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Растения травяно-кустарничкового яруса вносят существенный вклад в биологи-
ческий круговорот в лесных экосистемах. Однако количественные реакции данного 
компонента на нарушающие воздействия различного характера, а также его восстанов-
ление после повреждений, до сих пор остаются мало изученными. В статье представ-
лены результаты исследования реакции ценопопуляций черники обыкновенной 
(Vaccinium myrtillus L., 1753) на различные типы нарушающих воздействий. Полевые экс-
перименты проводились в сосняке чернично-ландышево-зеленомошном (Московская 
область) и включали три типа воздействий: удаление подстилки, срезание побегов и пе-
рерубание корневищ. Результаты показали, что при повреждении побегов или корне-
вищ выживаемость парциальных кустов зависит от сохранения физиологической инте-
грации с клоном. Основным механизмом восстановления является пробуждение спящих 
почек на корневищах. Удаление подстилки приводит к ортотропному росту корневищ и 
формированию новых побегов. С использованием этих данных был разработан и добав-
лен в модель CAMPUS-S модуль внешних воздействий, позволяющий имитировать 
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влияние пожаров и рубок на ценопопуляции черники, а также восстановление кустар-
ничков после подобных нарушений. Имитационные эксперименты выявили, что цено-
популяции черники устойчивы к разовым повреждениям, но систематические воздей-
ствия приводят к их деградации. Низовые пожары со средней способностью к распро-
странению (до 10% территории) не вызывают гибели популяции, но при 15% поврежде-
нии восстановление невозможно. Выборочные рубки, особенно с применением гусенич-
ной техники, замедляют восстановление, но не приводят к гибели ценопопуляций чер-
ники. Результаты могут служить для оценки устойчивости ценопопуляций и позволят 
планировать систему лесохозяйственных мероприятий с точки зрения минимизации 
ущерба для травяно-кустарничкового яруса. 

Ключевые слова: Vaccinium myrtillus, имитационное моделирование, CAMPUS-S, по-
жары, рубки леса, устойчивость ценопопуляций, лесные экосистемы, сосняки 

Кустарнички рода Vaccinium, в т.ч. 

черника обыкновенная, брусника обык-

новенная и др., широко распространены 

в таёжных лесах, лесотундре и тундре. 

Они вносят значительный вклад в недре-

весную продукцию в лесных экосистемах 

(Бобкова, 1987; Morén, Lindroth, 2000) и 

участвуют в биогеохимическом кругово-

роте элементов, играя заметную роль       

в восстановлении лесов после сильных 

внешних воздействий (Tolvanen, 1994). 

Ценопопуляции черники могут вы-

держивать различные внешние воздейс-

твия, такие как вытаптывание (Ema-

nuelsson, 1984), выедание (Ericson, 1977; 

Emanuelsson, 1984; Laine, 1988; Atlegrim, 

1991, Dahlgren et al., 2007), промерзание 

почвы (Havas, 1971; Sjörs, 1989), а также 

выборочные рубки (Валова, 1973). Одной 

из важных причин устойчивости клонов 

черники является наличие запасов угле-

рода и питательных веществ, большая 

часть которых хранится в подземных по-

бегах – корневищах (Flower-Ellis, 1971; 

Pakonen et al., 1991) и может быть моби-

лизована в случае повреждения отдель-

ных парциальных образований (Dahlgren 

et al., 2007; Маслова, 2014). Основным ме-

ханизмом восстановления клонов чер-

ники после повреждения является акти-

вация спящих почек, расположенных 

на корневищах (Emanuelsson, 1984). 

Такой механизм восстановления 

особенно важен в местообитаниях север-

ных широт, которые характеризуются ко-

ротким вегетационным периодом и де-

фицитом питательных веществ, осо-

бенно азота, в почве. Эти факторы огра-

ничивают рост и восстановление ценопо-

пуляций растений после повреждения 

(Archer, Tieszen, 1980; Haag, 1974; Mattson, 

1980; Cargill, Jeffries, 1984). 

