13.24 14.02
bmax 2.77 3.13 3.22 2.84 6.64 5.22 9.76 7.78 12.62 3.54 3.62 3.78
cmax 0.068 0.190 0.186 0.081 0.110 0.140 0.153 0.094 0.080 0.092 0.068 0.112
FRff 0.033 0.050 0.039 0.048 0.029 0.031 0.034 0.032 0.027 0.034 0.048 0.026
SRff 0.036 0.053 0.041 0.051 0.031 0.029 0.036 0.034 0.028 0.035 0.050 0.03
mstrat 0.8 1.4 1.1 1.1 1.2 1.2 0.9 1.0 1.2 1.0 1.0 0.9
aur 0.226 0.108 0.215 0.122 0.138 0.119 0.101 0.097 0.112 0.161 0.115 0.140
bur 0.023 0.022 0.024 0.022 0.021 0.021 0.020 0.020 0.020 0.020 0.020 0.021

Примечание: Ps — Pinus sylvestris, Pa — Picea abies, Ls — Larix sibirica, As — Abies sibirica, Bp — Betula pendula 
Roth / Betula pubescens Ehrh., Pt — Populus tremula, Qr — Quercus robur, Tc — Tilia cordata, Fs — Fagus sylvatica, 
Ap — Acer platanoides, Ug — Ulmus glabra, Fe — Fraxinus excelsior. aavg, bavg, cavg — параметры уравнения, опи-
сывающего среднюю дальность горизонтального распространения корней�  в зависимости от размеров де-
рева; amax, bmax, cmax — аналогично для максимальной�  дальности горизонтального распространения корней�  
(Laitakari, 1927, 1934; Бобкова, 1972; Верхоланцева, Бобкова, 1972; Лащинский� , 1981; Диагнозы и ключи …, 
1989; Kajimoto et al., 1999; Kalliokoski et al., 2008, 2010a, 2010b; Терехов, Усольцев, 2010; Kalliokoski, 2011); 
FRff — параметр, описывающий�  зависимость доли тонких корней� , находящихся в подстилке, от мощно-
сти подстилки; SRff — аналогично для скелетных корней�  (Kalela, 1949, 1954; Бобкова, 1972; Верхоланцева, 
Бобкова, 1972; Банева, 1980; Лозинов, 1980; Лащинский� , 1981; Абражко, 1982; Majdi, Persson, 1993; Persson 
et al., 1995; Braun, Flückiger, 1998; Thomas, Hartmann, 1998; Rust, Savill, 2000; Rothe, Binkley, 2001; Schmid, 
2002; Veselkin, 2002; Puhe, 2003; Brandtberg et al., 2004; Leuschner et al., 2004; Oostra et al., 2006; Püttsepp et 
al., 2006; Withington et al., 2006; Helmisaari et al., 2007, 2009; Ostonen et al., 2007; Tanskanen, Ilvesniemi, 2007; 
Tatarinov et al., 2008; Dauer et al., 2009; Meinen et al., 2009; Yuan, Chen, 2010; Гиниятуллин, Кулагин, 2012; 
Peichl et al., 2012; Усольцев, 2013а; Brunner et al., 2013; Chenlemuge et al., 2013; Hansson et al., 2013; Urban 
et al., 2015; Grygoruk, 2016; Jagodzinski et al., 2016; Takenaka et al., 2016; Tardí�o et al., 2016; Mauer et al., 2017; 
Meier et al., 2018; Zhang et al., 2019; Wambsganss et al., 2021); mstrat — множитель, описывающий�  изменение 
вертикального распределения биомассы корней�  в присутствии деревьев других видов (при значениях 
меньше 1 корневая система становится более глубокой� , при значениях больше 1 — более поверхностной� ) 
(Büttner, Leuschner, 1994; Schmid, 2002; Schmid, Kazda, 2002; Bolte, Villanueva, 2006; Kelty, 2006; Kalliokoski et 
al., 2010a, 2010b; Richards et al., 2010; Brassard et al., 2011; Shanin et al., 2015b; Goisser et al., 2016; Jaloviar et al., 
2018; Aldea et al., 2021); aur — удельное потребление азота корнями деревьев однолетнего возраста, г азота 
на кг биомассы тонких корней�  в сутки; bur — параметр, описывающий�  снижение удельного потребления 
азота с возрастом дерева (Gessler et al., 1998; Лебедев, Лебедев, 2011, 2012; Лебедев, 2012а, 2012б, 2013; 

Guerrero Ramí �rez et al., 2021).
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Таблица 3. Видоспецифичные параметры подмодели конкуренции за ФАР 
(воспроизведено по (Shanin et al., 2020), с изменениями и дополнениями)

Ps Pa Ls As Bp Pt Qr Tc Fs Ap Ug Fe

SHP EL CN CN CN SE SE CY SE SE EL SE EL
α 3.788 2.519 3.650 2.614 2.254 2.324 2.727 2.816 2.918 2.798 2.824 3.421
ε 1.283 1.448 1.262 1.422 1.386 3.392 1.656 1.700 1.316 1.702 1.714 1.186
γ[e−2] −8.38 −4.71 −7.52 −4.82 −6.42 −6.05 −5.48 −5.22 −4.22 −5.66 −5.12 −7.55
μ 0.724 0.926 0.712 0.888 0.682 0.715 0.694 0.702 0.816 0.688 0.710 0.615
υCR 8.882 5.757 7.955 5.402 9.147 8.412 11.178 9.120 10.912 9.064 8.842 8.764
υCL 38.167 45.420 41.714 46.166 52.571 46.271 42.718 42.172 45.212 43.224 41.716 37.162
ηCR[e−2] −2.04 −4.82 −3.02 −4.22 −2.54 −2.61 −3.04 −2.71 −3.12 −3.14 −3.22 −2.81
ηCL[e−2] −1.37 −2.43 −1.64 −2.49 −1.42 −1.55 −1.49 −1.88 −2.52 −1.96 −1.78 −1.32
κCR[e−6] −4.46 −1.62 −3.91 −1.78 −4.78 −4.91 −3.12 −2.74 −1.51 −2.14 −1.88 −4.31
κCL[e−6] −8.92 −4.86 −4.22 −4.81 −5.39 −4.67 −3.47 −3.20 −3.00 −2.97 −2.01 −8.16
σLV 0.043 0.042 0.048 0.044 0.057 0.059 0.028 0.012 0.010 0.011 0.022 0.013
σBM 0.079 0.059 0.062 0.061 0.119 0.121 0.115 0.102 0.118 0.106 0.124 0.101
τLV 1.128 1.292 1.333 1.264 1.123 1.126 1.152 1.118 1.076 1.102 1.074 1.326
τBM 1.020 1.168 1.200 1.151 0.949 0.948 0.996 0.993 0.949 0.979 0.954 1.122
ψLV −3.430 −2.622 −2.545 −2.658 −3.146 −3.127 −3.312 −3.527 −3.992 −3.674 −3.872 −2.818
ψBM −3.596 −2.589 −2.428 −2.602 −3.907 −3.878 −3.622 −3.722 −4.061 −3.840 −3.912 −3.022
ωLV 4.987 3.962 4.116 3.848 3.979 4.003 4.565 4.128 4.446 4.220 4.450 4.792
ωBM 3.667 2.765 2.664 2.641 3.659 3.626 4.372 4.110 4.199 4.192 4.217 4.442
SLV 8.8 5.4 4.9 9.5 18.7 17.0 17.5 22.1 21.6 23.7 24.0 16.0
Lmin 0.340 0.015 0.320 0.010 0.290 0.180 0.105 0.010 0.008 0.010 0.010 0.050

Примечание: Коды видов — аналогично табл. 2, стр. 32. 
SHP — форма кроны (EL — вертикально-асимметричныи� эллипсоид, SE — полуэллипсоид, CN — состав-
нои� конус, CY — цилиндр); α, ε, γ, μ — коэффициенты уравнения для уче�та влияния соседних деревьев 
на размеры кроны фокального дерева; υ, η, κ — коэффициенты уравнения для расче�та размеров кроны 
(CR — среднии� радиус в наиболее широкои� части, CL — протяженность в вертикальном направлении) (Пуга-
чевскии� , 1992; Цельникер и др., 1999; Widlowski et al., 2003; Rautiainen, Stenberg, 2005; Lintunen, Kaitaniemi, 
2010; Thorpe et al., 2010; Seidel et al., 2011; Усольцев, 2013б, 2016; Kuehne et al., 2013; Lintunen, 2013; Falster 
et al., 2015; Pretzsch et al., 2015; Шанин и др., 2016, 2018; Dahlhausen et al., 2016; Danilin, Tselitan, 2016; 
Barbeito et al., 2017; Pretzsch, 2019; Jucker et al., 2022; Shashkov et al., 2022); σ, τ, ψ, ω — коэффициенты урав-
нения распределения биомассы листвы (LV) и общеи� биомассы листвы и ветвеи� (BM) в вертикальном про-
филе кроны (Носова, 1970; Гульбе и др., 1983; Niinemets, 1996; E� ermák, 1998; Ярмишко, 1999; Бобкова и др., 
2000; Mäkelä, Vanninen, 2001; Tahvanainen, Forss, 2008; Petriţan et al., 2009; Lintunen et al., 2011; Hertel et al., 

2012; S�rámek, C�ermák, 2012; Усольцев, 2013а; Gspaltl et al., 2013; Берлин и др., 2015; Montesano et al., 2015; 
Hagemeier, Leuschner, 2019a, 2019b; Kükenbrink et al., 2021); SLV — удельная односторонняя площадь листо-
вои� поверхности, м2 кг−1 (Росс, 1975; Гульбе и др., 1983; E� ermák, 1998; Widlowski et al., 2003; Уткин и др., 
2008; Collalti et al., 2014; Thomas et al., 2015; Forrester et al., 2017); Lmin — пороговая величина ФАР, в долях 
от ФАР над пологом (Evstigneev, 2018; Leuschner, Hagemeier, 2020). Примечания [e−2] и [e−6] после име�н пара-
метров означают, что для получения фактического значения параметра приведе�нную в таблицу величину 

надо умножить на 10 в соответствующеи� отрицательнои� степени.
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Таблица 4. Видоспецифичные параметры подмодели продукционного процесса  
(воспроизведено по (Шанин и др., 2019), с изменениями и дополнениями)

Ps Pa Ls As Bp Pt Qr Tc Fs Ap Ug Fe

T0 1 −3 −5 −1 2 5 5 5 3 5 5 5
T1 23 17 24 20 18 20 23 25 22 27 25 25
T2 28 27 29 28 30 32 33 35 34 35 34 33
D0 0.82 0.50 0.56 0.52 0.63 0.71 0.55 0.59 0.64 0.53 0.48 0.72
D1 2.2 1.36 1.62 1.41 1.72 1.88 1.44 1.62 1.75 1.12 1.22 1.86
ψmin −3.34 −0.68 −1.75 −1.14 −1.55 −1.62 −1.47 −1.56 −1.93 −1.38 −1.43 −2.37
CST 0.474 0.504 0.467 0.497 0.494 0.496 0.484 0.472 0.469 0.471 0.465 0.463
CBR 0.498 0.522 0.477 0.519 0.501 0.518 0.491 0.475 0.464 0.477 0.471 0.460
CLV 0.507 0.532 0.474 0.535 0.512 0.528 0.504 0.474 0.462 0.458 0.467 0.466
CSR 0.461 0.486 0.471 0.506 0.502 0.499 0.486 0.501 0.454 0.438 0.445 0.435
CFR 0.504 0.527 0.476 0.522 0.508 0.522 0.502 0.506 0.484 0.492 0.499 0.484
NST 1.4 1.6 1.7 2.2 2.1 2.7 3.1 2.8 2.4 2.7 2.8 2.8
NBR 3.2 4.2 3.8 5.4 6.4 6.3 6.9 7.2 6.2 5.6 7.2 6.8
NLV 11.9 14.1 13.3 16.4 23.7 23.9 24.8 28.9 20.3 19.6 28.1 23.6
NSR 2.2 3.8 2.9 3.9 6.0 5.4 5.7 6.7 5.2 5.6 7.1 6.5
NFR 3.7 5.7 5.1 6.8 7.5 8.0 8.7 7.9 7.5 7.8 9.6 9.1
NLIT 7.0 8.6 8.1 9.8 13.3 13.6 10.1 14.9 8.1 7.9 11.2 13.3
A1 0.70 0.95 0.90 0.95 0.90 0.90 0.60 0.60 0.70 0.60 0.65 0.60
A2 3.00 4.00 3.50 4.00 4.00 4.00 2.25 2.50 3.00 2.50 3.00 3.00
Amax 500 600 600 400 250 200 1200 600 600 450 350 400
Hmax

50 52 48 44 36 38 42 40 48 40 40 52
EVG + + − + − − − − − − − −
Pmax 7.72 4.61 3.26 2.55 9.10 13.29 20.20 21.08 14.20 4.54 22.97 15.52
Km

245.78 224.41 374.19 177.56 139.02 305.56 283.00 286.72 236.60 135.25 351.25 302.24
Kbb

3.55 4.56 4.00 4.00 9.36 13.50 3.30 6.00 12.70 13.56 6.00 6.00
ρST 470 405 425 350 590 380 620 470 560 590 595 675
z 1.36 0.93 0.27 0.90 0.95 0.47 0.68 0.71 0.72 0.25 1.27 0.72
y 0.12 0.45 5.54 0.75 0.42 2.23 0.93 0.93 1.24 3.37 0.18 1.11
crank 0.65 0.62 0.80 0.64 0.77 0.70 0.68 0.64 0.74 0.65 0.68 0.73
drank −0.21 −0.20 −0.19 −0.20 −0.23 −0.28 −0.30 −0.28 −0.29 −0.29 −0.31 −0.28
erank −1.72 −0.76 −0.55 −0.78 −1.35 −1.57 −0.78 −0.68 −1.35 −0.78 −0.81 −1.17
frank −0.16 −0.24 −0.32 −0.25 −0.27 −0.19 −0.32 −0.36 −0.32 −0.32 −0.34 −0.28
DLIT

0.36 0.23 0.22 0.37 0.39 0.39 0.42 0.39 0.39 0.41 0.36 0.39
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Примечание: Коды видов — аналогично табл. 2, стр. 32. 
T0 — минимальная температура для продукционного процесса, °C; T1 — температура, соответствующая 
точке насыщения, выше которои� не происходит прироста продуктивности, °C; T2 — температура начала 
угнетения продукционного процесса, °C (Niinemets et al., 1999; Dreyer et al., 2001; Medlyn et al., 2002; Peng et 
al., 2002; Mäkelä et al., 2008; Amichev et al., 2010); D0 — значение VPD, до которого его повышение не приво-
дит к снижению устьичнои� проводимости, кПа; D1 — значение VPD, при котором устьичная проводимость 
уменьшается вдвое, кПа (Appleby, Davies, 1983; Pigott, 1991; Seidl et al., 2005; Цельникер и др., 2007; 
Gebauer, 2010; Packham et al., 2012; Kharuk et al., 2017; Thomas et al., 2018); ψmin — пороговое значение 
влажности почвы, МПа (Jarvis, 1976; Hinckley et al., 1978; Appleby, Davies, 1983; Ranney et al., 1991; Bréda et 
al., 1995; Hanson et al., 2001; Lemoine et al., 2001; Lexer, Hönninger, 2001; Wullschleger, Hanson, 2003; Шеин, 
2005; Seidl et al., 2005; Niinemets, Valladares, 2006; Saxton, Rawls, 2006; Geßler et al., 2007; Dulamsuren et al., 
2008; Kcher et al., 2009; Rötzer et al., 2013; Way et al., 2013); CST — содержание углерода в стволе, в долях от 
абсолютно су-хои� массы; CBR — аналогичныи� параметр для ветвеи� ; CLV — аналогичныи� параметр для 
листвы/хвои; CSR — аналогичныи� параметр для скелетных корнеи� ; CFR — аналогичныи� параметр для 
тонких корнеи� (Peñuelas, Estiarte, 1996; Niinemets, Kull, 1998; Balboa-Murias et al., 2006; Iivonen et al., 2006; 
Sinkkonen, 2008; Hansson et al., 2010; Дымов и др., 2012; Peichl et al., 2012; Uri et al., 2012, 2019; Деи� неко, 
Фаустова, 2015; Медведев и др., 2015; Giertych et al., 2015; Steffens et al., 2015; Zadworny et al., 2015; Zhu et 
al., 2017; Туменбаева и др., 2018; Koshurnikova et al., 2018; Бетехтина и др., 2019; Каплина, Кулакова, 2021); 
NST — удельное потребление азота на прирост единицы массы ствола, г азота на 1 кг прироста; NBR — 
аналогичныи� параметр для вет-веи� ; NLV — аналогичныи� параметр для листвы/хвои; NSR — аналогичныи� 
параметр для скелетных корнеи� ; NFR — аналогичныи� параметр для тонких корнеи� ; NLIT — содержание 
азота в листовом опаде, г азота на 1 кг опада (Ремезов и др., 1959; Bocock, 1964; Ремезов, Погребняк, 1965; 
Морозова, 1971, 1991; Новицкая, 1971; Казимиров, Морозова, 1973; Молчанов, Полякова, 1974, 1977; 
Русанова, 1975; Смеян и др., 1977; Хавро-ньин и др., 1977; Лукьянец, 1980; Работнов, 1980; Вакуров, 
Полякова, 1982а, 1982б; Второва, 1982; Оськина, 1982; Бобкова, 1987; Карманова и др., 1987; Столяров и 
др., 1989; Носова, Холопова, 1990; Мигунова, 1993; Лукина и др., 1994; Bauer et al., 1997; Niinemets, 1998; 
Trémolières et al., 1999; Судачкова и др., 2003; Peuke, Rennenberg, 2004; Моделирование динамики …, 2007; 
Nahm et al., 2007; Vesterdal et al., 2008; Dannenmann et al., 2009; Hobbie et al., 2010; Винокурова, Лобанова, 
2011; Решетникова, 2011; Дымов и др., 2012; Falster et al., 2015; Матвиенко, 2017); A1, A2 — регрессионные 
коэффициенты зависимости продукции биомассы от высоты и возраста дерева; Amax — теоретическии� 
максимально возможныи� (для данного вида) возраст, лет; Hmax — теоретическая максимально возможная 
(для данного вида) высота, м (Prentice, Helmisaari, 1991; Landsberg, Waring, 1997; Lexer, Hönninger, 2001; 
Усольцев, 2002; Восточноевропеи� ские леса …, 2004; Seidl et al., 2005; Бобкова и др., 2007; Швиденко и др., 
2008; Praciak, 2013); EVG — является ли вид веч-нозеленым или листопадным; Pmax — максимальная 
интенсивность фотосинтеза в пересче�те на углерод, μмоль м−2 с−1; Km — интенсивность ФАР, при которои� 
достигается 0.5 от полнои� интенсивности фотосин-теза, μмоль м−2 с−1 (Kull, Koppel, 1987; von der Heide-
Spravka, Watson, 1992; Kloeppel, Abrams, 1995; Luoma, 1997; Kazda et al., 2000; Oleksyn et al., 2000; Aschan et 
al., 2001; Zagirova, 2001; Medlyn et al., 2002; Le Goff et al., 2004; Dulamsuren et al., 2009; Gardiner et al., 2009;       
D�urkovič et al., 2010; Suvorova et al., 2017; Герлинг, Тарасов, 2020); Kbb — коэффициент Болла-Берри для 
расче�та устьичнои� проводимости (Miner et al., 2017; Pace et al., 2021); ρST — плотность стволовои� древесины 
(с уче�том коры), кг м−3 (Справочник …, 1989; Zhang et al., 1993; Luostarinen, Verkasalo, 2000; Kärki, 2001; 
Mäkinen et al., 2002; Alberti et al., 2005; Heräjärvi, Junkkonen, 2006; Lal et al., 2007; Gryc et al., 2008; Jyske et al., 
2008; Kiaei, Samariha, 2011; Tomczak et al., 2011; Luostarinen, 2012; Skarvelis, Mantanis, 2013; Mederski et al., 
2015; De Jaegere et al., 2016; Diaconu et al., 2016; Dï�az-Maroto, Sylvain, 2016; Hamada et al., 2016; Zajączkowska, 
Kozakiewicz, 2016; Liepin� š et al., 2017; Viherä-Aarnio, Velling, 2017; Giagli et al., 2018); z, y — эмпирические 
коэффициенты для конверсии размеров ствола дерева в его биомассу (Усольцев, 2002, 2016; Швиденко и 
др., 2008); crank, drank, erank, frank — эмпирические коэффициенты для расче�та распределения массы дерева по 
органам (Стаканов, 1990; Helmisaari et al., 2002; Falster et al., 2015; Усольцев, 2016; Komarov et al., 2017b); 
DLIT — параметр, характеризующии� дальность разле�та хвои� но-листового опада в зависимости от высоты 
дерева.
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Таблица 5. Общие параметры системы моделей�  (воспроизведено по (Shanin et al., 2015a; Шанин и др., 
2019; Shanin et al., 2020), с изменениями и дополнениями)

Параметр Значение
dT — время задержки реакции на изменение температуры, дней�  (Mäkelä et al., 2008) 6
ψfc — водный�  потенциал почвы при наименьшей�  полевой�  влагоемкости, МПа (Hanson et 
al., 2001; Wullschleger, Hanson, 2003; Шеин, 2005; Saxton, Rawls, 2006 −0.033

C0 — базовая концентрация CO2, мл м−3(Friedlingstein et al., 1995; Coops et al., 2005; Seidl 
et al., 2005; Swenson et al., 2005) 340

Cb — концентрация CO2 в точке компенсации, мл м−3 (Friedlingstein et al., 1995; Coops et al., 
2005; Seidl et al., 2005; Swenson et al., 2005) 80

β0 — фактор отклика на концентрацию CO2 (Friedlingstein et al., 1995; Norby et al., 2005) 0.6
w — весовой�  коэффициент комбинирования факторов среды (Frolov et al., 2020a) 0.5
CRmax — пороговое отношение максимального радиуса проекции кроны к среднему 
(Shanin et al., 2020) 1.25

Kred — коэффициент пропускания ФАР листвой� 0.5
mfert — модификатор дальности горизонтального распространения корневых систем для 
олиго-, мезо- и эвтрофных местообитаний�  (Shanin et al., 2015a) 1.2; 1.0; 0.8

mmoist — модификатор дальности горизонтального распространения корневых систем для 
местообитаний�  с низким, умеренным и избыточным увлажнением (Shanin et al., 2015a) 1.3; 1.0; 0.9

pa — параметр вероятностного самоизреживания древостоев (Seidl et al., 2012) 0.02
aNmin[L] — параметр функции вычисления минерализации азота в подгоризонтах L 
органогенного и пулах L органоминерального горизонтов почвы для бореального 
и умеренного климата

−1.41;
−1.26

aNmin[F] — параметр функции вычисления минерализации азота в подгоризонтах F и H 
органогенного и пуле F органоминерального горизонтов почвы для бореального 
и умеренного климата

−0.97;
−0.88

aNmin[H] — параметр функции вычисления минерализации азота в пуле H 
органоминерального горизонта почвы для бореального и умеренного климата

−1.37;
−1.38

bNmin[L] — параметр функции вычисления минерализации азота в подгоризонтах L 
органогенного и пулах L органоминерального горизонтов почвы для бореального 
и умеренного климата

−105.02;
−104.92

bNmin[F] — параметр функции вычисления минерализации азота в подгоризонтах 
F и H органогенного и пуле F органоминерального горизонтов почвы для бореального 
и умеренного климата

−103.24;
−103.87

bNmin[H] — параметр функции вычисления минерализации азота в пуле H 
органоминерального горизонта почвы для бореального и умеренного климата

−104.43;
−104.53
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Входными переменными системы мо-
делей�  на этапе инициализации являются: 
тип местообитания по трофности (олиго-, 
мезо- или эвтрофное) и по увлажнению 
(сухое, умеренное (нормальное), переув-
лажнё�нное); географические координа-
ты (в десятичных градусах); грануломе-
трический�  состав почвы (доли ила, пыли 
и песка); начальные параметры древостоя 
(тип пространственного размещения де-
ревьев (псевдослучай� ное, кластеризован-
ное, регулярная посадка и т. п.), густота 
(шт га−1), видовой�  состав, распределение 
деревьев по высоте и диаметру ствола); па-
раметры микрорельефа (амплитуда высот, 
тип неоднородностей� ); толщина всех рас-
сматриваемых слоё�в почвы (м); плотность 
естественного сложения всех рассматри-
ваемых слоё�в почвы (кг м−3); плотность 
твё�рдой�  фазы всех рассматриваемых слоё�в 
почвы (кг м−3); содержание углерода и азо-
та в подгоризонтах L, F и H органогенно-
го горизонта и пулах L, F и H органомине-
рального горизонта (кг м−2); кислотность 
почвы, дренированность почвы (логиче-
ское значение, высокая/низкая). Вход-
ными переменными системы моделей�  на 
единичном (суточном) шаге являются: 
минимальная, средняя и максимальная 
температура воздуха (°C); дефицит давле-
ния водяного пара (кПа); относительная 
влажность воздуха (%); количество осад-
ков (мм сут−1); концентрация углекислого 
газа в атмосфере (мл м−3); поступление со-
единений�  азота с атмосферными осадка-
ми (в пересчё�те на азот, кг м−2 сут−1). Пред-

усмотрена имитация рубок (в качестве 
параметров используются интенсивность 
рубки, очере�дность изъятия разных видов 
деревьев при рубке, количество оставля-
емых порубочных остатков и т. д.) и поса-
док деревьев (параметры: густота посадки, 
шт га−1, видовои� состав, размеры и пара-
метры пространственного размещения) 
на определе�нных шагах моделирования. 
Система моделеи� имеет также ряд «техни-
ческих» параметров (размер имитацион-
нои� реше�тки и единичнои� ячеи�ки имита-
ционнои� реше�тки; частота дискретизации 
кривых, описывающих формы крон, и т. п.), 
которые здесь не расшифровываются.

ИНИЦИАЛИЗАЦИЯ  
СИСТЕМЫ МОДЕЛЕИ�

Микрорельеф

Поскольку микрорельеф является 
результатом взаимодеи�ствия сложного 
комплекса процессов, протекающих на 
разных пространственных масштабах и с 
разными характерными временами, 
построение процессно-ориентированнои� 
модели (т. е. воспроизводящеи� реальные 
механизмы формирования микрорельефа) 
представляется нецелесообразным. 
Вместо этого алгоритм генерации 
микрорельефа строится по принципу 
формирования набора ячеек со 
статистическими характеристиками рас-
пределения относительных высот, задан-
ными в форме внешних параметров под-
модели.  Для  ячеи�ки,  имеющеи� наимень-
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шее значение абсолютной�  высоты, вели-
чина относительной�  высоты принимается 
равной�  0, а для остальных ячеек высота 
рассчитывается относительно неё�  (в ме-
трах). Работа алгоритма включает в себя 
следующие этапы: (1) генерация «истори-
ческой� » неоднородности (пространствен-
ный�  масштаб элементов составляет от ме-
тров до десятков метров); (2) генерация 
микронеоднородностей�  (пространствен-
ный�  масштаб элементов сопоставим с раз-
мером ячей� ки имитационной�  решё�тки); 
(3) генерация неоднородностей� , связан-
ных с наличием пристволовых повыше-
ний�  и ветровально-почвенных комплек-
сов (западина, бугор, валё�ж) (Карпачев-
ский� , 1981); (4) генерация общего уклона.

Первый�  этап предполагает генерацию 
гауссовского случай� ного поля (Hristopulos, 
2020) с заданными в качестве входных 
параметров количеством узлов и ампли-
тудой�  неоднородности (разность между 
максимальным и минимальным значе-
ниями относительных высот ячеек). На 
втором этапе полученные значения отно-
сительных высот модифицируются с по-
мощью равномерно распределё�нных слу-
чай� ных отклонений� , амплитуда которых 
задаё�тся входным параметром подмоде-
ли. Процедура генерации пристволовых 
повышений�  на данном этапе разработки 
подмодели предусматривает зависимость 
их величины только от диаметра ствола 
дерева на уровне груди и принята равной�  
0.5 от величины последнего. Общий�  уклон 
на имитируемом участке рассчитывается 

с помощью общего уравнения плоскости, 
параметры которого зависят от заданных 
в качестве входных параметров азимута 
(в градусах относительно направления на 
географический�  север) и величины укло-
на (в %).

Пространственная 
структура древостоя

Структура системы моделей�  предпо-
лагает, что координаты каждого дерева 
соответствуют координатам центра ячей� -
ки, в которой�  данное дерево размещает-
ся, при этом в одной�  ячей� ке не может на-
ходиться более одного дерева. Подмодель 
пространственной�  структуры древостоя 
позволяет реализовать несколько типов 
начального размещения деревьев на ими-
тируемом участке.

При реализации равномерного псев-
дослучайного размещения координаты 
деревьев псевдослучай� ным образом вы-
бираются из доступного диапазона. Псев-
дослучайное размещение c пороговым рас-
стоянием реализовано в двух вариантах. 
В варианте с приоритетом густоты дре-
востоя на первом этапе алгоритм раз-
мещает заданное количество деревьев 
максимально равномерным образом, для 
чего используется либо решё�тка Фибонач-
чи (Fomin, 1988), либо квадратная сетка 
с пропуском части элементов. На втором 
этапе алгоритм случай� ным образом сме-
щает каждое дерево относительно его ис-
ходных координат в пределах определё�н-
ного расстояния, задаваемого параметром 
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сдвига. Данный�  параметр определяет мак-
симальное расстояние (в долях единицы) 
от половины минимального расстояния 
между деревьями при исходном регуляр-
ном размещении. В варианте с приорите-
том минимального расстояния алгоритм 
итеративно пытается разместить каждое 
новое дерево таким образом, чтобы рас-
стояние от него до ближай� шего соседнего 
составляло не менее чем заданное в пара-
метрах подмодели пороговое расстояние 
(т. н. «hard-core distance»). Цикл останавли-
вается при превышении порогового числа 
неудачных попыток най� ти место для раз-
мещения нового дерева (Teichmann et al., 
2013). Таким образом, данный�  алгоритм 
может не позволить реализовать задан-
ную в начальных параметрах плотность 
древостоя, но гарантирует соблюдение 
минимального расстояния между сосед-
ними деревьями.

Регулярное размещение деревьев пред-
назначено для имитации посадки лесных 
культур и имеет два параметра: ширина 
междурядий�  и расстояние между саженца-
ми в ряду. При реализации непосредствен-
ного размещения деревьев данные пара-
метры дискретизируются с размерностью, 
равной�  заданному во входных параметрах 
подмодели размеру ячей� ки имитационной�  
решё�тки.

При реализации кластеризованного 
размещения алгоритм генерирует гауссов-
ское случай� ное поле на основе заданного 
во входных параметрах подмодели количе-

ства случай� но расположенных узлов. Далее 
алгоритм реализует распределение задан-
ного количества деревьев в соответствии 
с вероятностью, описываемой�  сгенериро-
ванным гауссовским случай� ным полем. 
Реализация градиентного размещения ос-
нована на схожем принципе, но простран-
ственное распределение вероятности 
описывается уравнением плоскости с за-
данным во входных параметрах подмоде-
ли азимутом. Примеры разных вариантов 
размещения приведены на рис. 11., стр. 40.

Для имитации неоднородности зна-
чений�  высот и диаметров отдельных де-
ревьев используется β-распределение 
(Gupta, 2011). Диапазон значений�  высоты 
и диаметра задаё�тся во входных параме-
трах подмодели через указание средних, 
минимальных и максимальных значений�  
данных параметров, что позволяет гене-
рировать асимметричные распределения; 
также можно указать степень корреляции 
между значениями высоты и диаметра 
для отдельных деревьев. Дополнитель-
ный�  параметр позволяет указать форму 
распределения (выпуклое, вогнутое, рав-
номерное). Структура подмодели позволя-
ет имитировать многовидовые древостои, 
при этом можно задавать соотношение 
между видами при определё�нном типе 
пространственной�  структуры или ком-
бинировать древостои из нескольких ви-
дов, каждый�  из которых характеризуется 
своими особенностями пространственной�  
структуры.
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Рисунок 11. Реализация разных вариантов начального размещения деревьев:  
1 — равномерное псевдослучай� ное; 2 — псевдослучай� ное с пороговым расстоянием (приоритет густоты древостоя); 

3 — псевдослучай� ное с пороговым расстоянием (приоритет минимального расстояния); 4 — кластеризованное;  
5 — градиентное; 6 — регулярное

ЕДИНИЧНЫЙ�  ШАГ СИСТЕМЫ МОДЕЛЕЙ�

Конкуренция  
за минеральный азот в почве

Подмодель конкуренции между де-
ревьями за минеральный�  азот в почве, 
подробно описанная ранее (Shanin et al., 
2015a), имитирует рост и развитие корне-
вых систем с учё�том их адаптации к про-
странственной�  неоднородности в распре-
делении почвенных ресурсов и конку-
рентного давления со стороны соседей� . 
Предполагается, что в пределах каждой�  

ячей� ки имитируемой�  площадки распреде-
ление ресурсов и биомассы корней�  одно-
родно. Подмодель является индивидуаль-
но-ориентированной�  и пространственно-
детализированной� , т. е. учитывает относи-
тельное положение и характеристики всех 
конкурирующих деревьев в древостое, 
а зона питания каждого дерева представ-
лена в виде массива ячеек.

Общая площадь зоны питания каждо-
го дерева рассчитывается на основе сред-
ней�  (lavg) и максимальной�  (lmax) дальности 
распространения корней�  (м):
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где DBH — диаметр ствола дерева на высо-
те груди (см), aavg, amax, bavg, bmax, cavg и cmax — 
эмпирические коэффициенты. Поскольку 
дальность распространения корнеи� сни-
жается с увеличением плодородия и влаж-
ности почвы, данные параметры моди-
фицируются в зависимости от условии� 
местообитания: влажности и трофности 
(дополнительные множители mfert и mmoist). 
Площадь, занимаемая корневои� системои� , 
рассчитывается на основе среднеи� даль-
ности распространения корнеи� как пло-
щадь круга с радиусом, равным lavg.

Для определения условии� включения 
ячеи� ки (x,y) в зону питания дерева ис-
пользуется параметр px,y, которыи� зависит 
от количества азота в доступных для рас-
тении� формах (кг м−2, является выходнои� 
переменнои� подмодели динамики органи-
ческого вещества почвы) в даннои� ячеи� ке 
(nx,y), расстояния между центром даннои� 
ячеи�ки и основанием ствола фокального 
дерева (dx,y) и массы корнеи� других конку-
рирующих деревьев (кг м−2, является вы-
ходнои� переменнои� подмодели продукции 
и распределения биомассы по органам) 
в даннои� ячеи� ке (mx,y):

где значения соответствующих перемен-
ных нормируются для приведения их 

к диапазону [0; 1]. Поскольку зависимость 
предпочтительности включения ячей� ки 
в зону питания дерева от расстояния до 
ствола фокального дерева и от биомассы 
корней�  конкурирующих деревьев снижа-
ется по мере роста показателя, дополни-
тельно производится инверсия нормиро-
ванных значений�  (1 − f(x)):

Параметр px,y рассчитывается отдельно 
для каждого дерева. Расчё�т производится 
для всех ячеек, которые находятся внутри 
потенциальной�  зоны корневого питания 
(круг с радиусом lmax), но ещё�  не включены 
в фактическую зону. Далее ячей� ки вклю-
чаются в зону питания в соответствии со 
значением параметра px,y.

Биомасса тонких корней�  дерева рас-
пределяется по ячей� кам зоны питания 
пропорционально сумме значений�  в дан-
ной�  ячей� ке f(mx,y) и f(nx,y), биомасса ске-
летных корней�  — пропорционально зна-
чениям f(dx,y). Вертикальное распреде-
ление биомассы корней�  каждого дерева 
между подстилкой�  и минеральной�  по-
чвой�  описывается следующим образом:

где mff — доля общей�  биомассы корней�  (от-
дельно для тонких и скелетных) в данной�  
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ячей� ке, находящаяся в лесной�  подстилке; 
ff — толщина лесной�  подстилки (см), aff — 
видоспецифичный�  коэффициент (также 
различается для скелетных (SRff) и тонких 
(FRff) корней� ).

Коэффициент aff имеет видоспеци-
фичный�  модификатор mstrat, позволяющий�  
учесть эффект изменения в вертикальной�  

стратификации биомассы корней�  дере-
вьев разных видов при их совместном про-
израстании (Brassard et al., 2011; Shanin 
et al., 2015b). Параметры вертикального 
распределения биомассы корней�  рассчи-
тываются отдельно для каждой�  из ячеек. 
Схема работы алгоритма представлена  
на рис. 12.

Рисунок 12. Блок-схема алгоритма годичного шага подмодели конкуренции за доступный�  азот почвы: 1 — 
расчё�т площади зоны корневого питания на основе lavg (тё�мно-серая область) и определение всех ячеек, которые 
потенциально могут быть включены в зону питания, на основе lmax (светло-серый� ); 2 — расчё�т параметра 
предпочтительности для каждой�  ячей� ки в потенциальной�  зоне питания с учё�том неоднородности распределения 
ресурса и конкурентного давления со стороны соседних деревьев; 3 — включение ячеек в зону корневого 
питания, при этом биомасса тонких корней�  распределяется между ячей� ками в соответствии со значениями px,y; 
4 — расчё�т вертикального распределения биомассы корней�  в каждой�  ячей� ке; 5 — расчё�т поглощения азота 
в доступных для растений�  формах в соответствии с биомассой�  тонких корней�  каждого конкурирующего дерева.  

Воспроизведено по (Shanin et al., 2015a)
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Поглощение питательных веществ 
моделируется независимо для каждой�  
ячей� ки. Предполагается, что доступный�  
азот распределяется между конкурирую-
щими деревьями пропорционально соот-
ношению биомасс их тонких корней�  в дан-
ной�  ячей� ке (Pagès et al., 2000; Schiffers et al., 
2011), с дополнительным модификатором, 
зависящим от возраста (Лебедев, 2012а; 
Лебедев, Лебедев, 2012):

где A — возраст дерева (лет), aur, bur — ви-
доспецифичные эмпирические коэффи-
циенты. Согласно принятым допущениям, 
весь доступный�  для деревьев азот полно-
стью поглощается из ячей� ки за единич-
ный�  шаг по времени.

Конкуренция за фотосинтетически 
активную радиацию

Подмодель конкуренции между де-
ревьями за ФАР, подробно описанная ра-
нее (Shanin et al., 2020), как и подмодель 
конкуренции за ресурсы почвы, является 
индивидуально-ориентированной�  и про-
странственно-детализированной� , т. е. учи-
тывает относительное положение и харак-
теристики всех конкурирующих деревьев 
в древостое. Имитируемый�  участок разби-
вается на трё�хмерные ячей� ки, представ-

ленные в виде прямоугольных призм с раз-
мером основания, равным размеру ячей� ки 
имитационной�  решё�тки. Высота ячеек 
также задаё�тся в настрой� ках подмодели. 
Кроны всех деревьев аппроксимируются 
такими ячей� ками, каждая ячей� ка может 
содержать крону только одного дерева. 
Подмодель требует следующих входных 
данных: пространственное расположение, 
вид, возраст, высота и диаметр ствола на 
высоте груди для каждого отдельного де-
рева. Выходными данными подмодели 
являются количество ФАР, поглощё�нное 
каждым деревом, и пространственное рас-
пределение интенсивности ФАР под по-
логом. Подмодель является динамической�  
и способна воспроизводить изменения 
формы кроны отдельных деревьев с тече-
нием времени в результате конкуренции.