В начале 2000-х годов были разра-

ботаны и апробированы индивидуально-
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ориентированные пространственно-де-

тализованные имитационные модели, 

позволяющие оценить параметры вос-

становления и самоподдержания ценопо-

пуляций длиннокорневищных растений 

при различных нарушениях (Михайлова 

и др., 2008). Эти модели изначально раз-

рабатывались как классические кле-

точно-автоматные, но в дальнейшем их 

структура была усложнена. Они были 

названы решётчатыми, так как в таких 

моделях пространство, на котором ими-

тируется популяционная динамика, за-

дано решёткой (двумерным массивом 

квадратных ячеек с целочисленными ко-

ординатами), что позволяет упростить 

некоторые вычислительные алгоритмы. 

В этих работах было показано, что ско-

рость захвата территории длиннокорне-

вищными видами травянистых растений 

зависит от длительности онтогенетиче-

ских состояний, а также от параметров 

вегетативного разрастания и интенсив-

ности семенного размножения. Вычисли-

тельные эксперименты показывают, что, 

например, в отсутствие конкуренции за 

свободную территорию ценопопуляция 

Stellaria holostea L. (1753) осуществляет 

самоподдержание в основном вегетатив-

ным способом, ценопопуляция Asarum 

europaeum L. (1753) – семенным, а цено-

популяция Aegopodium podagraria L. 

(1753) – смешанным (Михайлова и др., 

2008). Было подтверждено ранее посту-

лировавшееся (Комаров, 1982; Комаров, 

Паленова, 2002) существование порого-

вых значений доли непригодных микро-

участков, выше которых самоподдержа-

ние популяций прекращается. Такие ра-

боты были позже повторены для других 

видов венгерскими исследователями 

(Oborny, Englert, 2012). 

В последние годы накоплен значи-

тельный объём экспериментальных дан-

ных, раскрывающих структуру популя-

ций растений рода Vaccinium, влияние 

внешних условий (богатство почвы, осве-

щённость, водный режим) на их продук-

тивность, охарактеризованы морфологи-

ческие особенности кустарничков, оце-

нён потенциал урожайности при различ-

ных сценариях ведения лесного хозяй-

ства (Колычева, Чумаченко, 2022). Од-

нако количественная динамика их цено-

популяций при различных повреждениях 

до сих пор остаётся неизученной. 

Целью данного исследования яви-

лось выявление при помощи методов 

имитационного моделирования макси-

мально допустимой интенсивности по-

вреждений различного характера: рубок, 

пожаров (как разовых, так и систематиче-

ских), при которых ценопопуляции чер-

ники могут восстанавливаться. 

 П. В. Фролов, Е. В. Зубкова, В. Н. Шанин 
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МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ 

Полевые эксперименты. Полевой 

эксперимент по выявлению реакции кло-

нов черники на различные нарушающие 

воздействия проводился в сосняке чер-

нично-ландышево-зеленомошном (Мос-

ковская область, ГКУ МО Мособллес, фи-

лиал Русский лес, Данковское участковое 

лесничество). 

В ходе полевого эксперимента было 

заложено 9 пробных площадей (ПП) раз-

мером от 16 до 25 м2 каждая (в зависимо-

сти от размеров клона черники), границы 

которых определялись границей распро-

странения надземных побегов клона 

(рис. 1А). Характеристики местообита-

ний, которые фиксировались при описа-

нии пробных площадей, приведены 

в таблице 1.

Таблица 1. Обобщённые характеристики пробных площадей 

Характеристика Значение 
Микрорельеф Выражен 
Условия увлажне-
ния Хорошо дренированная почва 

Почва Серая лесная (на песках) 
Влияние живот-
ных Порои кабанов 

Окружение 

Приспевающий сосняк с подростом дуба черешчатого (Quercus 
robur L. (1753)), березы (Betula spp.), сосны обыкновенной (Pinus 
sylvestris L. (1753)), с подлеском из рябины обыкновенной (Sorbus 
aucuparia L. (1753)) и крушины ломкой (Frangula alnus Mill. 
(1768)) 