Размер кроны определяется (а) общей�  
высотой�  дерева, (б) высотой�  точки при-
крепления кроны и (в) максимальной�  ши-
риной�  кроны. Крона представлена одним 
из осесимметричных тел: цилиндром, вер-
тикально-асимметричным эллипсоидом, 
полуэллипсоидом, цилиндром, составным 
конусом и перевё�рнутым конусом. Формы 
крон основаны на базовых формах, пред-
ставленных в некоторых предыдущих 
работах (например, Pretzsch et al., 2002; 
Widlowski et al., 2003), с дополнительными 
модификациями (рис. 13, стр. 44).
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Уравнение для расчё�та потенциаль-
ного радиуса кроны использует в качестве 
предикторов диаметр ствола на высоте 
груди (DBH). Уравнение для расчё�та фак-
тической�  протяженности кроны в верти-
кальном направлении использует в каче-
стве предикторов высоту дерева (H) и ло-
кальные индексы конкуренции (Thorpe et 
al., 2010):

где CR — радиус кроны в наиболее ши-
рокой�  части, CL — протяжё�нность кроны 
в вертикальном направлении, NCI — ин-
декс конкуренции, представляющий�  ло-
кальную плотность древостоя вокруг дан-
ного дерева (см. ниже), ν, η и κ — эмпири-
ческие коэффициенты (индекс CR соответ-

Рисунок 13. Плоские фигуры, формирующие осесимметричные тела для представления видоспецифичных форм 
крон: 1 — цилиндр, 2 — вертикально-асимметричный�  эллипсоид, 3 — полуэллипсоид, 4 — составной�  конус, 5 — 
перевё�рнутый�  конус. CW обозначает ширину кроны в самой�  широкой�  её�  части (т. е. удвоенный�  максимальный�  радиус 
кроны), CL обозначает протяжё�нность кроны в вертикальном направлении (общая высота дерева за вычетом высоты 

прикрепления кроны). Воспроизведено по (Shanin et al., 2020)

ствует коэффициентам для радиуса кроны, 
а индекс CL — для протяжё�нности кроны). 
Таким образом, интенсивность конкурен-
ции (выраженная через локальную плот-
ность древостоя вокруг фокального дере-
ва) влияет на размер кроны. Протяжё�н-
ность кроны рассматривается как общая 
высота дерева за вычетом высоты точки 
прикрепления кроны.

При расчете индексов конкурен-
ции учитывалось влияние всех деревьев 
(j = 1 ... n) разных видов (i = 1 ... s), распо-
ложенных не далее 10 м от фокального 
дерева. Подмодель учитывает снижение 
конкурентного давления со стороны со-
седей�  с увеличением размера фокального 
дерева:
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где lij — расстояние между фокальным 
и конкурирующим деревом, Hij — общая 
высота конкурирующего дерева, Ht — об-
щая высота фокального дерева t; α, ε, γ, μ — 
видоспецифичные эмпирические коэффи-
циенты (Thorpe et al., 2010).

Полученные тре�хмерные объекты, 
описывающие форму и размеры крон от-
дельных деревьев, разбиваются на гори-
зонтальные слои с интервалом 1 м. Если 
крона не занимает весь слои� по вертикали 
(что возможно для нижнего и верхнего из 
слое�в, на которые приходится крона), то 
при аппроксимации подмодель принима-
ет, что крона представлена в данном слое, 
если она занимает более половины высо-
ты слоя. Чтобы избежать случаев, когда 
крона не представлена ни в одном слое, 
для деревьев, кроны которых занимают 
менее половины любого слоя в вертикаль-
ном направлении, подмодель принимает, 
что крона представлена в слое, в котором 
её расширение в вертикальном направле-
нии максимально. Радиус кроны в каждом 
слое рассчитывается как радиус осесим-
метричного тела, представляющего ос-
новную форму кроны на относительнои� 
высоте, соответствующеи� среднеи� точке 
данного слоя. Внутри слоя крона аппрок-
симируется прямоугольными призмами.

Для модификации радиуса кроны 
вследствие конкурентного давления со 
стороны соседних деревьев, для каждо-
го дерева необходимо определить обла-
сти, которые потенциально могут быть 
заняты его кронои� . Этот этап предпола-

гает разбиение имитируемого участка 
на подмножества ячеек, где каждое под-
множество соответствует двум условиям: 
(а) находится ближе к данному дереву, чем 
к другим деревьям, что осуществляется 
посредством реализации разбиения Воро-
ного (Tran et al., 2009) в дискретном про-
странстве и (б) количество ячеек, занятых 
кроной�  дерева в данном слое, не превы-
шает потенциальной�  площади проекции 
кроны (численно равна площади круга 
с радиусом, равным радиусу кроны в дан-
ном слое). Такие подмножества строятся 
отдельно для каждого слоя, и при разбие-
нии учитываются только те деревья, кро-
ны которых представлены в данном слое.

На следующем этапе подмодель ими-
тирует распределение биомассы фотосин-
тезирующих (листья или хвоя) и нефото-
синтезирующих (ствол и ветви) органов 
между ячей� ками, составляющими крону 
дерева. Биомассы различных органов де-
рева являются выходными параметрами 
подмоделей�  продукции и распределения 
биомассы (Шанин и др., 2019). Подмо-
дель учитывает неоднородность как вер-
тикального, так и горизонтального (от 
ствола до периферии кроны и в разных 
направлениях) распределения биомассы 
между ячей� ками, тогда как распределе-
ние биомассы внутри ячей� ки полагается 
однородным. Подмодель основана на до-
пущении, что пространственная асимме-
трия в распределении фотосинтезирую-
щих органов внутри кроны определяется 
преимущественно конкуренцией�  со сто-
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роны соседних деревьев. Вертикальное 
распределение биомассы внутри кро-
ны описывается следующим образом:

где mcum — накопленная относительная 
масса компонента кроны (фотосинтези-
рующих или нефотосинтезирующих орга-
нов) в данной�  ячей� ке, Hrel — относитель-
ная высота данной�  точки внутри кроны 
(принимая общую длину кроны за 1), σ, 
τ, ψ, ω — эмпирические коэффициенты 
(Tahvanainen, Forss, 2008). Далее применя-
ется масштабирование для установки mcum 
равным 1 при Hrel равном 1. Вертикальное 
распределение биомассы ствола рассчи-
тывается на основе его представления 
в виде усечё�нного конуса, строго круглого 
в любом горизонтальном сечении, с ради-
усом верхней�  окружности, равным 0.25 от 

радиуса основания. Биомасса ствола в каж-
дом слое добавляется к биомассе ветвей�  
для ячей� ки, горизонтальные координаты 
которой�  совпадают с координатами осно-
вания ствола. Согласно алгоритму, сначала 
производится распределение биомассы 
по горизонтальным слоям кроны каждого 
дерева и далее рассчитывается распреде-
ление биомассы между ячей� ками внутри 
данного слоя.

Поскольку подробные данные о ради-
альном распределении фитомассы отсут-
ствуют, описание радиального распреде-
ления биомассы внутри кроны основано 
на предположении, что биомасса фотосин-
тезирующих органов линей� но увеличи-
вается от центра кроны к периферии и от 
северной�  к южной�  части отдельной�  кроны 
(Olchev et al., 2009; Bayer et al., 2018). По-
строение фактической�  формы кроны схе-
матично представлено на рисунке 14.

Рисунок 14. Схематическое изображение алгоритма построения фактической�  формы кроны (в качестве примера 
взято вертикальное сечение кроны, не проходящее через ствол): 1 — базовая форма кроны; 2 — разделение кроны 
на горизонтальные слои; 3 — аппроксимация кроны трё�хмерными ячей� ками; 4 — модификация формы кроны 
в горизонтальном направлении в соответствии с асимметричным конкурентным давлением со стороны соседних 

деревьев; 5 — распределение надземной�  биомассы между ячей� ками. Воспроизведено по (Shanin et al., 2020)
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Поступление и поглощение фото-
синтетически активной�  радиации (ФАР) 
в каждой�  ячей� ке (x,y,z) вычисляется как 
сумма величин прямой�  и рассеянной�  ФАР, 
в свою очередь рассчитываемых как про-

изведения значений�  их суточных сумм над 
пологом в данный�  день на соответствую-
щие значения относительных величин 
(коэффициентов) пропускания и/или по-
глощения для каждой�  ячей� ки:

Приходящая солнечная радиация над 
пологом рассчитывается исходя из траек-
тории видимого движения Солнца по не-
босводу, а также от облачности, в данной�  
версии подмодели косвенно учитываемой�  

через суточный�  диапазон температуры воз-
духа. Необходимые астрономические вычис-
ления выполняются согласно (Strous, 2022).

Высота hʘ и азимут ψʘ Солнца рассчи-
тываются на основе зависимостей� :

а продолжительность светового дня рас-
считывается как

где φ — широта, Ha — часовой�  угол (время 
относительно истинного полудня, выра-

женное в радианах), δ — склонение Солн-
ца (зависящее от порядкового номера дня 
в году d):

где L — эклиптическая долгота:

sin(hʘ) = sin(φ) × sin (δ) + cos (φ) × cos × cos (Ha),

 sin (hʘ)×sin(φ) — (δ) 
          (hʘ)×φ

cos (δ) × sin (Ha) 
cos (hʘ)

cos (ψʘ) =

sin (ψʘ) = 

,

,
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M — средняя аномалия орбиты:

Внеатмосферная интегральная 
солнечная радиация, приходящая на 
перпендикулярную лучам поверх-
ность, вычисляется по уравнению: 

где      =1367 Вт м−2 — солнечная постоян-

ная, 𝑅𝑆 — расстояние от Земли до Солнца 
(а. е.), d — порядковый�  номер дня в году. 
Внеатмосферная инсоляция на горизон-
тальную поверхность, соответственно, 
рассчитывается как         

Соответствующая дневная сумма рас-
считывается как

где Н0 — часовой�  угол захода Солнца.
Внеатмосферные потоки ФАР рас-

считываются аналогичным образом, ис-
пользуя вместо интегральной�  солнечной�  
постоянной�  соответствующее значение 
для ФАР:

Расчё�т суммарной�  интегральной�  сол-
нечной�  радиации при фактических усло-
виях облачности производится по внеат-
мосферной�  инсоляции и суточному диа-
пазону изменения температуры воздуха 
(ΔT = Tmax — Tmin), используемому в каче-

стве косвенной�  характеристики условий�  
облачности (Bristow, Campbell, 1984):

где коэффициент Cls = 0.004 для тё�плого 
времени года и 0.010 — для холодного.

Далее для оценки потоков ФАР рас-
считываются суточные суммы суммарной�  
ФАР по сумме интегральной�  суммарной�  
радиации и её�  отношению к значению 
внеатмосферной�  инсоляции с использова-
нием зависимости, основанной�  на данных 
(Yu et al., 2015):

Для разделения суммарной�  ФАР на пря-
мую S’PAR и рассеянную DPAR используется зави-
симость относительной�  доли рассеянной�  ФАР 
в суммарной�  (kdp) от отношения фактической�  

суммарнои� ФАР к соответствующему внеат-
мосферному значению (ktp = QPAR(d) / I’PAR(d)), ап-
проксимированная нами на основании дан-
ных Jakovides et al. (2010):
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Отсюда:

В предположении о независимом от 
направления (изотропном) поступлении 
рассеянной�  радиации над пологом, сфери-
ческая облучё�нность рассеянной�  радиаци-
ей�  равна её�  удвоенному потоку на горизон-
тальную поверхность (van der Hage, 1993):

а сферическая облучё�нность прямой�  ФАР 
равна её�  потоку на перпендикулярную по-
верхность и оценивается из соотношения

где sinheff = S’d / Sd — отношение суточных 
сумм прямой�  радиации на горизонталь-
ную и на перпендикулярную солнечным 
лучам поверхности (средневзвешенный�  за 
день, или «эффективный� », синус высоты 
Солнца), связь которого с высотой�  Солн-
ца в полдень hʘmax оценена нами по дан-
ным Научно-прикладного справочника по 
климату СССР (1988–2002) для 32 станций�  
лесной�  зоны ЕТР:

где

Относительные величины (коэффи-
циенты) пропускания и поглощения ФАР, 
осреднё�нные по направлениям поступаю-
щей�  радиации, рассчитываются для каж-
дой�  ячей� ки. Для рассеянной�  радиации — 
дважды в год (для вегетационного перио-
да и для холодного времени года, c учё�том 
наличия/отсутствия листвы листопадных 
пород), для прямой�  — с учё�том траекто-
рии видимого движения Солнца по небос-
воду для середины каждого месяца.

Направления расчё�тных лучей�  рассе-
янной�  радиации рассчитываются по алго-
ритму решё�тки Фибоначчи (Stanley, 1988) 
с целью их равномерного распределения 
по небесной�  полусфере. При принятом до-
пущении об изотропности, доля энергии 
рассеянной�  радиации, приходящаяся на 
каждое из n расчё�тных направлений� , рав-
на 1 / n.

Направления лучей�  прямой�  радиации 
для расчё�та относительных значений�  про-
пускания (поглощения) задаются с интер-
валом 1 час. Распределение энергии по на-
правлениям задаё�тся пропорционально 
доле соответствующих часовых сумм в су-
точной�  сумме прямой�  ФАР на перпендику-
лярную лучам поверхность.
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Для этого рассчитывается прямая ин-
тегральная радиация на перпендикуляр-
ную поверхность при ясном небе в зависи-
мости от высоты Солнца и коэффициента 
прозрачности атмосферы P2 (Евневич, Са-
виковский� , 1989):

а затем с учё�том относительной�  доли ФАР 
в интегральной�  прямой�  радиации (Mõttus 
et al., 2001):

рассчитывается прямая ФАР:

Соответствующая суточная сумма рас-
считывается как

где Δt = 3600 с. А доли в ней� , приходящиеся 
на каждое i-ое из расчё�тных направлений� , 
соответственно:

Расчё�т относительного пропуска-
ния радиации для каждого направления i 
в каждом слое z рассчитывается исходя из 
длины пути i-го луча в слое Δli = 1 / sin(hi) 
и коэффициентов поглощения k(x, y, z) радиа-

ции во входной�  и выходной�  ячей� ках, пере-
секаемых лучом в данном слое. Коэффи-
циенты поглощения рассчитываются по 
сумме относительной�  площади листьев 
(LAD — Leaf Area Density) и нефотосинте-
зирующих фитоэлементов (WAD — Wood 
Area Density), представленных в данной�  
ячей� ке. В простей� шем случае (в соответ-
ствии с предположением о случай� ном раз-
мещении фитоэлементов внутри ячей� ки 
и их равномерной�  ориентации по направ-
лениям):

Ослабление i-го луча в слое z вычис-
ляется как экспонента произведения ко-
эффициентов ослабления на длину луча 
в слое, а общее ослабление луча, достиг-
шего ячеи� ки (x,y,z), aT(i,x,y,z), равно произве-
дению коэффициентов пропускания всех 
прои� денных лучом слоёв.

Коэффициент пропускания для соот-
ветствующеи� составляющеи� сферическои� 
облученности рассчитывается как средне-
взвешенная величина по всем направле-
ниям с уче�том их доли в суточных суммах 
ФАР, поступающих на верхнюю границу 
полога. Таким образом:
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Относительное поглощение листвой�  
в ячей� ке, соответственно, рассчитывается 
по дошедшей�  до ячей� ки радиации и k(LAD) 
в ячей� ке. Если k(x,y,z) не зависит от направ-
ления (равномерная ориентация листьев), 
поглощение ФАР листвой�  в ячей� ке пропор-
ционально сферической�  облучё�нности:

где ΔV — объё�м ячей� ки.
Поступление радиации на поверх-

ность почвы (напочвенного покрова) рас-
считывается в терминах плотности по-
тока на горизонтальную (или наклонную 
в случае учё�та микрорельефа) поверх-
ность с учё�том наклона лучей�  и их осла-
бления. В частности, для горизонтальной�  
поверхности все значения пропускания 
отдельных лучей�  перед суммированием 
домножаются на соответствующее значе-
ние sin(hi).

Сумма поглощё�нной�  ФАР в квантовом 
выражении (uAPAR) рассчитывается с уче-
том квантового эквивалента ФАР, прини-
маемого равным 4.56 моль МДж−1 (Mõttus 
et al., 2013).

Продукция  
биомассы деревьев

Подмодель продуктивности, подроб-
но описанная ранее (Шанин и др., 2019), 
основана на алгоритмах известной�  моде-
ли 3-PG (Landsberg, Waring, 1997; Seidl et 
al., 2012), которая обеспечивает упрощё�н-

ное воспроизведение основных экофизи-
ологических процессов и позволяет рас-
считать продукцию биомассы отдельного 
дерева в зависимости от количества полу-
ченных им ресурсов и от реакции дерева 
на изменение внешних условий� .

Потенциальная валовая первичная 
продукция (вычисляемая в килограммах 
абсолютно сухой�  массы, приходящей� ся 
на одно дерево) на основе перехваченной�  
деревом ФАР рассчитывается с суточным 
шагом как

где uAPAR — поглоще�нная деревом ФАР 
(μмоль м−2 с−1, вычисляется в подмоде-
ли кроновои� конкуренции); Pmax — видо-
специфичная максимальная интенсив-
ность фотосинтеза в пересче�те на углерод, 
μмоль м−2 с−1; Km — интенсивность ФАР, 
при которои� достигается 0.5 от полнои� 
интенсивности фотосинтеза, μмоль м−2 с−1; 
1.2 × 10−10 — коэффициент пересче�та из 
μмоль в кг углерода; SLV — удельная одно-
сторонняя площадь листовои� поверхно-
сти, м2 кг−1; BLV — общая биомасса листвы 
дерева, кг (используется для перехода от 
1 м2 листовои� поверхности к общеи� листо-
вои� поверхности дерева); LD — продолжи-
тельность светового дня, сек, — средне-
взвешенная концентрация углерода по 
всем фракциям биомассы дерева.

Модификатор, зависящии� от темпера-
туры воздуха (Mäkelä et al., 2004), рассчи-
тывается с суточным шагом (d) на основе 
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модели задержки первого порядка. На пер-
вом этапе вычисляется TE — «сглаженная» 
температура, учитывающая инерцию тем-
пературной�  акклиматизации и рассчиты-
ваемая на основе средней�  дневной�  темпе-
ратуры воздуха за текущие (d) и предше-
ствующие (d−1) сутки:

где dT — биом-специфичная константа, 
определяющая время задержки (в днях) 

реакции на изменение температуры 
(Mäkelä et al., 2008), Td — средняя дневная 
температура воздуха.

Состояние температурной�  ак-
климатизации TA выводится на ос-
нове порогового значения (биоло-
гического минимума фотосинтеза) 
температуры T0:

Таким образом, T0 — температура, при 
которой�  продукционный�  процесс останав-
ливается, T1 — температура, соответству-
ющая точке насыщения, выше которой�  
не происходит прироста продуктивности, 
а T2 — температура, при которой�  начина-
ется угнетение продукционных процессов 
вследствие теплового стресса.

Отклик продуктивности, связанный�  
с дефицитом насыщения водяного пара 
VPD, основан на аналогичной�  по назначе-
нию функции, применяемой�  в эколого-
физиологической�  модели М. Д. Корзухина 
и Ю. Л. Цельникер (Корзухин и др., 2004, 
2008; Цельникер и др., 2007, 2010; Корзу-
хин, Цельникер, 2009, 2010). Данный�  мо-

дификатор вычисляется следующим об-
разом:

где VPD — дефицит насыщения водяного 
пара (кПа); D0, D1 — эмпирические пара-
метры (D0 соответствует значению VPD, 
до которого его повышение не приводит 
к снижению проводимости, а D1 — значе-
нию VPD, при котором устьичная проводи-
мость уменьшается вдвое).

Модификатор отклика продуктивно-
сти в зависимости от доступности влаги 
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в почве вычисляется на основе потенциа-
ла почвенной�  влаги ψ (Hanson et al., 2001; 
Wullschleger, Hanson, 2003). Он является 
линей� ной�  функцией�  от ψ в пределах от 
наименьшей�  полевой�  влагоё�мкости ψfc до 
видоспецифичного ψmin:

Зависимость эффективности исполь-
зования ФАР от концентрации CO2 рассчи-
тывается как

где

Здесь CO2 и C0 — текущая и базовая 
концентрации CO2 соответственно. Cb со-
ответствует точке компенсации фотосин-
теза и равна 80 ppm (Coops et al., 2005).

Перехват ФАР для листопадных видов 
ограничен продолжительностью вегетаци-

онного периода, которая определяется зна-
чением вегетативного индекса GSI. Для его 
расчё�та использовались такие параметры, 
как продолжительность фотопериода L, 
минимальная суточная температура Tmin 
и дефицит насыщения водяного пара VPD.

Эффект снижения продуктивности 
в ходе старения дерева (fA) рассчитывает-
ся следующим образом (Räim et al., 2012):

где A1 и A2 — эмпирические коэффициен-
ты, а AI рассчитывается как

где относительный�  возраст arel и относи-
тельная высота hrel рассчитываются как 
отношение возраста и высоты дерева к со-
ответствующим видоспецифичным мак-
симумам (Amax, Hmax) и являются показате-
лями старения.

Зависимость продуктивности от коли-
чества потреблё�нного деревом азота (fN) 
рассчитывается на основе величины мак-
симального теоретического потребления 
азота деревом (на 1 кг прироста):

где Ni — удельное потребление азота раз-
ными органами дерева, в кг азота на 1 кг 

прироста биомассы органа, BPi — доля 
прироста данного органа в общем при-
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Избыточный�  поглощё� нный�  азот со-
храняется в форме буферного запаса. 
Также подмодель учитывает перемеще-
ние части азота из отмирающей�  листвы/
хвои (LITLV) в азотный�  буфер перед её�   
опаданием:

росте биомассы (см. ниже), где i соответ-
ствует индексам разных органов дерева 
(ST — ствол, BR — ветви, LV — листва или 
хвоя, SR — скелетные корни, FR — тонкие 
корни).

Потенциальная продуктивность в за-
висимости от количества доступного азо-
та рассчитывается исходя из количества 
(кг) азота, потреблённого деревом из 
почвы (Nuptake), которое рассчитывается в 
подмодели корневои� конкуренции; также 
учитывается количество запасе�нного 
деревом буферного азота (Nbuffer):

Значение модификатора fN рассчиты-
вается исходя из отношения потенциаль-
ного прироста в зависимости от количе-
ства доступного азота и потенциально-
го прироста, лимитированного прочими 
факторами. Значение модификатора огра-
ничено сверху значением 1, характеризуя 
таким образом выход функции на насы
щение:

Эффективность использования ре-
сурсов γeff (Seidl et al., 2005; Swenson et al., 
2005) зависит от модификаторов, связан-
ных с условиями окружающей�  среды и фи-
зиологическими особенностями дерева:

где эмпирически подобранное значение ко-
эффициента w (Frolov et al., 2020a) опреде-
ляет баланс между двумя методами оценки 
взаимодей� ствия между модификаторами.

Фактическая валовая первичная про-
дукция рассчитывается как

где NLIT — содержание азота в опаде листвы/хвои, 
LITLV — масса годичного опада листвы/хвои.
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Дыхание в пересчё�те на углерод (C-CO2) рассчи-
тывается с суточным шагом и состоит из двух ком-
понентов. Дыхание поддержания вычисляется как

где BLV, BFR, BST, BBR, BSR — биомасса листвы/хвои, 
тонких корнеи� , ствола, ветвеи� и скелетных кор-
неи� соответственно, CLV, CFR, CST, CBR, CSR — содержа-
ние углерода в листве/хвое, тонких корнях, стволе, 
ветвях и скелетных корнях в долях от абсолютно 
сухои� массы, а Q10 вычисляется как

где Td — средняя дневная температура воздуха 
(Wang et al., 2011).

Второй�  компонент (дыхание роста) вычисля-
ется как постоянная доля от валовой�  первичной�  
продукции (Jiao et al., 2022):

Чистая первичная продукция равна валовой�  пер-
вичной�  продукции за вычетом затрат на дыхание:

Если значение fN меньше 1, избыток ассимиля-
тов конвертируется в количество корневых экссу-
датов:

Расчё�т устьичной�  проводимости листьев дере-
вьев производится с учё�том интенсивности фото-
синтеза, относительной�  влажности воздуха (rh) 
и концентрации CO2 на поверхности листа (Cs) по 
формуле (Pace et al., 2021):
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где Kbb — коэффициент Болла-Берри 
(безразмерный� ), GPP — валовая первич-
ная продукция (в пересчё�те на углерод, 
μмоль м−2 с−1), CO2 — объё�мная концентра-
ция CO2 (μмоль моль−1), gs0 — минималь-
ное значение устьичной�  проводимости 
(моль м−2 с−1).

Согласно (Zhu et al., 2011), транспира-
ция деревьев (ET, кг м−2 с−1) рассчитывает-
ся как

где gsW — устьичная проводимость H2O, 
равная (gs / 1.6), VPD — дефицит давле-
ния водяного пара между межклеточным 
пространством и воздушным слоем не-
посредственно над поверхностью листа 
(принимаемый�  равным VPD атмосферного 
воздуха в предположении о насыщающей�  
влажности воздуха в межклеточном про-
странстве и равенства температур листа 
и окружающего воздуха), Patm — атмосфер-
ное давление, принимаемое постоянным 
и равным 105 Па, μW — молярная масса 
воды (г моль−1).

Аллокация биомассы 
и пространственное 
распределение опада

Для описания распределения при-
роста биомассы между органами дерева 
используется уравнение рангового рас-

пределения, более подробно описанное 
в предшествующих работах (Komarov et al., 
2017b; Шанин и др., 2019). Применительно 
к биомассе деревьев, ранг характеризует 
место соответствующего органа дерева 
в ряду, упорядоченном по убыванию ко-
личества поступившего ресурса. Соответ-
ственно, данное распределение позволяет 
рассчитать количество ресурса, поступив-
шего в каждый�  орган дерева, используя 
в качестве предиктора заранее определё�н-
ный�  ранг этого органа:

где i — ранг фракции (1 — ствол, включая 
кору; 2 — скелетные корни; 3 — ветви; 
4 — листва или хвоя; 5 — тонкие корни), 
BPi — доля i-й�  фракции в общей�  массе де-
рева, a и b — эмпирические коэффициен-
ты (Исаев и др., 2007; Komarov et al., 2017b), 
значения которых рассчитываются на осно-
ве диаметра ствола дерева на высоте груди 
(DBH) и эмпирических коэффициентов (crank, 
drank, erank, frank). Процедура расчё�та распреде-
ления биомассы по фракциям также учи-
тывает влияние условий�  местообитания  
(Thurm et al., 2017; Weemstra et al., 2017).

При инициализации подмодели абсо-
лютная масса всех фракций�  вычисляется 
на основе аллометрического уравнения 
для биомассы ствола BST, для которой�  оцен-
ки являются наиболее точными (в силу 
большого числа наблюдений�  и больших 
значений�  измеряемой�  величины):
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где ρST — видоспецифичная удельная мас-
са ствола в абсолютно сухом состоянии 
(с учё�том коры), кг м−3; DBH — диаметр 
ствола дерева на уровне груди, м; H — вы-
сота дерева, м; z, y — эмпирические коэф-
фициенты. После расчё�та массы ствола, 
исходя из ранее рассчитанной�  доли ствола, 
определяется общая масса дерева, на осно-
ве которой�  далее рассчитываются массы 
всех органов.

Также в подмодели производится рас-
чё�т годичного опада (как фиксированной�  
доли биомассы каждой�  из фракций�  био-
массы) и вычисляется чистый�  прирост 
биомассы каждый�  из фракций�  (общий�  
прирост за вычетом годичного опада). 
В случае если чистый�  прирост общей�  био-
массы принимает отрицательное значе-
ние, дерево считается отмирающим (де-
терминистический�  компонент смертно-
сти). На основе расчё�тного прироста био-
массы ствола вычисляются его приросты 
в высоту и в диаметре.

Помимо описанного выше детермини-
стического компонента смертности дере-
вьев, основанного на показателе чистого 
прироста биомассы, в подмодели реализо-
ван стохастический�  компонент (Seidl et al., 
2012), основанный�  на повышении вероят-
ности гибели дерева по мере приближе-
ния его возраста A (лет) к видоспецифич-
ному максимальному значению Amax:

где pa — доля деревьев, достигающих мак-
симального возраста.

Процедура пространственного рас-
пределения хвой� но-листового опада дре-
весного яруса рассчитывает массу опада 
листвы или хвои, поступающую в каждую 
ячей� ку имитационной�  решё�тки. Для каж-
дого дерева рассчитывается простран-
ственное распределение опада (D) в ячей� -
ках с координатами (x,y), которое опреде-
ляется средним радиусом кроны дерева 
F (CR, рассчитывается в подмодели кон-
куренции за ФАР) в наиболее широкой�  её�  
части. Радиус зоны разлё�та определяется 
как видоспецифичная доля от высоты де-
рева (параметр DLIT):

где L — расстояние от центра масс кроны 
дерева F до ячеи� ки с координатами (x,y). 
Для уче�та влияния микрорельефа про-
странственное распределение опада кор-
ректируется с уче�том относительнои� вы-
соты ячеи� ки (MR) c координатами (x,y):

Масса опада дерева F, поступающая в 
ячеи�ку с координатами (x,y), рас-
считывается как
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где MLF — масса хвой� но-листового опада 
дерева F.

Для учё�та влияния асимметрии кроны 
каждого дерева на пространственное рас-
пределение опада за центр зоны разлё�та 
принимается центр масс проекции кроны 
дерева, который�  вычисляется как средне-
взвешенные координаты (x,y). В качестве 
весов используется суммарная по верти-
кальному профилю масса листвы/хвои 
в ячей� ке (x,y).

Опад ветвей�  полагается поступающим 
равномерно во все ячей� ки, перекрытые 
проекцией�  кроны конкретного дерева; 
распределение опада скелетных и тонких 
корней�  рассчитывается в подмодели кор-
невой�  конкуренции на основе смоделиро-
ванной�  структуры корневых систем и рас-
чё�тной�  интенсивности отмирания корней� . 
До завершения разработки усовершен-
ствованной�  процедуры, пространственное 
распределение опада стволовой�  древеси-
ны и коры полагается аналогичным рас-
пределению опада ветвей� .

Живой  
напочвенный покров

Для моделирования вклада растений�  
живого напочвенного покрова в баланс 
углерода, азота и динамику лесных эко-
систем была разработана подмодель eco-
CAMPUS, являющаяся модифицированной�  
версией�  модели CAMPUS-S (Frolov et al., 
2020a, 2020b). Подмодель eco-CAMPUS, ин-
тегрированная в общую систему моделей� , 
является индивидуально-ориентирован-

нои� процесснои� имитационнои� моделью 
с пространством, представленным в виде 
трёхмернои� решётки. Подмодель сочетает 
в себе несколько техник моделирования: 
клеточно-автоматное (состояние ячеи� ки 
зависит от состояния соседних) и техни-
ку L-систем (модульное развитие системы 
клонов). В отличие от модели САMPUS-S, 
в которои� в однои� ячеи� ке может быть 
представлено не более одного растения, 
eco-CAMPUS допускает присутствие в од-
нои� ячеи� ке нескольких растении� одного 
или разных видов, занимающих различ-
ные ярусы по высоте (в структуре под-
модели предусмотрено 6 ярусов: 0–10, 
10–20, 20–30, 30–40, 40–50 и 50–100 см). 
При этом одно растение может занимать 
более однои� ячеи� ки в соответствии с мор-
фологическим строением, изменяющимся 
в течение жизненного цикла. Поскольку 
подмодель предназначена для анализа ди-
намики популяции как клональных, так 
и неклональных растении� , для обозна-
чения элементарнои� уче�тнои� единицы 
при моделировании используется термин 
«растительная единица» (РЕ), которая 
представляет собои� либо парциальное об-
разование в составе клонального расте-
ния (т. е. побег вместе с корневищем), либо 
отдельную особь неклонального растения. 
Развитие растении� во времени учитывает-
ся в подмодели через их онтогенетические 
состояния (Evstigneev, Korotkov, 2016). Для 
каждого из онтогенетических состоянии� 
(ОС) задана соответствующая площадь 
проекции надземнои� и подземнои� части, 
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высота надземной�  части растения, высота 
прикрепления фотосинтезирующих орга-
нов. Каждое онтогенетическое состояние 
имеет свою продолжительность, а все пе-
реходы являются вероятностными. Вре-
менной�  шаг подмодели составляет 1 день.

На этапе инициализации в каждую 
ячей� ку помещается набор РЕ из заданно-
го списка видов. Соотношение РЕ в ячей� -
ке и их суммарное проективное покрытие 
(доля занятой�  площади в ячей� ке) опреде-
ляется коэффициентом оптимальности ус-
ловий�  (обобщё�нный�  отклик продуктивно-
сти на комплекс экологических факторов). 
Онтогенетические состояния и абсолют-
ные возраста РЕ задаются вероятностно 
с учё�том начального онтогенетического 
спектра, являющегося входным параме-
тром.

Единичный�  шаг подмодели состоит 
из нескольких последовательно выпол-
няющихся операций� . Увеличение возрас-
та происходит ежедневно для каждой�  РЕ. 
При этом как абсолютный� , так и относи-
тельный�  возраст (продолжительность 
пребывания РЕ в текущем ОС) увеличи-
ваются на величину, обратную продолжи-
тельности вегетационного периода. Ис-
пользование долей�  вегетационного пери-
ода вместо календарных дней�  позволяет 
моделировать динамику популяций�  видов 
с широким географическим ареалом, про-
израстающих в разных широтах. Когда РЕ 
достигает относительного возраста, рав-
ного продолжительности текущей�  онтоге-
нетической�  стадии, переход РЕ на другую 

онтогенетическую стадию рассчитывает-
ся вероятностно. Вероятность последова-
тельного перехода в следующую стадию 
онтогенеза (Ptr) считается равной�  отноше-
нию потенциального прироста (прироста 
в оптимальных условиях за период пребы-
вания в текущем ОС) к фактическому. Ве-
роятность гибели РЕ рассчитывается как 
(1 − Ptr). В случае смены онтогенетического 
состояния изменяется диаметр, высота РЕ 
(занимаемый�  ярус) и высота прикрепле-
ния фотосинтезирующих органов, а также 
максимальный�  радиус зоны корневого пи-
тания. Площадь листьев РЕ рассчитывает-
ся как произведение биомассы и удельной�  
площади листьев. Относительная площадь 
листьев РЕ (LADFGV) рассчитывается как от-
ношение площади листьев РЕ к площади 
проекции её�  фотосинтезирующих органов 
и распределяется между занимаемыми 
РЕ ярусами. В подмодели в явном виде не 
представлено расположение отдельных РЕ 
внутри ячей� ки. Поэтому при увеличении 
размера побеговой�  системы возрастает 
доля, занимаемая РЕ в текущей�  либо в од-
ной�  из соседних ячеек. Вероятность того, 
в какой�  из ячеек увеличится доля данной�  
РЕ, прямо пропорциональна коэффици-
енту оптимальности условий�  и обратно 
пропорциональна проективному покры-
тию в ячей� ке. Количество семян на моде-
лируемой�  территории рассчитывается как 
произведение числа РЕ в генеративном ОС 
каждого вида и видоспецифичного числа 
семян на одну РЕ и распределяется между 
ячей� ками случай� ным образом один раз за 
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вегетационный�  период (по достижении 
максимальной�  доли генеративных орга-
нов в общей�  биомассе).

При расчё�те продукции биомассы РЕ 
учитываются те же факторы и ресурсы, ко-
торые используются в подмодели расчё�та 
продукции биомассы древостоя. Конку-
ренция за свет между РЕ в ячей� ке реализо-
вана исходя из допущения, что лучи света, 
прошедшего под полог, ориентированы 
преимущественно вертикально и после-
довательно проходят через все ярусы жи-

вого напочвенного покрова, а ослабление 
их интенсивности происходит экспонен-
циально. Расче�т коэффициента ослабле-
ния ФАР на каждом ярусе производится по 
следующеи� методике (Campbell, 1986). Для 
каждои� РЕ рассчитывается коэффициент 
ориентации листьев (Xi) как отношение 
длины горизонтальнои� к протяжённости 
вертикальнои� проекции фотосинтези-
рующих органов, которыи� используется 
для расче�та коэффициента ослабления  
ФАР                 :

Ослабление ФАР в ячеи� ке на каждом 
из ярусов вычисляется как экспонента 
произведения суммы коэффициентов ос-
лабления ФАР всех РЕ, представленных 
в данном ярусе ячеи� ки, на длину пути луча 
в ярусе. Перехваченная ФАР в ярусе рассчи-
тывается как разность плотностеи� потока 
ФАР на верхнеи� и нижнеи� границе и рас-
пределяется между РЕ, представленными 
в ярусе, пропорционально их коэффици-
ентам ослабления ФАР. Конкуренция за 
доступныи� азот и доступную почвенную 
влагу, а также расче�т продукции биомассы 
происходит в соответствии с алгоритма-
ми, аналогичными таковым для деревьев 
(описаны в соответствующих подразделах). 
Распределение биомассы между органами 
РЕ происходит неравномерно в течение 
вегетационного периода.  С момента,  ког-

да все органы РЕ (листья, вегетативные 
побеги, генеративные побеги, корневища 
и тонкие корни) полностью сформиро-
ваны, для описания распределения при-
роста биомассы используется уравнение 
рангового распределения (Frolov et al., 
2022). До этого момента прирост биомас-
сы распределяется между теми органами, 
чьи доли в общей�  биомассе оказываются 
ниже, чем определё�нные ранговым рас-
пределением. В случае если РЕ находится 
в генеративном ОС, сначала прирастает 
биомасса вегетативных органов, и толь-
ко после достижения ими необходимой�  
доли в общей�  биомассе начинается при-
рост генеративных органов. Опад листьев 
и побегов происходит в последний�  день 
вегетационного периода, опад тонких кор-
ней�  — ежедневно, корневища отмирают 
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только вместе с РЕ. Доли от массы органов, 
поступающие в опад, являются входным 
параметром подмодели. Перед опадани-
ем фотосинтезирующих органов у много-
летних растений�  производится резорбция 
азота с его добавлением в орган, имеющий�  
максимальную биомассу.

Водный режим растительности 
и гидротермический режим почвы

При моделировании влажности почвы 
использован простой�  балансовый�  подход. 
Очевидно, изменение влагосодержания 
деятельного слоя почвы ΔW = W2 − W1 мож-
но принять равным

где r — осадки, E — эвапотранспирация 
(суммарное испарение), f — сток, W1 и W2 — 
запасы влаги в начале и конце шага моде-
лирования.

При моделировании процессов, свя-
занных с пространственной�  неоднородно-
стью экологических условий�  в лесу, наибо-
лее целесообразным является дифферен-
цированный�  подход к рассмотрению испа-
рения различными элементами леса, что 
позволяет учесть их влияние на динамику 
влаги. В этом случае эвапотранспирация 
представляется в виде суммы трё�х слагае-
мых (Фё�доров, 1977):

где Et — транспирация древостоя; Ei — ис-
парение задержанных пологом леса ат-

мосферных осадков; Es — испарение с на-
почвенного покрова.

Количество воды ETS, изымаемое из 
ячей� ки почвы с координатами (x,y,z) в про-
цессе транспирации, вычисляется с учё�-
том пространственного распределения 
биомассы тонких корней�  деревьев mFR(x,y,z,n):

Количество воды ETC(x,y,z,), выделяемое 
листьями в процессе транспирации, вы-
числяется с учё�том пространственного 
распределения биомассы листьев дере-
вьев mLV(x,y,z,n):

где

где

Вычисление потенциальной�  эвапо-
транспирации PET производится с исполь-
зованием следующей�  зависимости:

где 2.5 МДж кг−1 — удельная теплота испа-
рения воды.

E = Et + Ei + Es  ,
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из потенциальной�  эвапотранспирации 
и содержания воды в пологе:

Сток воды с листьев и ветвей�  DripLV(x,y) 
рассчитывается как разность текущего за-
паса в пологе, испарения из полога и ё�мко-
сти полога:

Вычисление суммарной�  площади ли-
ствы и ветвей�  деревьев, приходящихся на 
ячей� ку проекции полога, производится по 
формуле

где LAI — индекс листовой�  поверхности, 
WAI — индекс поверхности ветвей�  (м2 м−2).

На основе LWAI вычисляется водо-
удерживающая способность крон CSCx,y 

(Dickinson, 1984):

Количество задержанных пологом 
леса осадков определяется с исполь-
зованием выражения, предложенного 
Ю. В. Карпечко (1997):

Фактическое содержание воды в по-
логе Pcurr(x,y) рассчитывается как сумма пе-
рехваченных осадков, воды, оставшей� ся 
с предыдущего шага Prem(x,y), и воды, вы-
делившей� ся в результате транспирации 
(либо гуттации):

Испарение воды пологом Estand(x,y) рас-
считывается как минимальное значение 

Количество воды, оставшей� ся в пологе на сле-
дующий�  шаг, Prem, вычисляется как

Испарение воды напочвенным покровом рас-
считывается по (Williams, Flanagan, 1996; Daikoku 
et al., 2008):
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где WFF — запас влаги в подстилке, FCFF — 
его значение при наименьшей�  полевой�  
влагоё�мкости.