Хозяйственное ис-
пользование Рекреация 

Мёртвый покров Выражен 
Аспект Зелёный 
Общее проектив-
ное покрытие тра-
вяно-кустарничко-
вого яруса 

65–70% 

Сомкнутость крон 0.6–0.7 
Формула древо-
стоя 10С 

Ассоциация Сосняк чернично-ландышево-зеленомошный 

В пределах каждой ПП были выде-

лены по 4 площадки размером 0.25 м2 

(0.5 × 0.5 м) с побегами черники, рас-       

положенные на максимальном удалении 
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друг от друга (рис. 1Б). На трёх из четы-

рёх малых площадок в пределах каждой 

ПП был осуществлён один из ви-                   

дов нарушающих воздействий: (1) убрана 

подстилка; (2) срезаны парциальные 

кусты на уровне почвы; (3) переруб-  

лены корневища (крест-накрест по диа-

гоналям малой площадки). Четвёр-          

тая малая площадка являлась контро-

лем. 

Рисунок 1. А – Схема расположения и форма пробных площадей. Размеры пробных 
площадей и расстояния между ними изображены в разном масштабе. Б – пример распо-

ложения малых площадок на ПП: К – контроль, С – срезаны парциальные кусты, У – 
убрана подстилка, П – перерублены корневища. Линия – границы клона, ● – центр 

клона 

Наблюдения и описания площадок 

проводились через 1, 2, 4, 8 и 12 недель 

после закладки эксперимента. При наб-

людении через 12 недель на всех площад-

ках был убран моховой покров и зафикси-

ровано количество и относительное рас-

положение парциальных кустов, сформи-

ровавшихся с момента начала экспери-

мента. При промежуточных наблюдениях 

(через 1, 2, 4 и 8 недель после закладки 

эксперимента) использовались только 

неинвазивные (во избежание дополни-

тельных повреждений клона) методы – 

фиксировалось количество отмерших 

парциальных кустов, а также их фено-

фазы. Наблюдение за площадками, на ко-

торых удалялась лесная подстилка, было 

продолжено на следующий год (через ме-

сяц после начала вегетации). 

Для сравнения распределений вы-

живших, погибших и новых парциальных 

кустов при различных типах воздействий 

применялся непараметрический Q-тест 

Кохрана и парный тест Макнемара с поп-
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равкой Бонферрони (Stephen, Adruce, 

2018). Для выявления зависимости коли-

чества новых парциальных образований 

от количества отмерших при переруба-

нии корневищ и срезании побеговой си-

стемы был проведён регрессионный ана-

лиз в среде статистического программи-

рования R версии 4.2.2 (R Core Team, 

2022) методом нелинейной регрессии. 

Имитационные эксперименты. Мо-

дель CAMPUS-S (Frolov et al., 2020a,b) 

была разработана для моделирования 

ценопопуляций растений травяно-ку-

старничкового яруса (ТКЯ) в лесных эко-

системах и их вклада в круговорот угле-

рода и азота. Модель использует не-

сколько методов моделирования: тех-

нику L-систем и клеточных автоматов, 

а также матричное моделирование. Видо-

специфичные особенности определя-

ются для каждой онтогенетической ста-

дии (L-системы), но их реализация для 

конкретных особей в процессе моделиро-

вания зависит от внешних условий (кле-

точные автоматы). Для учёта вариатив-

ности переходов между онтогенетиче-

скими стадиями применяется метод мат-

ричного моделирования. Пространствен-

ное разрешение модели составляет 1 см2, 

а временной шаг – один месяц. Модель со-

стоит из двух подмоделей: подмодели 

структуры растительных популяций и 

подмодели динамики углерода и азота 

в растениях и почве. В модели CAMPUS-S 

пространство неоднородно. Карта мик-

рорельефа динамически загружается из 

внешнего источника, и на её основе в про-

цессе моделирования генерируется про-

странственная неоднородность темпера-

туры и влажности почвы. Для реализа-

ции механизма обратной связи между 

растениями и почвой выполнена инте-

грация с моделью динамики органиче-

ского вещества почвы Romul_Hum 

(Komarov et al., 2017; Chertov et al., 

2017a,b), которая описывает трансфор-

мацию растительного опада и разных 

фракций органического вещества почвы 

в зависимости от их химических свойств 

и гидротермических условий, а одной из 

выходных переменных модели является 

количество азота в почве в доступных 

для растений формах. 

Модификация модели CAMPUS-S. На 

основе данных, полученных в результате 

полевого эксперимента, а также литера-

турных данных, модель CAMPUS-S была 

дополнена модулем моделирования 

внешних воздействий, состоящим 

из блока имитации внешних нарушаю-

щих воздействий и блока ввода вариан-

тов реакции на внешние воздействия. 

Блок имитации внешних нарушаю-

щих воздействий позволяет задать как 

 П. В. Фролов, Е. В. Зубкова, В. Н. Шанин 
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отдельные виды нарушений (удаление 

подстилки, уничтожение побеговой сис-

темы, перерубание корневищ), так и их 

сочетания, имитирующие реальные сце-

нарии естественных нарушений и повре-

ждений, связанных с деятельностью че-

ловека. Низовые лесные пожары могут 

имитироваться посредством имитации 

уничтожения подстилки и побеговой сис-

темы растений ТКЯ. Для имитации влия-

ния выборочных рубок в модели воспро-

изводится уничтожение подстилки и по-

беговой системы, а также перерубание 

корневищ. Более подробное описание 

имитационных сценариев приведено 

ниже. 

В случае выбора отдельных воздей-

ствий задаётся их масштаб (доля наруша-

емой территории), а также либо конкрет-

ный шаг моделирования, на котором бу-

дет произведено воздействие, либо пери-

одичность данного воздействия. Распре-

деление нарушаемых областей в прос-

транстве имитационной площадки в дан-

ном случае происходит случайным обра-

зом (здесь и далее под случайным распре-

делением подразумевается псевдослу-

чайное распределение, полученное при 

помощи виткового регистра сдвига               

с обобщённой отдачей (вихрь Мерсенна) 

в реализации алгоритма MT19937 (Mat-

sumoto, Nishimura, 1998)). 

В случае выбора комплексных воз-

действий, помимо масштаба и периодич-

ности воздействия, реализована возмож-

ность задания ряда специфичных пара-

метров. 

Имитация низовых лесных пожаров. 

При имитации низовых лесных пожаров 

учитывается тот факт, что характер и сте-

пень повреждения определённой тер-   

ритории зависит от её микрорельефа и, 

соответственно, влажности (Комарова, 

1993). Точка возникновения пожара 

выбирается случайным образом. Далее 

происходит выбор ячеек на решётке, на 

которых возможно круговое распростра-

нение огня (с центром в ячейке возник-

новения пожара). При этом учитывается 

способность к распространению пожара, 

которая определяется как пороговое зна-

чение влажности подстилки в ячейке, 

выше которого распространение пожара 

в данную ячейку невозможно. В случае 

если n ячеек подряд оказываются «устой-

чивыми к возгоранию» (влажность 

в ячейке оказывается выше способности 

пожара к распространению), распростра-

нение огня в данном направлении пре-

кращается. Величина значения n вво-

дится пользователем и позволяет имити-

ровать различную скорость ветра, как 

главный фактор распространения по-

жара. 

 П. В. Фролов, Е. В. Зубкова, В. Н. Шанин 
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лёвкой. У данной машины в процессе экс-

плуатации выявили целый ряд суще-

ственных недостатков, в частности от-

сутствие гидроманипулятора. Вследс-

твие этого, узкозахватность вынуждала 

оператора машины каждый рабочий 

цикл начинать с подъезда к каждому де-

реву, что делало практически невозмож-

ным сохранение подроста и напочвен-

ного покрова. При использовании данной 

машины p0 = 0.9 (Рожин, Григорьев, 

1972). График функции, используемой 

при моделировании зависимости вероят-

ности повреждения ячейки, представлен 

на рисунке 2. 