Количество осадков, прошедших под 
полог, Pbc(x,y), рассчитывается по формуле

Снег в подмодели представлен тремя 
фракциями: свежим (SWEf), промё�рзшим 
(SWEi) и протаявшим (SWEw), запас воды 
в которых представлен водным эквива-
лентом. Количество осадков, пришедших 
в твё�рдой�  фазе Psol, рассчитывается по фор-
муле (Grossi et al., 2017):

При расчё�те таяния снега и льда использовал-
ся модифицированный�  метод расчё�та темпера-
турного индекса, учитывающий�  температуру воз-
духа и приходящую коротковолновую радиацию 
(Pelliссiotti et al., 2005):

где MF = 1.2 мм день−1 °C−1, RF составляет 
2.61 м2 мм МДж−1 (Pelliссiotti et al., 2005). В 
подмодели предполагается, что первым 
протаивает свежии� снег:

eсли его количество оказывается меньше 
Meltx,y, начинает протаивать лё�д:

Промерзание считается с использова-
нием классического метода температур-
ного индекса (Finsterwalder, 1887):

Когда содержание жидкой�  воды в слое 
снега превышает его водоудерживающую 
способность, избыток воды перетекает 
в нижележащий�  слой� . Водоудерживающая 
способность снега WHC рассчитывается по 
уравнению, предложенному (Pahaut, 1975):

где ρsnow — плотность снега (кг м−3), ρi — 
плотность льда (917 кг м−3).

Количество воды, которая попадает на 
почву, liqflow(x,y), рассчитывается как
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Запас воды в фракции свежего снега (SWEf):

Запас воды в фракции льда (SWEi):

Запас воды в жидкой�  фракции (SWEw):

Плотность выпадающего снега (кг м−3) рассчи-
тывается по уравнению (Parajuli et al., 2020):

Плотность фракции свежего снега (кг м−3) рас-
считывается по формуле:

Общая плотность снега (кг м−3) рассчитыва- 
ется как

Высота снежного покрова (м) рассчитывается как
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Теплопроводность TCsnow(x,y), теплоё�мкость 
HCsnow(x,y) и температуропроводность TDsnow(x,y) снега 
рассчитывается по формулам (Yen, 1962, 1981):

где ρw — плотность воды (1000 кг м−3).
Концентрация органического вещества почвы 

OMconc(x,y,z) рассчитывается как отношение массы ор-
ганического вещества mOF(x,y,z) к суммарной�  массе 
почвы в ячей� ке:

Плотность тве�рдои� фазы слоя почвы в ячеи�ке 
рассчитывается как 

где 1.35 и 2.65 (г см−3) — значения плотности ор-
ганического вещества и минеральных частиц по-
чвы, соответственно. Влажность устой� чивого за-
вядания, WP и наименьшая полевая влагоё�мкость 
FC в ячей� ке (x,y,z) рассчитываются по уравнениям, 
предложенным В. Балландом с соавторами (Balland 
et al., 2008), и пересчитанным нами в объё�мные 
единицы влажности (м3 м−3):

где Sand — содержание песка (частиц размером > 
0.05 мм), Clay — глины (< 0.002 мм), в массовых до-
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лях (кг кг−1), SC — полная влагоё�мкость (общая по-
розность), м3 м−3:

Соответствующие значения запасов влаги 
в слое Δz, соответственно, равны

Насыщенная гидравлическая проводимость 
HCsat(z) вычисляется по (Campbell, 1985):

Ненасыщенная гидравлическая проводимость 
HCx,y,z вычисляется по (Campbell, 1974):

где θx,y,z — влажность почвы (м3 м−3), φ и b — ко-
эффициенты, вычисляемые согласно (Cosby et al., 
1984):

Поскольку ненасыщенная гидравлическая 
проводимость в разных ячей� ках почвенного про-
филя может быть неоднородной�  и изменяется не-
линей� но, для расчё�та переноса влаги используется 
среднее логарифмическое ненасыщенных гидрав-
лических проводимостей�  соседних ячеек:
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где HCi и HCj — ненасыщенные гидравлические 
проводимости соседних ячеек. Вычисление запа-
сов воды в каждом слое почвы происходит после-
довательно сверху вниз на каждом шаге подмоде-
ли. Количество воды, протекающей�  в нижележа-
щий�  слой�  почвы, рассчитывается по формуле:

где Dr считается равным 1 при хорошей�  и 0 — при 
плохой�  дренированности.

Запас влаги в слое почвы рассчитывается по 
формуле:

Потенциальные потоки воды в каждом из че-
тырё�х направлений�  в горизонтальной�  плоскости 
(вперё�д, назад, вправо и влево, 〖HC〗_T^*,HC_B^*,HC_ 
зависят от гидравлического градиента, равного 
синусу угла уклона, и вычисляются как
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где Hrel — относительная высота ячей� ки, обу-
словленная микрорельефом (м), l — горизон-
тальный�  размер ячей� ки (м), пространство за-
вё�рнуто на тор.

Суммы положительных (HC+) и отрицатель-
ных (HC−) потоков рассчитываются для каждой�  
ячей� ки (x,y,z):

Веса положительных (исходящих) и отри-
цательных (входящих) потоков в ячей� ке рас-
считываются независимо:

где d соответствует направлению каждого из 
четырё�х потоков. Лимитирование положитель-
ных потоков определяется разностью запаса 
воды в ячей� ке и полевой�  влагоё�мкости:
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Лимитирование отрицательных потоков опре-
деляется разностью полной�  влагоё�мкости и запаса 
воды в ячей� ке:

Результирующие потоки (PCR, PCL, PCT, PCB) рас-
считываются как наименьшее между положитель-
ными и комплементарными им отрицательными 
потоками, взятыми по модулю:

где sgn(HCdЄ(R,L,T,B)) — индикатор знака потока 
HCdЄ(R,L,T,B) (равен +1, если поток положительный�  
и −1, если отрицательный� ). Запас воды в ячей� ке 
после латерального переноса (W_(x,y, рассчитыва-
ется как разность запаса воды в ячей� ке и потоков 
в четырё�х направлениях:

Объё�мная влажность слоя почвы в ячей� ке вы-
числяется как

Температура почвы (Ts) влияет на большин-
ство почвенных процессов, а также на рост расте-
ний� . Вместе с химическими и физическими харак-
теристиками органического вещества почвы, тем-
пература почвы является одной�  из основных пере-
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менных, контролирующих биологическую 
активность почвы (например, Lundegårdh, 
1927; Kätterer et al., 1998; Frank et al., 2002). 
Следовательно, пространственно-детали-
зированный�  прогноз динамики темпера-
туры почвы необходим для применения 
других подмоделей� , таких как подмодель 
динамики органического вещества почвы 
(ОрВП). К сожалению, пространственно-
детализированные данные о температу-
ре почвы доступны редко (Schaetzl et al., 
2005), и их приходится оценивать на осно-
ве другой�  информации, обычно стандарт-
ных метеорологических данных.

Большинство моделей�  Ts основаны на 
теориях теплообмена в почве и баланса 
энергии на её�  поверхности (Nobel, Geller, 
1987; Rankinen et al., 2004; Chalhoub et al., 
2017). Теоретическое моделирование ба-
ланса энергии обычно включает солнеч-
ное излучение (поглощё�нное и отражё�н-
ное), инфракрасное излучение (входящее 
и исходящее), энергию турбулентного по-
тока (скрытое и явное тепло) и поток теп-
ла через поверхность в нижележащие слои 
почвы (Mihalakakou et al., 1997; Chalhoub et 
al., 2017). Для модели, основанной�  на ба-
лансе энергии, обычно требуются более 
подробные параметры приповерхностных 
слоё�в и почвы, такие как величины тур-
булентного потока, чтобы сделать модель 
надё�жной�  и точной� ; однако определение 
величин турбулентного потока — не-
тривиальная задача (Dhungel et al., 2021; 
Kutikoff et al., 2021). В связи с этим были 
разработаны более простые эмпириче-

ские модели с меньшим количеством ди-
намических параметров для моделирова-
ния Ts (Zheng et al., 1993; Kang et al., 2000; 
Plauborg, 2002; Liang, Uchida, 2014; Badache 
et al., 2016). Однако эти эмпирические мо-
дели могут привести к относительно боль-
шим ошибкам, превышающим 2 °C, из-за 
отсутствия детального учё�та физических 
процессов в почве и атмосфере (Badí �a et 
al., 2017). В связи с этим, оптимальным 
подходом к созданию надё�жной�  и легко 
параметризуемой�  модели для простран-
ственно-детализированной�  оценки темпе-
ратуры почвы в неоднородных условиях 
представляется объединение принципов 
физики теплопередачи с эмпирическими 
моделями, описывающими влияние рас-
тительности на Ts.

В нашей�  подмодели для расчё�та тем-
пературы почвы используется одномерное 
уравнение теплопроводности (в предпо-
ложении, что горизонтальные градиенты 
температуры, а следовательно, и потоки 
тепла в почве, значительно меньше вер-
тикальных) с простыми параметризация-
ми теплофизических свой� ств. В качестве 
граничных условий�  на верхней�  границе 
принимается температура поверхности, 
вычисляемая через температуру воздуха 
и затенение пологом. На нижней�  грани-
це — постоянная температура (для чего 
глубина слоя расчё�та температуры прини-
мается равной�  12.8 м). Уравнение аппрок-
симировано неявной�  конечно-разностной�  
схемой�  и решается методом прогонки (Па-
танкар, 1984).
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Температуропроводность в каждой�  ячей� ке 
(Kx,y,z, м2 с−1) вычисляется по функции, предложен-
ной�  Т. А. Архангельской�  (2012):

где K0 — температуропроводность сухой�  почвы; 
θ0 — объё�мная влажность, при которой�  достигается 
максимум температуропроводности; K0 + a — мак-
симальная температуропроводность при θ = θ0; b — 
параметр, характеризующий�  ширину пика кривой�  
и определяющий� ся диапазоном влажности, в кото-
ром происходит активный�  термоперенос почвен-
ной�  влаги. Указанные параметры для органомине-
ральных горизонтов могут быть выражены через 
плотность почвы и содержание в ней�  органическо-
го углерода (Лукьященко, Архангельская, 2018):

где С — концентрация углерода (%). Соответству-
ющие параметры для органогенного горизонта 
почвы были приняты константами в соответствии 
с работой�  Т. А. Архангельской�  и А. А. Гвоздковой�  
(Arkhangelskaya, Gvozdkova, 2019). Расчё�т темпера-
туропроводности снега описан выше.



ВОПРОСЫ ЛЕСНОЙ НАУКИ, 2022, Т. 5. № 3. Статья № 112

В. Н. Шанин, П. В. Фролов, И. В. Припутина, О. Г. Чертов, 
С. С. Быховец, Е. В. Зубкова, А. М. Портнов, Г. Г. Фролова, 
М. Н. Стаменов, П. Я. Грабарник

72

ОРИГИНАЛЬНЫЕ 
ИССЛЕДОВАНИЯ

Динамика пулов органического 
вещества почвы

В систему моделей�  интегрирована 
подмодель динамики органического веще-
ства почв Romul_Hum (Chertov et al., 2017a, 
2017b; Komarov et al., 2017a). Это новая 
версия почвенной�  модели ROMUL, кото-
рая подробно описана ранее (Chertov et al., 
2001; Моделирование динамики …, 2007). 
Основное отличие модели Romul_Hum от 
исходной�  модели ROMUL заключается 
в новой�  процедуре расчё�та динамики азо-
та. В ROMUL, как и в большинстве других 
моделей� , динамика азота была строго при-
вязана к путям трансформации углерода 
почвенного органического вещества (ОВ), 
а для расчё�та пулов азота использовались 
эмпирические поправочные коэффициен-
ты к скоростям трансформации углеро-
да. В модели Romul_Hum дополнительно 
реализованы процедуры, описывающие 
трансформацию С и N в пищевых сетях по-
чвенной�  микро-, мезофауны и дождевых 
червей� . Побочными продуктами жизне-
деятельности почвенной�  фауны, помимо 
выдыхаемого С-СО2, являются органиче-
ское вещество экскрементов, копролитов 
и мортмассы и минеральный�  азот (преи-
мущественно аммоний� ) жидких экскретов, 
что позволило более детально рассчиты-
вать в Romul_Hum продукцию минераль-
ного азота почвы.

Структура модели Romul_Hum отража-
ет функциональную активность трё�х сооб-

ществ почвенных организмов-деструкто-
ров. ОВ представлено в модели каскадом 
фракций� , которые в целом соответствуют 
органогенным подгоризонтам почвы (L — 
свежий�  поверхностный�  опад; F — частично 
разложивший� ся ферментированный�  опад; 
H — гумифицированный�  горизонт лесной�  
подстилки) и гумусово-аккумулятивному 
горизонту минеральной�  почвы Ah/Ahe. 
Скорость минерализации в каждом пуле 
была определена экспериментально и за-
висит от химических свой� ств органическо-
го вещества, влажности и температуры по-
чвы (Моделирование динамики …, 2007).

Динамика пулов углерода и азота 
в каждой�  ячей� ке описывается следующей�  
системой�  уравнений� :

где L_(C — запас углерода в когорте k пула 
L на шаге i, C_fall — углерод, поступающий�  
в когорту k с опадом, dC_L — поток углеро-
да из когорты k пула L в пул F, L_Cmi  — по-
ток С-CO2 из когорты k пула L.

где L_(N( — запас азота в когорте k пула 
L на шаге i, N_fak — азот, поступающий�  
с опадом, dN_L — поток азота из когор-
ты k пула L в пул F, L_Nmi — поток ми-
нерализованного азота из когорты k  
пула L.
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где F_(C( — запас углерода в когорте p (органо-
генном и органоминеральном горизонтах) пула F 
на шаге i, F_Cm — поток С-CO2 из когорты p пула F,  
dC_FLu — поток углерода, потребляемого дожде-
выми червями из надземной�  когорты F; ab, be — 
здесь и далее: индексы, показывающие, относится 
данный�  пул/поток к наземному или подземному.

где F_(N — запас азота в когорте p (органогенном 
и органоминеральном горизонтах) пула F на шаге i, 
F_Nm — поток минерализованного азота из когор-
ты p пула F, dN_FLu — поток азота, потребляемого 
дождевыми червями из надземной�  когорты F.

где ab    — запас углерода в пуле H органо-
генного горизонта на шаге i, H_Cm  — поток 
С-CO2 из пула H органогенного горизонта, 
dCHH — поток углерода из пула H органо-
генного горизонта в органоминеральный� .

где N_(C( — запас азота в пуле H органо-
генного горизонта на шаге i, N_Cmi — по-
ток минерализованного азота из пула H 

органогенного горизонта, dNHH — поток 
азота из пула H органогенного горизонта 
в органоминеральный� .

где H_(C(i — запас углерода в пуле H ор-
ганоминерального горизонта на шаге i,  
H_Cmi — поток С-CO2 из пула H органоми-
нерального горизонта, dCCoprH — поток 
углерода из копролитов дождевых червей�  
в пул H органоминерального горизонта.

где H_(N(i — запас азота в пуле H орга-
номинерального горизонта на шаге i,  
H_Nmi — поток минерализованного азота 

из пула H органоминерального горизонта, 
dNcoprH — поток азота из копролитов до-
ждевых червей�  в пул H органоминераль-
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ного горизонта, dNLumbH — поток азота из 
мортмассы дождевых червей�  в пул H орга-
номинерального горизонта.

где LumbC(i) и LumbN(i) — углерод и азот био-
массы дождевых червей� , dCmass и dNmass — 
прирост углерода и азота биомассы дожде-
вых червей� , dCdm и dNdm — углерод и азот 
мортмассы дождевых червей� .

Минерализация и гумификация пула L 
описывается следующим образом:

где k_Lm — коэффициент минерализации 
ОВ когорты k пула L.

где aNmin[L] и bNmin[L] — эмпирические коэф-
фициенты, характеризующие соотноше-
ние и активность бактериальной�  и гриб-
ной�  компоненты микробного сообщества; 
L_CN — отношение C : N когорты k пула L.

где k_L — коэффициент гумификации ОВ 
когорты k пула L.

Минерализация и гумификация пула F 
описывается следующим образом:

где k_Fmi — коэффициент минерализации 
ОВ когорты p пула F.

где aNmin[F] и bNmin[F] — эмпирические коэф-
фициенты, характеризующие соотноше-
ние и активность бактериальной�  и гриб-
ной�  компоненты микробного сообщества; 
F_C — отношение C : N когорты p пула F.

где k_FH — коэффициент гумификации ОВ 
когорты p пула F.

Потоки углерода и азота, потребля-
емые дождевыми червями из пула F, рас-
считываются как

где kFLumb — коэффициент пищевой�  актив-
ности дождевых червей� .

Минерализация и гумификация пула H 
описывается следующим образом:

где k_Hmi — коэффициент минерализации 
ОВ когорты p пула H.
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где         aNm   и   min[F]                  — эмпирические 
коэффициенты, характеризующие соот-
ношение и активность бактериальной�  
и грибной�  компоненты микробного со-
общества, k_Him — коэффициент иммо-
билизации азота из пула H (равен 1.0 для 
органогенного горизонта и 0.7 для органо-
минерального).

где kHH — коэффициент гумификации ОВ 
пула H органогенного горизонта.

Жизнедеятельность дождевых червей�  
описывается следующей�  системой�  уравнений� :

где dCass — ассимилированная часть потре-
блё�нного дождевыми червями углерода, 
который�  вычисляется по уравнению

где kass — коэффициент ассимиляции.

где LumbCN — отношение C : N биомассы до-
ждевых червей�  (принято равным 4).

Возвращё�нная в почву с копролитами 
часть потреблё�нного червями углерода 
вычисляется по уравнению

и, соответственно, часть потреблё�нного 
червями азота — по уравнению:

Масса С-CO2, высвободившаяся в ре-
зультате минерализации копролитов до-
ждевых червей� , вычисляется как

где kcoprMin — коэффициент минерализации 
копролитов. Азот при минерализации ко-
пролитов вычисляется по уравнению

где kNfix — коэффициент азотфиксации, 
принятый�  равным 1.014 × 10−6 (Komarov et 
al., 2017a).

Количества углерода и азота, посту-
пающих из копролитов дождевых червей�  
в пул H, вычисляются по уравнениям:

Содержание углерода и азота в морт-
массе дождевых червей�  вычисляются как

Количество азота поступающих из 
мортмассы червей�  в пул H органомине-
рального горизонта, вычисляется как
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где kimmob — коэффициент иммобилизации 
азота.

С-CO2 дыхания дождевых червей�  вы-
числяется как

Суммарная эмиссия С-CO2 за счё�т жиз-
недеятельности дождевых червей�  рассчи-
тывается как

Суммарное выделение азота в мине-
ральных формах, происходящее в резуль-

тате жизнедеятельности дождевых чер-
вей� , рассчитывается как

Численные значения коэффициен-
тов и поправок в уравнениях заимство-
ваны из описания модели Romul_Hum 
(Komarov et al., 2017a; Chertov et al. 2017a, 
2017b) или скомпилированы по другим 
источникам (Моделирование динамики …,  
2007).

Коэффициент минерализации пула L 
органогенных горизонтов вычисляется 
как

где N_conc — концентрация азота в когорте 
опада k; clim_Lmi — (здесь и далее) поправка на 

температуру и влажность почвы, corrpH — по-
правка на pH почвы, которая вычисляется как

где pH — величина pH почвы.
Коэффициент минерализации пула L органо-

минеральных горизонтов вычисляется как

где Ashk[be] — зольность органического вещества 
в когорте опада k.

Коэффициент гумификации пула L органоген-
ных горизонтов рассчитывается по уравнению
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Коэффициент гумификации пула L органоми-
неральных горизонтов вычисляется как

Коэффициент пищевой�  активности дождевых 
червей�  рассчитывается по уравнению

Коэффициент ассимиляции пищи дождевыми 
червями рассчитывается как

Коэффициент минерализации свежих копро-
литов дождевых червей�  вычисляется по уравнению

Коэффициенты минерализации пулов F орга-
ногенных и органоминеральных горизонтов рас-
считываются по уравнениям:

Коэффициенты гумификации пулов F органо-
генных и органоминеральных горизонтов рассчи-
тываются по уравнению
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Коэффициенты минерализации пулов H орга-
ногенных и органоминеральных горизонтов рас-
считываются по уравнениям:

где Clay — доля илистои� фракции. Коэффициент 
гумификации пула H органогенного горизонта 
вычисляется как

Для расчё�та поправок коэффициентов на влаж-
ность почвы используется значение влажности по-
чвы, нормированное на полевую влагоё�мкость:

где θp — объё�мная влажность горизонтов p, FCp — 
полевая влагоё�мкость горизонта p.