В квадрате площадью, равной пло-

щади территории, на которой произво-

дится вырубка, вероятность поврежде-

ния каждой ячейки равняется p. Модели-

рование территории, повреждаемой с ве-

роятностью 100%, происходит в соответ-

ствии со схемой разработки лесосек с со-

хранением подроста методом узких пасек 

(рис. 3) (Мариничев, Мариничева, 2016). 

При этой схеме лесосека разбивается на 

пасеки шириной 35 м. Пасечные волоки 

шириной 4 м прокладываются посере-

дине. Погрузочная площадка размером 

40 × 40 м. располагается в одном из углов 

лесосеки. 

 П. В. Фролов, Е. В. Зубкова, В. Н. Шанин 

Имитация рубок. При моделирова-

нии рубок задается площадь территории, 

на которой происходит вырубка, шаг мо-

дели, на котором происходит рубка, а так-

же применяемая техника (на шинах низ-

кого давления или на гусеничном ходу). 

Вероятность повреждения ячейки 

в ходе рубки рассчитывается согласно 

уравнению: 

где p – вероятность повреждения ячей ки, 

p0 – вероятность повреждения напоч-

венного покрова при отсутствии подс-

тилки и снежного покрова в зависи-

мости от способа рубки, LFF и LS – мощ-

ность органогенного горизонта почвы и 

толщина снежного покрова, соответ-

ственно, ρFF и ρS – плотность органоген-

ного горизонта почвы и снега, соответ-

ственно (кг м−3). Рассматривались край-

ние по степени воздействия на живой 

напочвенный покров варианты. В каче-

стве наиболее мягкого варианта рассмат-

ривалась техника на шинах низкого дав-

ления (ШНД), при использовании кото-

рой величина p0 составляет 0.4 (Бойчук, 

Дроздов, 1991). В качестве экстремаль-

ного варианта рассматривалось исполь-

зование валочной машины ВМ-4 на гусе-

ничном  шасси  (ГШ)  с  последующей тре-

𝑝𝑝 = 𝑝𝑝0 ∙ 𝑒𝑒−0.001∙(𝐿𝐿𝐹𝐹𝐹𝐹∙𝜌𝜌𝐹𝐹𝐹𝐹+𝐿𝐿𝑆𝑆∙𝜌𝜌𝑆𝑆)2  , (1)
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Рисунок 2. Моделируемая зависимость вероятности повреждения ячейки от способа 
рубки, мощности и плотности подстилки и снежного покрова 

Рисунок 3. Моделируемая схема разработки лесосеки (с сохранением подроста 
методом узких пасек) 

 П. В. Фролов, Е. В. Зубкова, В. Н. Шанин 
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В связи с тем, что изменение эколо-

гических условий может оказывать суще-

ственное влияние на выживаемость це-

нопопуляций черники, при моделирова-

нии рубок учитывается увеличение 

влажности 20-сантиметрового слоя 

почвы на повреждённой территории на 

50% (Пятецкий, Морозова, 1962; Пи-

лепко, 2013). Значения влажности почвы 

возвращаются к исходным показателям 

линейно, в течение 12 лет в сосняках чер-

ничных и в течение 25 лет в ельниках 

черничных (Пятецкий, Морозова, 1962). 

Моделирование реакции клонов чер-

ники на внешние воздействия. При моде-

лировании реакции клонов черники на 

внешние воздействия парциальный куст 

считается погибшим при повреждении 

побеговой системы, либо при потере фи-

зиологической интеграции с другими 

парциальными кустами посредством 

корневищ. Восстановление клона начи-

нается на следующем месячном шаге мо-

дели в случае повреждений в период ве-

гетации, или в первый месяц следующего 

вегетационного периода при поврежде-

ниях в зимний период. 