Поправка на влажность почвы для расчё�-
та коэффициента минерализации пулов L, F, H  
(M_Lm, M_Fmi и M_Hmi соответственно) и коэффи-
циента гумификации пула L (M_L) вычисляется как

Для расчё�та поправки коэффициента гумифи-
кации пула F используется следующее уравнение:

Поправка на влажность почвы коэффициента 
активности дождевых червей�  рассчитывается как
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Поправка на температуру почвы для расчё�та 
коэффициента минерализации пула L вычисляет-
ся по уравнению

Поправка на температуру почвы для расчё�та 
коэффициента гумификации пула L вычисляется 
как

Поправка на температуру почвы для расчё�та 
коэффициента минерализации пула F вычисляет-
ся по уравнению

Поправка на температуру почвы для расчё�та 
коэффициента гумификации пула F вычисляется 
по уравнению

Поправка на температуру почвы для расчё�та 
коэффициента минерализации пула H вычисляет-
ся по уравнению
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Поправка на температуру почвы для расчё�та 
коэффициента активности дождевых червей�  рас-
считывается как

Результирующие климатические по-
правки, используемые при расчё�те коэф-
фициентов, вычисляются как произведе-
ние поправок на температуру и на влаж-
ность почвы.

Разложение крупных древесных 
остатков (КДО) в текущей�  версии системы 
моделей�  описывается с помощью тех же 
процедур, что и разложение недревесных 
фракций�  опада.

Блок имитации рубок

Данный�  блок позволяет имитировать 
различные виды рубок на основании за-
данных внешних параметров, к основ-
ным из которых относятся интенсивность 
рубок (изъятие древесины и остальных 
фракций�  фитомассы) и способы отведения 
деревьев в рубку. Интенсивность изъятия 
может определяться либо долей�  от значе-
ния контрольного показателя (сумма пло-
щадей�  сечений� , м2 га−1, или густота древо-

стоя, шт. га−1) до рубки, либо целевым зна-
чением контрольного показателя, которое 
должно быть достигнуто после проведе-
ния рубки. Способ отведения деревьев 
в рубку основан на их сортировке по диа-
метру ствола на уровне груди: в зависимо-
сти от параметра, отведение в рубку будет 
производиться либо по убыванию данно-
го показателя (т. е. вырублены будут наи-
более крупные деревья), либо по возрас-
танию (первыми в рубку будут отведены 
тонкомерные деревья), либо в рубку будут 
случай� ным образом отобраны деревья из 
всех ступеней�  толщины. Дополнительно 
можно задать долю наиболее крупных де-
ревьев, которые не будут отведены в руб-
ку, и пороговое значение диаметра ствола 
на уровне груди, ниже которого деревья 
не будут отводиться в рубку, даже если 
не достигнута требуемая интенсивность 
изъятия. Расширенные алгоритмы отвода 
деревьев в рубку предусматривают опти-
мизацию прореживания древостоев та-
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ким образом, чтобы снизить конкуренцию 
между деревьями за ресурсы. Для оценки 
интенсивности конкуренции использует-
ся индекс отношения размеров к рассто-
янию, показавший�  хорошие результаты 
при минимальной�  ресурсоё�мкости вы-
числений�  (Shanin et al., 2021a). Параметры 
процедуры позволяют указать порядок, 
в котором деревья разных видов будут от-
водиться в рубку, а также заблокировать 
отведение в рубку деревьев определё�нных 
видов. Также предусмотрена возможность 
имитации оставления на участке пору-
бочных остатков, которые далее прибав-
ляются к количеству растительного опа-
да и передаются в подмодель динамики 
органического вещества почвы. Подсадка 
деревьев в существующий�  древостой�  ими-
тируется той�  же процедурой� , что и началь-
ное размещение, но с учё�том уже занятых 
деревьями ячеек.

Перспективные направления 
совершенствования системы моделей

Цель любой�  модели заключается в том, 
чтобы обеспечить максимально точное 
воспроизведение основных экосистемных 
процессов при минимизации количества 
необходимых входных параметров (избе-
гая в первую очередь необходимости ис-
пользования трудно определяемых объ-
ект-специфичных параметров). На наш 
взгляд, некоторые улучшения могут быть 
внесены в систему моделей� .

В первую очередь необходим блок 
имитации естественного возобновления. 

В имитационных экспериментах с теку-
щей�  версией�  системы моделей�  мы ис-
пользовали для этого процедуру, анало-
гичную процедуре имитации начального 
размещения деревьев с использованием 
экспертной�  оценки густоты и видового со-
става естественного возобновления. Ранее 
(Juutinen et al., 2018; Shanin et al., 2021b) 
нами использовались эмпирические моде-
ли возобновления (Pukkala et al., 2012). Од-
нако оценка параметров данных моделей�  
была проведена на основе ограниченного 
набора экспериментальных данных, что 
не гарантирует их точности в других эко-
лого-географических условиях. Решением 
может разработка процессной�  модели воз-
обновления, которая учитывает семенную 
продуктивность деревьев в зависимости 
от условий�  местообитания, распростра-
нение семян по имитируемой�  площадке 
(в т. ч. возможность заноса семян видов, не 
представленных на имитируемой�  площад-
ке в данный�  момент) и вероятность успеш-
ного приживания и выживания подроста 
в зависимости от локальных условий�  (ос-
вещё�нность под пологом, влажность, на-
личие растений�  ТКЯ). Также данная под-
модель должна включать возможность 
имитации вегетативного размножения, 
используя данные о распространении кор-
невых систем и интенсивности образова-
ния корневых отпрысков.

Как подмодель возобновления, так 
и процедура имитации начального разме-
щения деревьев могут быть усовершен-
ствованы за счё�т включения более слож-
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ных процедур, учитывающих кластериза-
цию в пространстве деревьев одного или 
разных видов (Pommerening, Grabarnik, 
2019). Для расширения спектра возмож-
ных имитационных сценариев необходимо 
включение в систему моделей�  процедур, 
имитирующих разные виды нарушений� : 
пожары, ветровалы, воздей� ствие фитопа-
тогенов и загрязнения. Уже имеющаяся 
процедура имитации рубок может быть 
улучшена за счё�т внедрения оптимизаци-
онных процедур (Tahvonen, Rämö, 2016), 
позволяющих автоматически подобрать 
параметры рубки для максимизации це-
левого показателя, в качестве которого 
может выступать максимальный�  доход, 
накопление углерода и т. д. Кроме того, оп-
тимизационный�  алгоритм отведения де-
ревьев в рубку может использовать вместо 
упрощё�нного индекса конкуренции вы-
ходные данные подмоделей�  конкуренции 
(т. е. количество полученных каждым де-
ревом ресурсов) для расчё�та оптимально-
го прореживания древостоя. В подмодели 
конкуренции необходимо предусмотреть 
возможность имитации конкуренции за 
другие (кроме азота) элементы почвенно-
го питания и воду.

В текущей�  версии системы моделей�  
используется статичный�  подход к генера-
ции микрорельефа, выполняемый�  только 
на этапе инициализации. Необходим пе-
реход к динамической�  подмодели, двумя 
основными направлениями развития ко-
торой�  будут имитация изменений�  микро-
рельефа с течением времени и влияние 

микрорельефа на возобновление деревьев 
и растительности ТКЯ. Текущая версия 
подмодели распределения опада не учи-
тывает неоднородность распределения 
биомассы внутри крон, а также влияние 
пространственной�  структуры древесного 
яруса и микрорельефа на распределение 
опада, следовательно, необходимо уточне-
ние данных процедур.

Опыт, полученный�  при моделирова-
нии динамики древостоев на осушенных 
торфяниках (Shanin et al., 2021b), показал 
важность учё�та уровня грунтовых вод и их 
влияния на продуктивность древесного 
яруса и успешность возобновления дере-
вьев. Также необходимо внести изменения 
в подмодель динамики органического ве-
щества почвы для имитации разложения 
части внутрипочвенного опада в анаэроб-
ных условиях.

В подмодели органического вещества 
почвы рассматривается динамика лабиль-
ных и стабильных пулов углерода, при этом 
углерод, находящий� ся в «сверхстабильном» 
состоянии, например органическое веще-
ство глубоких почвенных горизонтов и пи-
рогенный�  углерод (Lehmann, Kleber, 2015), 
в подмодели не учитывается, что может при-
водить к более выраженным, по сравнению 
с фактически наблюдаемыми, колебаниям 
в запасах ОрВП при смене растительных 
формаций�  (Luyssaert et al., 2008). Как след-
ствие, необходимым дополнением в раз-
витии подмодели, особенно важным при 
долгосрочном прогнозировании, является 
включение в подмодель соответствующего 
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пула ОрВП. Ещё�  одним перспективным на-
правлением развития подмодели является 
включение в систему моделей�  циклов дру-
гих элементов (в первую очередь фосфора 
и кальция), используя уже существующие 
наработки (Хораськина и др., 2010; Komarov 
et al., 2012), а также моделирование динами-
ки соответствующих элементов в древостое 
и элементах ТКЯ. Для более полного учё�та 
взаимосвязей�  между разными компонен-
тами лесных экосистем также предполага-
ется включение в систему моделей�  блоков 
имитации ризосферного прай� минг-эффекта 
(Припутина и др., 2021; Chertov et al., 2022) 
и микоризы. Очевидно также, что необхо-
дима отдельная подмодель, учитывающая 
связь между размерами КДО и скоростью их 
разложения, а также особенности конкрет-
ных фракций�  КДО (сухостой� , валё�ж) (Didion 
et al., 2014; Shorohova, Kapitsa, 2014). 

На данный�  момент видоспецифичные па-
раметры были оценены только для 12 основ-
ных видов: Pinus sylvestris, Picea abies, Larix 
sibirica, Abies sibirica, Betula pendula / Betula 
pubescens (параметры для обоих видов при-
няты идентичными), Populus tremula, Quer-
cus robur, Tilia cordata, Fagus sylvatica, Acer 
platanoides, Ulmus glabra, Fraxinus excelsior. 
Соответственно, ещё�  одним направлением 
работ является продолжение параметриза-
ции системы моделей�  (включая как оцен-
ку параметров для других видов деревьев, 
так и уточнение значений�  уже имеющихся 
параметров) для более точного моделиро-
вания динамики смешанных древостоев.

ИМИТАЦИОННЫЕ ЭКСПЕРИМЕНТЫ
ИМИТАЦИОННЫЕ СЦЕНАРИИ

Для проверки корректности работы 
системы моделей�  был сконструирован на-
бор сценариев, имитирующих древостои 
с различным видовым составом, различ-
ной�  пространственной�  структурой�  и на 
разных стадиях развития. Имитационные 
эксперименты проводились на виртуаль-
ной�  площадке размером 100 × 100 м, раз-
делё�нной�  на ячей� ки размером 0.5 × 0.5 м. 
Параметры имитационных сценариев при-
ведены в таблице 6, стр. 84. Почвенно-кли-
матические условия были приняты соот-
ветствующими ТЛУ С3 (Желдак, Атрохин, 
2002) для подзоны хвой� но-широколи-
ственных лесов.

Результаты имитационных экспери-
ментов анализировались по набору кон-
трольных переменных, включая: (а) пере-
хват ФАР на уровне отдельных деревьев 
(МДж на 1 кг абсолютно сухой�  биомассы 
листвы); (б) распределение подпологовой�  
ФАР на уровне отдельных ячеек (в долях 
от надпологовой�  ФАР); (в) потребление 
азота в доступных для растений�  формах 
на уровне отдельных деревьев (в г на 
1 кг абсолютно сухой�  биомассы тонких 
корней� ); (г) перекрывание корневых си-
стем деревьев на уровне отдельных яче-
ек; (д) чистая первичная продукция дре-
востоев за вегетационный�  сезон, кг га−1; 
(е) неоднородность пространственного 
распределения гидротермических харак-
теристик почв. При анализе продуктив-
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Таблица 6. Начальные параметры имитационных сценариев

Код Формула 
древостоя

Густота 
древостоя, 
шт. га−1

Средняя 
высота, м

Средний�  
диаметр ствола 
на уровне 
груди, см

Возраст, 
лет

Тип 
размещения 
деревьев 
в пространстве

1. P_Yr 10С 4400 4.5 ± 0.2 6.0 ± 0.3 10 ПС
2. B_Yr 10Б 4400 4.5 ± 0.2 6.0 ± 0.3 10 ПС
3. P5B5_Yr 5С5Б 4400 4.5 ± 0.2 6.0 ± 0.3 10 ПС
4. P7B3_Yr 7С3Б 4400 4.5 ± 0.2 6.0 ± 0.3 10 ПС
5. P3B7_Yr 7Б3С 4400 4.5 ± 0.2 6.0 ± 0.3 10 ПС
6. P_Yc 10С 4400 4.5 ± 0.2 6.0 ± 0.3 10 К
7. B_Yc 10Б 4400 4.5 ± 0.2 6.0 ± 0.3 10 К
8. PB_Yc 5С5Б 4400 4.5 ± 0.2 6.0 ± 0.3 10 К
9. P_Yg 10С 4400 4.5 ± 0.2 6.0 ± 0.3 10 Р
10. B_Yg 10Б 4400 4.5 ± 0.2 6.0 ± 0.3 10 Р
11. PB_Yg 5С5Б 4400 4.5 ± 0.2 6.0 ± 0.3 10 Р
12. P_Mr 10С 400 27.7 ± 1.2 33.4 ± 2.3 100 ПСР
13. S_Mr 10Е 400 27.7 ± 1.2 33.4 ± 2.3 100 ПСР
14. B_Mr 10Б 400 27.7 ± 1.2 33.4 ± 2.3 100 ПСР
15. PS_Mr 5С5Е 400 27.7 ± 1.2 33.4 ± 2.3 100 ПСР
16. PB_Mr 5Е5Б 400 27.7 ± 1.2 33.4 ± 2.3 100 ПСР
17. L_Mr 2Д2Лп2Кл2В2Я 400 27.7 ± 1.2 33.4 ± 2.3 100 ПСР

18. PS_Tr
I: 10С 400 27.7 ± 1.2 33.4 ± 2.3 100 ПСР
II: 10Е 1000 5.0 ± 0.5 10.0 ± 1.0 30 ПС

19. BL_Tr
I: 10Б 400 27.7 ± 1.2 33.4 ± 2.3 80 ПСР
II: 2Д2Лп2Кл2В2Я 1000 5.0 ± 0.5 10.0 ± 1.0 30 ПС

20. PSL_Tr
I: 4С4Е2Б 300 27.8 ± 2.9 40.7 ± 9.5 100 ПСР
II: 5Е4Лп1Д 700 12.3 ± 6.6 13.8 ± 2.8 30 К

21. L_Tr
I: 2Д2Лп2Кл2В2Б 300 28.0 ± 2.9 41.0 ± 9.6 50–150* ПСР
II: 4В3Лп3Кл 400 10.4 ± 1.3 15.1 ± 2.1 30 ПС

22. S_Ur 10Е 700 2.0–33.0* 2.4–55.8* 10–200* ПС

Примечание: «I», «II» — показатели отдельно по ярусам древостоя. Для средней�  высоты и среднего 
диаметра ствола на уровне груди указаны среднее ± стандартное отклонение. Тип размещения деревьев 
в пространстве: «ПС» — псевдослучай� ное, «ПСР» — псевдослучай� ное с пороговым расстоянием (приоритет 
густоты древостоя); «К» — кластеризованное; «Р» — по регулярной�  схеме (4.5 м между рядами, 0.5 м между 

сеянцами в ряду). * — указан диапазон величины.
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ности древостоев одинаковой�  структуры, 
но с различным видовым составом также 
анализировался эффект «дополнительной�  
продуктивности» (Loreau, 1998), основан-
ный�  на расчё�те отношения прогнозиру-
емой�  продуктивности смешанного дре-
востоя к его теоретической�  ожидаемой�  
продуктивности. Последняя определяется 
как средневзвешенное значение величин 
прогнозируемой�  продуктивности соответ-
ствующих одновидовых древостоев, где 
мерой�  веса выступают доли видов в анали-
зируемом смешанном древостое (Pretzsch 
et al., 2013). Таким образом, значения до-
полнительной�  продуктивности, превы-
шающие 1, показывают влияние эффекта 
«разделения ниш» на рост продуктивно-
сти смешанных древостоев, по сравнению 
с одновидовыми. При анализе простран-
ственной�  неоднородности гидротермиче-
ских характеристик почв использовались 
данные метеорологической�  станции Ко-
ломна за 1976 год. Были выбраны 2 дня 
в весенний�  и летний�  периоды, для кото-
рых наиболее ярко проявляется влияние 
пространственной�  неоднородности на ги-
дротермический�  режим. В 100-й�  день года 
(09.04.1976 г.) снежный�  покров на откры-
том месте и под лиственными древосто-
ями уже сошё�л, под хвой� ными — ещё�  нет. 
Вегетация лиственных деревьев и рас-
тений�  живого напочвенного покрова ещё�  
не началась. Среднесуточная температура 
воздуха составляет +4.5 °C. В 210-й�  день 
(27.06.1976 г.) среднесуточная температу-
ра воздуха составляет 20.0 °C, суточное ко-

личество осадков — 10 мм. Предшествую-
щая неделя была тё�плой�  (среднесуточные 
температуры составляли 17.1–20.6 °C) 
и практически без осадков. Однако ранее 
в течение двух дней�  выпало 32 мм осадков, 
но за неделю тё�плой�  и сухой�  погоды это 
количество воды должно было в значи-
тельной�  степени быть израсходованным 
на эвапотранспирацию.

Исходная метеорологическая инфор-
мация, требуемая для подмодели гидро-
термического режима почвы (температу-
ра воздуха, атмосферные осадки и харак-
теристики влажности воздуха (недостаток 
насыщения и относительная влажность 
суточного разрешения), была получена 
из массивов данных, подготовленных во 
Всероссий� ском НИИ гидрометеорологи-
ческой�  информации — Мировом центре 
данных (ВНИИ ГМИ — МЦД) Росгидромета 
и доступных на сай� те http://meteo.ru/data. 
Для характеристики климатических усло-
вий�  использовались данные метеорологи-
ческой�  станции Коломна. В качестве базо-
вого периода для оценки статистических 
характеристик современного климата был 
выбран 30 летний�  период 1981–2010 гг. 
Далее были сгенерированы стационарные 
климатические сценарии посредством 
выборки в случай� ном порядке данных за 
полные годы (с целью сохранения как вну-
тригодичной�  автокорреляции параметров, 
так и корреляции между параметрами) 
до достижения 70 летней�  продолжитель-
ности (с суточным шагом). Полученные 
сценарии были проверены на отсутствие 



ВОПРОСЫ ЛЕСНОЙ НАУКИ, 2022, Т. 5. № 3. Статья № 112

В. Н. Шанин, П. В. Фролов, И. В. Припутина, О. Г. Чертов, 
С. С. Быховец, Е. В. Зубкова, А. М. Портнов, Г. Г. Фролова, 
М. Н. Стаменов, П. Я. Грабарник

86

ОРИГИНАЛЬНЫЕ 
ИССЛЕДОВАНИЯ

трендов как путё�м визуального контроля 
диаграмм показателей� , так и с помощью 
аппроксимации показателей�  линей� ной�  
функции (проверялось отсутствие значи-
мых различий�  коэффициента наклона ли-
ней� ной�  функции от 0). Начальные запасы 
ОВ и азота в органическом и органомине-
ральном горизонтах почв в имитационных 
экспериментах были одинаковыми для 
всех ячеек имитируемого лесного участка; 
оценки запасов выполнены по данным по-
левых исследований�  почв авторами в ПТЗ. 
Пространственная дифференциация по-
чвенных запасов ОВ и азота в имитаци-
онном эксперименте происходила за счё�т 
поступления в ячей� ки модельной�  решё�т-
ки разного количества видоспецифичных 
фракций�  растительного опада и зависи-
мости интенсивности его трансформации 
(минерализации) от гидротермических 
условий�  соответствующих почвенных го-
ризонтов. ТКЯ был представлен 5 вида-
ми: Calamagrostis arundinacea, Convallaria 
majalis, Pteridium aquilinum, Vaccinium 
myrtillus и Vaccinium vitis-idaea. Модели-
ровались 3 сценария развития древостоя. 
Первый�  сценарий�  — полидоминантный�  
древостой�  из Pinus sylvestris, Picea abies, 
Betula spp. и Populus tremula с псевдослу-
чай� ным расположением деревьев. На-
чальные запасы С и N в органическом го-
ризонте: C — 2.625 кг м−2, N — 0.054 кг м−2, 
в органоминеральных — 3.14 и 0.19 кг м−2, 
соответственно. Второй�  сценарий�  — со-
сново-берё�зовый�  древостой�  с расположе-
нием деревьев несколькими плотными 

кластерами. Начальные запасы С и N в по-
чве — аналогично предыдущему сцена-
рию. Третий�  сценарий�  — культуры Pinus 
sylvestris с расположением деревьев по 
регулярной�  квадратной�  решё�тке с шагом 
2 × 2 м. Предполагалось, что в результате 
формирования посадочных борозд орга-
ногенный�  горизонт почв сильно нарушен, 
а начальные запасы С и N соответствуют 
запасам в органоминеральной�  части про-
филя: C — 1.393 кг м−2, N — 0.103 кг м−2.