Поскольку целью данных имитаци-

онных экспериментов являлась оценка 

влияния нарушающих воздействий на 

динамику ценопопуляций в чистом виде, 

исключая воздействия, обусловленные 

динамикой древостоя, а также конкурен-

цией с другими видами растений тра-

вяно-кустарничкового яруса, экологиче-

ские условия под пологом в ходе экспери-

ментов оставались неизменными, а дина-

мика других видов травяно-кустарничко-

вого яруса не учитывалась. Экологиче-

ские условия соответствовали средне-

возрастному сосняку, климатические 

условия соответствовали средним много-

летним значениям для территории юж-

ного Подмосковья.  

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ 

Реакция клонов черники на внешние 

воздействия. В ходе промежуточных 

наблюдений было выявлено, что отмира-

ние парциальных кустов на площадках с 

имитацией повреждений происходит 

во временном интервале 2–8 недель с мо-

мента воздействия, вне зависимости от 

его характера. Новые парциальные кусты 

начали образовываться через 4 недели 

после нарушающих воздействий. На всех 

площадках, вне зависимости от харак-

тера повреждения, смена фенофаз проис-

ходила синхронно, генеративные особи 

плодоносили. 

При наблюдении через 12 недель 

после закладки эксперимента были 

выявлены следующие закономерности. 

(1) При перерубании корневищ погибали

 П. В. Фролов, Е. В. Зубкова, В. Н. Шанин 
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парциальные образования, которые пол-

ностью потеряли связь с другими ча-

стями клона (выживаемость составила 

менее 3%). Выживаемость парциальных 

кустов, сохранивших связь хотя бы с ещё 

одним парциальным образованием, пре-

вышала 40%. (2) При перерубании корне-

вищ и срезании побеговой системы про-

исходило пробуждение от 1 до 3-х спящих 

почек, расположенных на корневище на 

расстоянии 1–2 см от места повреждения 

(рис. 4А, 4Б). (3) При снятии лесной 

подстилки корневища, оказавшиеся на 

поверхности, принимали ортотропное 

положение, а парциальные образования, 

расположенные на них, образовывали 

с ранее функционирующими побегами 

единую надземную побеговую систему. 

При этом в ряде случаев у таких объеди-

нённых побегов на корневищах, распо-

ложенных в слое мха, происходило фор-

мирование новых корневищ на корневи-

щах, принявших ортотропное положение 

(рис. 4В). 

Рисунок 4. Пробудившиеся спящие почки (показаны стрелками) на месте срезанного 
парциального куста (А) и перерубленного корневища (Б); система побегов, образовав-

шаяся на корневище (показано стрелкой), принявшем ортотропное положение (В) 

На всех корневищах, принявших ор-

тотропное положение, наблюдалось об-

разование новых корневищ из спящих 

почек, расположенных на расстоянии до 

1 см от уровня почвы. Доля отмерших 

в зимний период парциальных кустов не 

превышала 5%. Соотношение погибших, 

выживших и новых парциальных кустов 

для каждого из типов воздействий, при-

ведено на рисунке 5 и в таблице 2. 

 П. В. Фролов, Е. В. Зубкова, В. Н. Шанин 
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Рисунок 5. Соотношение погибших, выживших и новых парциальных кустов черники 
при различных типах воздействий (А – контроль, Б – перерубание корневищ, В – среза-

ние побегов, Г – снятие подстилки, n=9) 

Более высокую выживаемость пар-

циальных образований, сохранивших 

связь с другими частями клона, можно 

объяснить тем, что при физиологической 

интеграции парциальных образований 

ресурсы, получаемые неповреждённой 

частью клона, используются для восста-

новления и поддержания повреждённых 

парциальных образований. Такой эффект 

полностью согласуется с результатами, 

полученными ранее другими исследовате-

лями (Archer, Tieszen, 1980; Chapin, 1980a,b; 

Bryant et al., 1983). 

Соотношение отмерших, выживших и 

новых парциальных кустов при снятии 

подстилки значимо не отличалось от кон-

троля (p-значение равно 0.437). При двух 

других типах воздействий отличия 

от контроля были значимыми (p-значе-

ние < 1⋅10−6), и была выявлена экспонен-

циальная сопряжённая зависимость ко-

личества новых парциальных образований 

от количества отмерших (уравнение 2). 
(2)

где Nnew – количество новых парци-

альных кустов, Ndead – количество отмер-

ших парциальных кустов, a и b – эмпири-

ческие коэффициенты. 

 П. В. Фролов, Е. В. Зубкова, В. Н. Шанин 
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Таблица 2. Соотношение погибших, выживших и новых парциальных кустов, шт. 0.25 м−2 

№ ПП До воздействия После воздействия 
Погибло Выжило Новых 
Контроль 

1 18 0 18 0 
2 6 0 6 0 
3 8 0 8 0 
4 8 0 8 0 
5 26 0 26 1 
6 10 0 10 0 
7 11 0 11 1 
8 19 1 18 0 
9 20 0 20 1 

Срезаны побеги 
1 10 10 0 18 
2 10 10 0 16 
3 5 5 0 8 
4 4 4 0 5 
5 27 27 0 32 
6 5 5 0 6 
7 19 19 0 34 
8 24 24 0 26 
9 28 28 0 37 

Перерублены корневища 
1 15 2 13 18 
2 6 2 4 1 
3 6 6 0 9 
4 17 10 7 13 
5 29 17 12 28 
6 7 4 3 16 
7 7 5 2 11 
8 9 1 8 3 
9 11 3 8 10 

Убрана лесная подстилка 
1 42 9 33 (26*) 8 
2 17 0 17 (9*) 0 
3 20 0 20 (9*) 2 
4 12 0 12 (3*) 0 
5 44 2 42 (30*) 2 
6 14 1 13 (8*) 3 
7 16 0 15 (9*) 1 
8 24 0 24 (19*) 3 
9 23 1 22 (15*) 0 

* Число парциальных образований с учётом сформированной из ранее функционирую-
щих побегов единой надземной побеговой системы

 П. В. Фролов, Е. В. Зубкова, В. Н. Шанин 



ОРИГИНАЛЬНОЕ 
ИССЛЕДОВАНИЕ               ВОПРОСЫ ЛЕСНОЙ НАУКИ, 2025, Т. 8. № 3. Статья № 176 
 ··············································································································································································

14 

Количество ресурсов, которые непо-

вреждённая часть клона способна потра-

тить на восстановление своих повре-

ждённых частей, ограничено. Как след-

ствие, зависимость имеет нелинейный 

характер, при котором приращение 

функции убывает по мере увеличения ко-

личества отмерших парциальных кустов 

(рис. 6). При срезании побеговой системы 

партикуляция происходит с большей ин-

тенсивностью, и в данном случае функ-

ция выходит на насыщение позже. Это яв-

ление можно объяснить тем, что при уни-

чтожении побеговой системы, дополни-

тельные ресурсы не расходуются на вос-

становление тканей повреждённых пар-

циальных образований, и, следова-

тельно, появляется возможность сфор-

мировать большее количество новых 

парциальных кустов, что соотносится 

с литературными данными (Laine, 1988; 

Sonesson, Callaghan, 1991; Tolvanen, 1994). 

Рисунок 6. Зависимость количества новых парциальных кустов на площадке 0.25 м−2 
от количества отмерших (причина отмирания указана на диаграмме). Заливкой пока-

зан 95% доверительный интервал. 
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Высокую выживаемость парциаль-

ных кустов черники при удалении лесной 

подстилки (более 75%) можно объяснить 

двумя факторами. Во-первых, при снятии 

подстилки была сохранена физиологиче-

ская интеграция корневищ на повре-

ждённых участках с другими частями 

клона, следовательно, донорно-акцеп-

торные взаимодействия позволили ком-

пенсировать нехватку минерального пи-

тания и воды парциальным кустам, ли-

шённым возможности получать их нап-

рямую. Во-вторых, количество осадков 

в летний период в 2016 году превышало 

климатическую норму в 1.46 раз (352 мм 

при норме 240 мм), что могло обеспечить 

необходимую влажность для корневищ, 

не прикрытых лесной подстилкой, пре-

пятствуя их засыханию. 