Помимо сценариев развития лесных 
экосистем без нарушений� , имитировалось 
влияние внешних факторов воздей� ствия: 
выборочных рубок с изъятием 30% наи-
более крупных деревьев (по сумме пло-
щадей�  сечений� ), изменений�  климата (по 
сценариям RCP 4.5, RCP 6.0 и RCP 8.5 из 5-го 
оценочного доклада МГЭИК (IPCC, 2013)) 
и 50% роста поступления соединений�  азо-
та с атмосферными осадками, по сравне-
нию с базовым уровнем (Jia et al., 2016).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Для компактного представления про-
странственно распределё�нных показате-
лей�  (на уровне отдельных деревьев или 
ячеек имитационной�  решё�тки) в единич-
ный�  момент времени используется вари-
ограмма, которая изображает распреде-
ления анализируемых показателей�  для 
нескольких имитационных сценариев 
с использованием кривых плотности ве-
роятности. Ширина каждой�  кривой�  соот-
ветствует приблизительной�  частоте точек 
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данных с соответствующим значением 
показателя на оси ординат. Горизонталь-
ные линии на вариограмме соответствуют 
медианным значениям соответствующих 
показателей� . Для представления динами-
ки пространственного распределения по-
казателей�  на уровне ячеек имитационной�  
решетки используется диаграмма, пред-
ставляющая собой�  вертикальную после-
довательность распределений�  плотности 
вероятности анализируемого показателя 
для различных шагов моделирования, вы-
ровненную по горизонтальному масштабу. 
Все представленные результаты следует 
рассматривать как предварительные, по-
скольку на данном этапе основной�  целью 
имитационных экспериментов являлось 
тестирование функциональных возмож-
ностей�  системы моделей�  по воспроизведе-
нию функциональных взаимосвязей�  меж-
ду разными компонентами лесных экоси-
стем с учё�том влияния пространственной�  
неоднородности на разных уровнях, а не 
демонстрация применения системы моде-
лей�  для решения конкретных практиче-
ских или исследовательских задач. В свя-
зи с этим временная динамика продемон-
стрирована только для тех показателей� , 
на которые влияние пространственной�  
неоднородности носит кумулятивный�  ха-
рактер.

Конкуренция за ресурсы 
и продукционные показатели 
древостоев

Анализ результатов имитационных 
экспериментов позволил выявить ряд 
аспектов в функционировании модели-
руемых лесных экосистем. Показано, что 
интенсивность корневой�  конкуренции 
в древостое в большей�  степени зависит от 
его видового состава и пространственной�  
структуры, чем от возраста, хотя наблюда-
ется некоторое увеличение интенсивно-
сти конкуренции за элементы почвенного 
питания в спелых древостоях, по сравне-
нию с молодняками (рис. 15, стр. 88). Од-
новременно, по мере увеличения возраста 
древостоя, в нё�м возрастает однородность 
в пространственном распределении плот-
ности конкуренции. Это объясняется тем, 
что кратность перекрытия корневых си-
стем значительно превышает кратность 
перекрытия проекций�  крон, что было по-
казано ранее (Санников, Санникова, 2014). 
Подобная плотность перекрытия корне-
вых систем связана, в первую очередь, 
с высокой�  дальностью горизонтального 
распространения корней�  относительно 
размеров кроны и, как следствие, с намно-
го более высокой�  площадью корневой�  си-
стемы дерева, по сравнению с площадью 
проекции его кроны.
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Различия в начальном расположе-
нии деревьев также оказывают влияние 
на характер корневой�  конкуренции. При 
псевдослучай� ном начальном расположе-
нии деревьев распределение перекрытий�  
зон питания близко к нормальному. При 
кластеризованном расположении дере-
вьев данное распределение бимодально, 
с одним пиком (в области высокой�  ин-
тенсивности конкуренции), соответству-
ющим группам деревьев с плотным рас-
положением, и вторым пиком в области 
промежутков между такими кластерами, 
где интенсивность конкуренции невысо-
ка. При расположении деревьев по регу-
лярной�  решё�тке наблюдается несколько 

пиков, связанных с более высокой�  плотно-
стью перекрытия зон питания в пределах 
рядов и менее высокой�  — в междурядьях. 
В спелых древостоях с одним ярусом плот-
ность пересечения зон питания ниже, чем 
в древостоях с более сложной�  структурой�  
древесного яруса (рис. 15).

Согласно модельным оценкам, потре-
бление азота деревьями снижается с уве-
личением их возраста: от порядка 0.010 кг 
азота на 1 кг биомассы тонких корней�  в год 
в молодняках до 0.002–0.005 — в спелых 
древостоях. Разновозрастные и смешан-
ные древостои демонстрируют более эф-
фективное потребление ресурсов (за счё�т 
более равномерного распределения био-

Рисунок 15. Распределение интенсивности корневой�  конкуренции (количество перекрытий�  зон питания на 1 м2 

имитационной�  решё�тки) в древостоях разного состава и пространственной�  структуры. Коды и характеристики 
сценариев приведены в таблице 6 (стр. 84). Горизонтальными линиями показаны медианные значения
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массы подземных органов), по сравнению 
с одновозрастными одновидовыми дре-
востоями. Пространственная структура 
не оказывает существенного влияния на 
медианное значение данного показателя, 
но влияет на характер его распределения 
(рис. 16). Пониженные значения потребле-
ния азота в разновозрастных древостоях, 
помимо заложенного в системе моделей�  
снижения эффективности потребления 
азота по мере старения деревьев, могут 
объясняться более сильным конкурент-
ным давлением со стороны крупных де-
ревьев. На величину потребления азота 
в ельниках также дополнительно влияет 
более высокая, по сравнению с другими 

древостоями, насыщенность почвы корня-
ми, что может быть объяснено более высо-
кой�  долей�  биомассы тонких корней�  (от об-
щей�  массы дерева) у Picea abies, по сравне-
нию с деревьями других видов (Helmisaari 
et al., 2002). Также в большинстве смешан-
ных древостоев величина потребления 
азота оказалась выше, чем ожидаемая, ко-
торая может быть рассчитана как среднее 
арифметическое между интенсивностью 
потребления в чистых древостоях, сфор-
мированных видами, входящими в данный�  
смешанный�  древостой� . Это, на наш взгляд, 
подтверждает эффективную реализацию 
заложенных в системе моделей�  механиз-
мов имитации «разделения ниш», которые 

Рисунок 16. Совокупное годичное потребление азота на уровне отдельных деревьев, кг на 1 кг биомассы тонких 
корней�  в древостоях разного состава и пространственной�  структуры
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состоят, в частности, в том, что надземные 
и подземные органы деревьев разных ви-
дов отличаются характером вертикаль-
ного распределения, снижая тем самым 
интенсивность конкуренции и повышая 
эффективность использования ресурсов 
(Cavard et al., 2011; Pretzsch et al., 2015).

В целом, имитационные эксперимен-
ты показали более высокий�  показатель 
перехвата ФАР лиственными деревьями 
(на 1 кг биомассы листвы), по сравнению 
с хвой� ными. Значения данного показате-
ля выше для стадии молодняков, что мы 
связываем с более разреженным размеще-
нием деревьев и меньшим, по сравнению 

со спелыми и разновозрастными древо-
стоями, затенением листвы (хвои) в ниж-
них слоях полога. Размещение деревьев 
по регулярной�  решё�тке повлияло на иной�  
характер распределения и медианное зна-
чение перехвата ФАР в молодняках, в срав-
нении с псевдослучай� ным и кластеризо-
ванным размещением. Основное влияние 
здесь оказывает взаимное затенение де-
ревьев в пределах ряда, которое не может 
быть полностью компенсировано разрас-
танием крон в направлении междурядий�  
(рис. 17). Медианное значение перехвата 
ФАР в разновозрастных древостоях выше, 
по сравнению со спелыми.

Рисунок 17. Перехват ФАР на уровне отдельных деревьев (ГДж на 1 кг листвы/хвои, сумма за вегетационный�  сезон) 
в древостоях разного состава и пространственной�  структуры
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Таким образом, при кластеризован-
ном размещении освоение ресурсов как 
на уровне отдельных деревьев, так и на 
уровне древостоя в целом является менее 
эффективным, т. к., с одной�  стороны, кон-
куренция в плотных группах очень высока, 
что лимитирует количество ресурсов на 
уровне отдельного дерева, а с другой�  сто-
роны, возможность прорастания в «окна» 
корневых систем и в особенности крон 
деревьев ограничена. Размещение дере-
вьев по регулярной�  решё�тке в ряде слу-
чаев оказалось даже эффективнее псевдо-
случай� ного в отношении использования 
ресурсов, однако следует учитывать осо-
бенности данных древостоев, связанные 
с их более низкой�  устой� чивостью. При 
развитии древостоев с подобной�  струк-
турой�  интенсивность конкуренции имеет 
схожие показатели для всех деревьев, что 
может приводить на определё�нном этапе 
к их взаимному угнетению и последую-
щему интенсивному самоизреживанию 
(Припутина и др., 2016), а гибель части де-
ревьев в древостоях такой�  структуры соз-
даё�т большие разрывы в пологе, которые 
не могут быть компенсированы боковым 
разрастанием крон ближай� ших деревьев. 
В то же время, в древостоях с псевдослу-
чай� ным расположением деревьев (даже 
одновидовых и одновозрастных), ряд де-
ревьев имеет преимущество в силу бо-
лее низкого конкурентного давления на 
них со стороны соседних деревьев, что на 
уровне древостоя может способствовать 
более эффективному потреблению ресур-

сов, а также повышает устой� чивость таких 
древостоев к самоизреживанию.

Анализ распределения ФАР под поло-
гом ожидаемо показал, что в молодняках 
отсутствуют сильно затенё�нные участки. 
В хвой� ных древостоях доля хорошо осве-
щё�нных участков выше, что объясняется 
более компактными кронами, которые 
(при одинаковых плотности древостоя 
и размерах деревьев, принятых во всех 
имитационных сценариях) дают больше 
«разрывов» в пологе. В спелых хвой� ных 
древостоях распределение ФАР под поло-
гом более равномерное, по сравнению со 
спелыми древостоями лиственных видов 
(рис. 18, стр. 92). В спелых лиственных 
древостоях доля сильно затенё�нных ячеек 
выше.

Величина чистой�  первичной�  продук-
ции (в кг на 1 кг общей�  биомассы дерева) 
ожидаемо выше в молодняках. Пиковые 
значения продуктивности в молодняках 
с кластеризованным размещением соот-
ветствуют отдельным деревьям, расту-
щим в разреженных участках древостоев, 
которые, как следствие, практически не 
лимитированы доступной�  ФАР и менее ли-
митированы количеством доступного азо-
та. Также высокие значения продуктивно-
сти наблюдаются в древостоях со сложной�  
структурой� , особенно в абсолютно разно-
возрастном ельнике (рис. 19, стр. 92). Ве-
личины дополнительной�  продуктивности 
для смешанных молодняков составляют: 
1.028 для 7С3Б, 1.036 для 5С5Б, и 1.030 — 
для 3С7Б.
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Рисунок 18. Распределение ФАР, приходящей�  на поверхность почвы (доля от надпологовой� ) на уровне отдельных 
ячеек имитационной�  решё�тки в древостоях разного состава и пространственной�  структуры

Рисунок 19. Продуктивность на уровне отдельных деревьев (кг чистой�  первичной�  продукции в год на 1 кг общей�  
биомассы дерева) в древостоях разного состава и пространственной�  структуры
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Практически во всех смоделированных 
вариантах смешанных древостоев значе-
ние дополнительной�  продуктивности было 
выше 1 (рис. 20). Значения дополнительной�  
продуктивности в большинстве сценариев 
воздей� ствий�  были выше, чем в сценарии без 

нарушений� , что показывает более высокую 
устой� чивость смешанных древостоев к внеш-
ним воздей� ствиям. Также показатель допол-
нительной�  продуктивности выше в древо-
стоях, сформированных видами с различаю-
щимися эколого-ценотическими стратегиями.

Рисунок 20. Прогнозируемые значения дополнительной�  продуктивности в смешанных древостоях разного состава 
при сценарии без рубок (NAT), изменениях климата (RCP45, RCP60 и RCP85), росте поступления соединений�  азота 

с атмосферными осадками (NITR) и выборочных рубках (CUT)
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Неоднородность гидротермических 
условий и динамики органического 
вещества почвы

Анализ результатов имитационных 
экспериментов по оценке пространствен-
ного варьирования гидротермических ха-
рактеристик почвы показал, что в 100-й�  
день года влажность почвы во всех ли-
ственных древостоях остаё�тся однородной�  
в пространственном отношении. При этом 
в подстилке, где среднее значение влажно-
сти почвы составляет 0.17 м3 м−3 (рис. 21), 
влажность снизилась в сравнении с за-
данным на начало имитационного экспе-
римента значением 0.30 м3 м−3, а в ниже-
лежащем органоминеральном горизонте 

возросла — до 0.24 м3 м−3 (рис. 22, стр. 95) 
в сравнении с начальным — 0.20 м3 м−3.

В смешанных молодняках с участием 
Pinus sylvestris и Betula spp. распределение 
влажности подстилки бимодально, с мода-
ми, одно из значений�  которых аналогич-
но значению под рассмотренными выше 
лиственными древостоями (0.17 м3 м−3), 
и другое соответствует наименьшей�  вла-
гоё�мкости (0.10 м3 м−3). Влажность органо-
минерального горизонта в этом варианте 
древостоев варьирует в диапазоне от зна-
чений� , близких к соответствующей�  данно-
му горизонту наименьшей�  влагоё�мкости 
(0.25 м3 м−3) до значений�  0.45 м3 м−3, что 
близко к показателю полной�  влагоё�мко-

Рисунок 21. Распределение влажности в слое 0–5 см в 100-й�  день года под древостоями разного состава 
и пространственной�  структуры
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Рисунок 22. Распределение влажности почвы в слое 5–40 см в 100-й�  день года под древостоями разного состава 
и пространственной�  структуры

Рисунок 23. Распределение температуры на глубине 2.5 см в 100-й�  день года под древостоями разного состава 
и пространственной�  структуры
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сти (0.49 м3 м−3); при этом пространствен-
но преобладают низкие значения. По-
видимому, редко встречающиеся ячей� ки 
с высокими значениями влажности орга-
номинерального горизонта соответству-
ют областям более сильного затенения, 
где снег сошё�л позже и не вся избыточная 
влага успела просочиться в нижележащие 
горизонты. Подтверждением этому можно 
считать картину в спелых и разновозраст-
ных хвой� ных древостоях, где, очевидно, 
таяние снежного покрова, вследствие бо-
лее значительного затенения, ещё�  не за-
кончилось. Соответственно, распределе-
ние влажности в подстилке аcимметрично 

с модой�  в области высоких значений� , тогда 
как в органоминеральном горизонте оно 
ближе к симметричному, т. е. на части ими-
тационной�  площадки влажность уже успе-
ла значительно повыситься, на части — 
ещё�  нет, но преобладают промежуточные 
значения. Пространственная неоднород-
ность темпов снеготаяния создаё�т пред-
посылки к формированию локусов эфеме-
роидных растений� , активно участвующих 
в биологическом круговороте элементов.

Температура подстилки в 100-й�  день 
под всеми лиственными древостоями со-
ставляет около +3.8 °C (что на 0.7 °C ниже 
температуры воздуха), а в почве на глу-

Рисунок 24. Распределение температуры почвы на глубине 20 см в 100-й�  день года под древостоями разного состава 
и пространственной�  структуры
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бине 20 см — около +2.3 °C с относитель-
но равномерным распределением в про-
странстве вследствие более дружного схо-
да снежного покрова в условиях слабого 
затенения. Под молодняками с участи-
ем Pinus sylvestris значения температуры 
в среднем практически такие же с несколь-
ко большей�  дисперсией�  и отдельными 
незначительными выбросами в сторону 
пониженных температур, очевидно, в ме-
стах более позднего схода снега. В спелых 
и разновозрастных древостоях с участием 
хвой� ных пород диапазон температур су-
щественно шире (+0.3 … +3.9 °C в подстил-
ке и +0.3 … +2.4 °C на глубине 20 см), при 
этом распределение бимодальное с мода-

ми, близкими к краям диапазона и низкой�  
повторяемостью промежуточных значе-
ний�  (рис. 23, стр. 95; рис. 24, стр. 96). Та-
кая пространственная неоднородность, 
очевидно, обусловлена неодновременным 
сходом снежного покрова, в более затенен-
ных местах ещё�  не завершившимся.

В 210-й�  день под молодняками рас-
пределение влажности подстилки отчё�т-
ливо выраженное бимодальное с макси-
мальной�  повторяемостью значений�  0.31 
и 0.20–0.23 м3 м−3. В спелых и разново-
зрастных древостоях значения влажности 
подстилки (рис. 25) в основном сосредото-
чены в диапазоне 0.14–0.24 м3 м−3, край� не 
редко достигая максимальных значений� , 

Рисунок 25. Распределение влажности в слое 0–5 см в 210-й�  день года под древостоями разного состава 
и пространственной�  структуры



ВОПРОСЫ ЛЕСНОЙ НАУКИ, 2022, Т. 5. № 3. Статья № 112

В. Н. Шанин, П. В. Фролов, И. В. Припутина, О. Г. Чертов, 
С. С. Быховец, Е. В. Зубкова, А. М. Портнов, Г. Г. Фролова, 
М. Н. Стаменов, П. Я. Грабарник

98

ОРИГИНАЛЬНЫЕ 
ИССЛЕДОВАНИЯ

близких к таковым в молодняках. В орга-
номинеральном горизонте (рис. 26) мо-
лодняков — асимметричное распределе-
ние с повышенной�  повторяемостью отно-
сительно высоких значений�  (около 0.30–
0.33 м3 м−3 с максимальными значениями 
до 0.35 м3 м−3 и относительно редкими от-
клонениями в сторону пониженных значе-
ний�  (0.18–0.30 м3 м−3). Под спелыми и раз-
новозрастными древостоями распреде-
ления значений�  влажности органомине-
рального горизонта более разнообразны. 
В ельниках пространственно преобладают 
более высокие значения влажности при 
относительно узком диапазоне значений� , 

в березняках и сосняках — более низкие, 
при более широком диапазоне. В широко-
лиственных древостоях наблюдается мак-
симально широкий�  диапазон с преоблада-
нием более высоких значений� .

Мы предполагаем, что выпавшие 
в этот день 10 мм осадков (после недели 
без осадков и при повышенной�  относи-
тельно нормы температуре) заметно про-
явили себя только в молодняках, тогда как 
на влажности подстилки и тем более орга-
номинерального горизонта почв в спелых 
и разновозрастных древостоях они сказа-
лись сравнительно слабо вследствие по-
вышенной�  транспирации.

Рисунок 26. Распределение влажности в слое 5–40 см в 210-й�  день года под древостоями разного состава 
и пространственной�  структуры
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Согласно расчётам, температура под-
стилки в 210-и� день (рис. 27) на 2.0–2.5 °C, 
а органоминерального горизонта — на 7.0–
7.5 °C ниже температуры воздуха (рис. 28). 

Пространственная неоднородность поля 
температур в молодняках менее выраже-
на, чем под спелыми и разновозрастными 
древостоями.

Рисунок 27. Распределение температуры почвы на глубине 2.5 см в 210-й�  день года под древостоями  
разного состава и пространственной�  структуры

Рисунок 28. Распределение температуры почвы на глубине 20 см в 210-й�  день года под древостоями  
разного состава и пространственной�  структуры
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Анализ результатов имитационных 
экспериментов по оценке пространствен-
ного варьирования запасов органическо-
го вещества (С) и азота (N) в почвенном 
покрове лесных фитоценозов основан на 
сравнении данных трё�х сценариев разви-
тия древостоев от молодняков (5–10 лет) 
до приспевающих (70 лет), в каждом из ко-
торых были рассмотрены два варианта по-
ступления растительных опадов: (1) про-
странственно-локализованный�  в соответ-
ствии со структурой�  древостоя видоспе-
цифичный�  опад только древесного яруса 
и (2) опад древостоя совместно с опадом 
растений�  травяно-кустарничкового яруса.

В сценарии полидоминантного дре-
востоя из Pinus sylvestris, Picea abies, Betula 
spp. и Populus tremula с псевдослучай� ным 
расположением деревьев почвенно-рас-
тительные условия имитируемого участка 
приближены к условиям ППП в Приокско-
Террасном заповеднике, где проводились 
полевые исследования. Визуализация ре-
зультатов расчё�тов показывает схожий�  
с полевыми данными характер распре-
деления запасов С и N в почвенных гори-
зонтах. В прогнозных расчё�тах, начиная 
с первых шагов моделирования, воспро-
изводится пространственная неоднород-
ность распределения пулов C и N между 
подкроновыми и межкроновыми участка-
ми за счё�т разницы в количестве поступа-
ющего поверхностного опада. Учё�т в ими-
тационных оценках дополнительно опада 
травяно-кустарничкового яруса создаё�т 
бóльшую пространственную неоднород-

ность почвенных показателей�  в молодых 
и средневозрастных древостоях с менее 
сомкнутым пологом крон, что нашло отра-
жение на диаграммах распределения веро-
ятности значений�  запасов углерода и азо-
та (рис. 29, стр. 101). К возрасту древостоя 
70 лет распределение запасов ОВ и азота 
в лесной�  подстилке определяется преиму-
щественно характером поступления опада 
древесного яруса, а влияние растений�  тра-
вяно-кустарничкового яруса минимально, 
о чё�м свидетельствуют схожие диаграммы 
распределения запасов для рассматрива-
емых сценариев. Для органоминеральных 
горизонтов модельные расчеты в обоих ва-
риантах опадов показывают бóльшую не-
однородность пространственного распре-
деления запасов С и N по сравнению с под-
стилкой� , что согласуется с данными поле-
вых исследований�  (Priputina et al., 2020).

Более наглядно вклад растений�  травя-
но-кустарничкового яруса в поддержание 
запасов почвенного органического веще-
ства демонстрируют данные динамики 
усреднё�нных показателей�  запасов С и N, 
рассчитанных как среднее для всего ими-
тируемого участка (рис. 30, стр. 102). Как 
можно видеть на приведё�нных диаграм-
мах, при учё�те опада растений�  травяно-ку-
старничкового яруса система моделей�  по-
казывает повышенные запасы С и N в орга-
нических горизонтах (лесной�  подстилке) 
по сравнению с вариантом поступления 
опада только от древостоя. Это объясняет-
ся в том числе тем, что подмодель динами-
ки органического вещества почвы учиты-
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вает поступление части корневого опада 
кустарничков и трав в лесную подстилку. 
В органоминеральных горизонтах вклад 
растений�  напочвенного покрова в дина-
мику запасов органического вещества ме-
нее выражен.

В сценарии с кластеризованным раз-
мещением видов деревьев со схожей�  эко-
лого-ценотической�  стратегией�  (Pinus 
sylvestris и Betula spp.) прослеживается зна-
чимая роль конкуренции за ресурсы меж-

ду близко растущими деревьями как фак-
тора снижения продукции листвы/хвои, 
что находит отражение в пониженных за-
пасах С и N для участков внутри кластеров, 
которые сформированы деревьями одно-
го вида. В отличие от полидоминантного 
древостоя с псевдослучай� ным размеще-
нием, кластерная структура размещения 
деревьев разных видов, опад которых раз-
личается по содержанию азота, формирует 
более контрастное распределение в про-

Рисунок 29. Нормированное распределение запасов органического вещества в пересчё�те на углерод (С) и азота (N) 
в органогенных (лесная подстилка) и органоминеральных горизонтах почв в сценарии полидоминантного древостоя 
с псевдослучай� ным расположением деревьев. 1 — в модельных расчё�тах учитывался только опад древостоя, 2 — 
с учё�том опада древостоя и травяно-кустарничкового яруса. По оси Х показано нормированное распределение запасов 

в градации от минимального до максимального на участке на соответствующем временном шаге
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странстве биогеоценоза почвенных запа-
сов С и N, особенно на стадии молодняков, 
о чё�м свидетельствует наличие 2–3 пиков 
нормированного распределения в сцена-
рии без учё�та опада травяно-кустарнич-
кового яруса (рис. 31, стр. 103). При учё�те 
вклада растений�  напочвенного покрова 
в суммарный�  пул растительного опада 
контрастность распределения показате-
лей�  в пространстве несколько снижается. 
Одновременно с этим, как и в сценарии по-
лидоминантного древостоя, наблюдаются 
заметные различия в характере распреде-
ления почвенных запасов С и N для орга-

ногенных и органоминеральных горизон-
тов. Динамика средних для имитируемого 
участка показателеи� запасов C и N в це-
лом аналогична предыдущему сценарию 
(рис. 32, стр. 103), но для запасов С в лес-
нои� подстилке на стадии приспевающих 
древостоев различия между вариантами 
опадов менее выражены. Это может объяс-
няться как различиями в качестве опадов 
сосново-берёзового и полидоминантного 
древостоев, так и заметным снижением 
вклада опада травяно-кустарничкового 
яруса в суммарныи� опад из-за затенения 
под пологом приспевающих древостоев.

Рисунок 30. Динамика распределения запасов углерода и азота в лесной�  подстилке (органогенные горизонты) 
и органоминеральной�  части профиля в сценарии полидоминантного древостоя с псевдослучай� ным расположением 

деревьев: средние значения показателей�  для соответствующих почвенных горизонтов
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Рисунок 31. Нормированное распределение запасов С и N в органогенных (лесная подстилка) 
и органоминеральных горизонтах почв в сценарии сосново-берё�зового древостоя с кластеризованным 

размещением деревьев. Условные обозначения — аналогично рис. 29 (стр. 101)

Рисунок 32. Динамика распределения запасов С и N в лесной�  подстилке (органогенные горизонты) 
и органоминеральной�  части почвенного профиля в сценарии сосново-берё�зового древостоя 
с кластеризованным размещением деревьев: средние значения показателей�  для соответствующих 

горизонтов
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В сценарии создания культур Pinus 
sylvestris с размещением деревьев по регу-
лярной�  решё�тке результаты прогнозных 
оценок отражают важную роль растений�  
напочвенного покрова в поддержании 
почвенного плодородия на начальных 
этапах роста лесных культур, когда масса 
ежегодного опада, формируемого древо-
стоем, невелика, а его пространственное 
распределение на поверхности и в кор-
необитаемом слое почв сильно локализо-
вано (рис. 33). Заметные различия между 

распределением показателей�  в органо-
генных и органоминеральных горизонтах 
объясняются тем, что по сценарию куль-
туры Pinus sylvestris сформированы на по-
чве с отсутствующей�  лесной�  подстилкой� . 
Диаграммы отражают особенности на-
копления и распределения запасов С и N 
при её�  формировании, а показываемое си-
стемой�  моделей�  наличие двухвершинного 
распределения запасов в возрасте спелых 
древостоев в случае учё�та только опада 
древесного яруса соответствует различи-

Рисунок 33. Нормированное распределение запасов С и N в органогенных (лесная подстилка) и органоминеральных 
горизонтах почв в сценарии сосновых культур с регулярной�  схемой�  посадки. Условные обозначения — аналогично 

рис. 29 (стр. 101)
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ям между подкроновыми и межкроновы-
ми участками.

Эти различия особенно заметны при 
анализе средних показателей�  динамики 
ОВ в лесной�  подстилке (рис. 34), которая 
в данном сценарии формируется заново 
после нарушений� , связанных с подготов-
кой�  участка к посадке лесных культур. 
В реальных условиях создания лесных 
культур такой�  контрастности почвенных 

условий�  не наблюдается, что объясняется 
ролью опада растений�  напочвенного по-
крова, активно развивающегося в усло-
виях отсутствия конкуренции со стороны 
древостоя и более богатого азотом, чем 
фракции соснового опада. Все это способ-
ствует формированию менее контраст-
ной�  картины пространственного распре-
деления запасов органического вещества 
и азота в почвах.

Рисунок 34. Динамика распределения запасов ОВ и азота в лесной�  подстилке (органогенные горизонты) 
и органоминеральной�  части почвенного профиля в сценарии культур Pinus sylvestris с регулярной�  схемой�  посадки на 

дерново-подбуре: средние значения показателей�  для соответствующих горизонтов
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В рамках представленной�  работы ре-
ализована интеграция разномасштабных 
имитационных моделей� , учитывающих 
и воспроизводящих в имитационных экс-
периментах иерархию и пространствен-
ную неоднородность лесных экосистем 
со сложной�  структурой�  соподчинения 
и функциональными взаимосвязями 
между слагающими их компонентами. Си-
стема моделей�  параметризована для лес-
ных экосистем Европей� ской�  части России 
с учё�том характерного для них диапазона 
почвенно-климатических условий� , раз-
нообразия и сложности видового состава 
и пространственных структур, что форми-
рует многообразие функциональных эко-
логических связей� . Для создания системы 
моделей� , её�  параметризации и валидации 
использовались как ранее опубликован-
ные литературные данные, так и резуль-
таты собственных экспериментальных 
исследований� . Отметим, что важность 
пространственных измерений�  при изуче-
нии динамики экосистем была заявлена 
значительно позже (Watt, 1947), чем на-
чались систематические попытки описать 
динамику популяций�  растений� . Вплоть до 
недавнего времени подходы к моделиро-
ванию ограничивались биометрическим 
количественным анализом экологических 
данных. Исследователи редко ставили 
перед собой�  цель всестороннего и исчер-
пывающего сбора данных, позволяющего 
строить и верифицировать модели экоси-
стемного уровня.

В большинстве существующих к на-
стоящему времени математических или 
компьютерных моделей�  растительных 
сообществ, воспроизводящих структуру 
крон деревьев, не учитывается возник-
новение асимметрии крон как результат 
конкуренции между деревьями за ресур-
сы ФАР, хотя важность решения подобной�  
задачи очевидна (Cescatti, 1997a, 1997b). 
Корневая конкуренция за элементы по-
чвенного питания в большинстве моделей�  
также описывается в упрощё�нном виде, 
и только немногие модели в состоянии 
описать распределение корней�  древесных 
растений�  в почве в зависимости от конку-
ренции со стороны соседей�  и гетероген-
ности почвенных условий�  (Mao et al., 2015; 
Shanin et al., 2015a). Поэтому большинство 
существующих моделей� , как правило, не 
в состоянии воспроизвести быстрые от-
клики корневых систем на разномасштаб-
ные изменения в окружающей�  среде. Не-
дооценка пластичности крон и корневых 
систем в моделях может приводить к не-
правильной�  оценке интенсивности кон-
куренции в разных частях древостоя (как 
её�  переоценке, так и недооценке) и, как 
следствие, к ошибкам в расчё�те продукции 
биомассы отдельных деревьев. Предло-
женная система моделей�  имеет адаптив-
ный�  характер работы алгоритма, позволя-
ющий�  воспроизвести снижение остроты 
конкурентного взаимодей� ствия между от-
дельными деревьями в древостое за счё�т 
пластичности их крон и корневых систем. 
Предлагаемый�  подход является компро-
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миссным вариантом между детальными 
инженерными моделями, учитывающими 
точную структуру крон, рассеивание и по-
вторные отражения световых лучей� , но 
требующими большого количества вход-
ных параметров, и упрощё�нными моделя-
ми, представляющими полог леса в виде 
нескольких слоё�в, а кроны деревьев — 
в виде объектов с однородной�  внутренней�  
структурой� .

Реализация данной�  системы моделей�  
позволяет воспроизводить в имитацион-
ных экспериментах пространственную 
структуру лесных фитоценозов (включая 
начальные стадии развития древостоя) 
и связанную с этим неоднородность по-
чвенных условий�  на разных иерархиче-
ских уровнях как инструмент контроля 
и предсказания динамики, устой� чивого 
функционирования и биоразнообразия 
лесов при разных трендах их хозяй� ствен-
ного использования и природных измене-
ний� . Система моделей�  сопрягает экофизи-
ологические процессы разного масштаба, 
детализация которых позволяет изучать 
влияние неоднородностей�  различного ге-
незиса на экологические процессы и свой� -
ства растительного сообщества и почвы. 
Разработанная система моделей�  воспро-
изводит пространственную неоднород-
ность, которая существенным образом 
влияет на динамику биогеоценоза и опре-
деляет его устой� чивое функционирование 
в естественных условиях и при внешних 
воздей� ствиях (до определё�нного порога 
интенсивности). Данная пространствен-

но-детализированная процессная система 
моделей�  способна воспроизводить дина-
мику лесных экосистем с учё�том видовой�  
и пространственной�  структуры разных 
ярусов растительности и её�  влияния че-
рез систему прямых и обратных связей�  на 
формирование мозаичности почвенных 
условий� , что позволяет существенно улуч-
шить понимание экосистемных процессов 
и их вклад в поддержание устой� чивого 
функционирования лесов.

С помощью разработанной�  системы 
моделей�  в тестовых имитационных экс-
периментах оценена роль адаптацион-
ных механизмов в смягчении конкурен-
ции между деревьями за свет и элементы 
питания. Кроме этого, показано влияние 
пространственной�  структуры древостоев 
на такие экосистемные услуги лесов, как 
сток углерода и поддержание почвенного 
плодородия. Также показано, что эффек-
тивность использования ресурсов в сме-
шанных и/или разновозрастных древо-
стоях, как правило, выше, по сравнению 
с одновозрастными и одновидовыми, что 
также подтверждается эксперименталь-
ными данными (Brassard et al., 2011). Ре-
зультаты моделирования показывают, что 
усложнение структуры древостоев (на-
пример, усложнение их пространствен-
ной�  структуры, вертикальной�  структуры 
древесного яруса, увеличение его видо-
вого разнообразия) выражается в более 
сложном в пространственном отношении 
характере конкуренции за ресурсы, в том 
числе в более эффективном использова-
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нии имеющихся ресурсов. Так, например, 
имитационные эксперименты показали 
более высокую устой� чивость смешанных 
древостоев к нарушениям разного рода 
в результате реализации этого и других 
механизмов, таких как эколого-ценотиче-
ские стратегии видов и разделение эколо-
гических ниш, что формирует разный�  от-
клик популяций�  разных видов на измене-
ние экологических условий� . Как следствие, 
на уровне древостоя в целом это может по-
вышать их устой� чивость к воздей� ствиям, 
особенно в сочетании с отмеченной�  выше 
более высокой�  продуктивностью смешан-
ных древостоев. 

Таким образом, разработанная систе-
ма моделей�  за счё�т реализованного в ней�  
широкого спектра взаимосвязанных экоси-
стемных характеристик позволяет выпол-
нять имитационные оценки продуктивно-
сти, биогенного круговорота C и N и дина-
мики лесных экосистем с учё�том характер-
ной�  для них разномасштабной�  простран-
ственно-видовой�  структуры и детального 
описания процессов конкуренции в древо-
стое. Это может быть использовано в про-
гнозных оценках эффективности лесополь-
зования и других экологических задачах 
в наукоё�мком лесоводстве и устой� чивом 
лесном хозяй� стве ближай� шего будущего.

БЛАГОДАРНОСТИ

Работа выполнена при финансовой�  под-
держке Россий� ского научного фонда (проект 

№ 18-14-00362-П): сбор эксперименталь-
ных данных, параметризация и валидация 
системы моделеи�, проведение имитацион-
ных экспериментов и анализ их результатов. 
Разработка системы моделеи� выполнена 
в рамках темы 122040500037-6 Государ-
ственного задания ФИЦ ПНЦБИ РАН. Неко-
торые этапы работ по разработке отдель-
ных блоков системы моделеи� выполнены 
ранее при финансовои� поддержке России�-
ского фонда фундаментальных исследова-
нии�. В основе концепции системы моделеи� 
лежат идеи, сформулированные проф., д. б. н. 
А. С. Комаровым и проф., д. б. н. О. Г. Черто-
вым. Выражаем благодарность всем колле-
гам, участвовавшим в обсуждении структу-
ры системы моделеи� и помогавшим в сбо-
ре данных: проф., д. б. н. М. В. Бобровскому 
(ИФХиБПП РАН — обособленное подразде-
ление ФИЦ ПНЦБИ РАН); М. П. Шашкову, к. 
б. н. Н. В. Ивановои�, к. б. н. Л. Г. Ханинои� и к. 
б. н. В. Э. Смирнову (ИМПБ РАН — фили-ал 
ФИЦ ИПМ им. М. В. Келдыша РАН); проф., д. 
б. н. О. В. Смирновои�, чл.-корр. РАН Н. В. Лу-
кинои� (ЦЭПЛ РАН); проф., д. б. н. К. С. Бобко-
вои�, д. б. н. С. В. Загировои�, к. б. н. А. Ф. Оси-
пову, к. с.-х. н. А. В. Манову (ИБ ФИЦ Коми НЦ 
УрО РАН); Dr. R. Mäkipää (Natural Resources 
Institute Finland — Luke); Л. К. Гинжул; ру-
ководству и сотрудникам Государственного 
природного заповедника «Калужские засе-
ки», Приокско-Террасного государственно-
го природного биосферного заповедника 
им. М. А. Заблоцкого, филиала ГКУ МО 
лесничества «Русский лес».
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In many problems of modern forest ecology, it is necessary to analyze the conjugated dynamics of processes 
occurring at different spatio-temporal scales of the functioning of plant communities and soils resulted from their 
interaction under the influence of all edaphic and anthropogenic factors. Mathematical models can be an efficient 
tool for such analysis. The aim of this study is to present the implementation of a new system of models that makes 
it possible to reproduce in simulation experiments the spatial structure of forest phytocenoses formed by tree and 
grass-shrub layers, as well as associated heterogeneity of soil conditions and the diversity of ecological niches at 
different hierarchical levels. To determine the required level of detail of the spatial heterogeneity of forest biogeo-
cenoses related to the processes of their multi-scale functioning, experimental studies were carried out on perma-
nent sampling plots in the Prioksko-Terrasny State Natural Biosphere Reserve and in the “Kaluzhskie Zaseki” State 
Nature Reserve. The spatial structure of communities and related heterogeneity of ecological conditions were 
studied using traditional soil and geobotanical, as well as modern instrumental methods. The obtained data were 
used to construct the algorithms and to estimate the parameters of different blocks of the new system of models. 
The implementation of a spatially-explicit process-based system of models has shown its ability to reproduce the 
dynamics of forest ecosystems, taking into account the species composition and spatial structure of different layers 
of vegetation and the associated patchiness of soil conditions. Because of a wide range of interrelated ecosystem 
characteristics implemented in the system of models it is possible to simulate productivity, biological turnover of 
C and N, and the dynamics of forest ecosystems, taking into account their characteristic spatial structure at differ-
ent scales. This makes it possible to improve the understanding of ecosystem processes and their contribution to 
maintaining the sustainable functioning of forests, which can be used for predictive assessments of the efficiency 
of forest management techniques and in solving other forestry and environmental problems.

Key words: simulation models, spatial structure, tree stand productivity, ground layer vegetation, forest soils, 
soil nutrients, carbon cycle
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