Принятие корневищами ортотроп-

ного положения можно объяснить тем, 

что при снятии подстилки на периферии 

клона корневища переходят из диатроп-

ного (горизонтального) подземного в ор-

тотропный ассимилирующий надземный 

побег – побег закрепления (Серебряков, 

Серебрякова, 1965), минуя период покоя 

(Маркаров, Головко, 1995). Потенциаль-

ная возможность такого явления у кло-

нов черники показана в работе С. П. Мас-

ловой (2014). Данная способность позво-

ляет парциальным кустам черники 

выживать при резких локальных измене-

ниях экологических условий. Однако 

в литературных источниках приводятся 

данные о том, что, поскольку корневища 

черники расположены в слое мхов и лес-

ной подстилки, большие площади нару-

шений, связанных с удалением под-

стилки, приводят к гибели корней и кор-

невищ (Tolvanen, 1994; Hegland et al., 

2005). В связи с этим применение полу-

ченных данных о реакции парциальных 

кустов черники на снятие лесной подс-

тилки не представляется возможным при 

моделировании комплексных поврежде-

ний на большой территории. 

Имитация отдельных видов воздей-

ствий. При помощи разработанной мо-

дели была проведена серия имитацион-

ных экспериментов по выявлению гра-

ниц устойчивости ценопопуляций чер-

ники к внешним воздействиям, а также 

по определению скорости их восстанов-

ления после комплексных внешних воз-

действий. После внешних воздействий на 

этапе разрастания модифицируется схе-

ма расположения пробуждающихся спя-

щих почек на корневище. Количество но-

вых парциальных кустов, образующихся 

после повреждения части клона (Nnew), 

вычисляется в соответствии с уравне-

нием 2, коэффициенты зависят от харак-

тера повреждений (рис. 6). При наличии 
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повреждений и надземной, и подземной 

части значение Nnew вычисляется как ми-

нимальное между количеством новых 

парциальных кустов, образующихся при 

срезании побеговой системы и при пере-

рубании корневищ. Таким образом, учи-

тывается дополнительный расход ресур-

сов на восстановление повреждённых 

подземных частей клона. Ячейки, заня-

тые только подземными органами чер-

ники в количестве Nnew, расположенные 

наиболее близко к повреждённой части 

клона, отмечаются как места пробужде-

ния спящих почек. Плотность ценопопу-

ляции оценивалась как количество пар-

циальных кустов (шт.) на единицу пло-

щади (м2). 

В первом имитационном экспери-

менте рассматривалась динамика цено-

популяции черники при отсутствии 

внешних воздействий и при поврежде-

нии различной интенсивности (1) побе-

говой системы (рис. 7) и (2) корневищ 

(рис. 8). Масштаб повреждений варьиро-

вал в диапазоне от 5 до 95% при разовых 

воздействиях и от 5 до 15% при система-

тических. Площадь моделируемой терри-

тории составляла 625 м2 (25 × 25 м), раз-

мер единичной ячейки был равен 1 см2. 

При инициализации модели территория 

заселялась семенами черники в количе-

стве 50 шт. м−2. В ходе онтогенетического 

развития парциальных кустов учитыва-

лась морфологическая и динамическая 

поливариантность онтогенеза. Модели-

рование проводилось на 100 лет (1200 

шагов модели), разовые воздействия 

производились на 307-м шаге (июль 

25-го года от начала моделирования), си-

стематические воздействия – каждые 12 

шагов, начиная с 307-го. Во избежание 

эффектов, связанных с различным на-

чальным расположением семян, затра-

вочное число генератора псевдослучай-

ных чисел было одинаковым во всех ими-

тационных экспериментах.

При моделировании развития цено-

популяции черники без внешних воздей-

ствий пиковая плотность ценопопуляции 

(116 шт. м−2) достигается к 75-му году 

(900-му шагу моделирования) и в даль-

нейшем удерживается на плато с незна-

чительными колебаниями. При одно-

кратных повреждениях побеговой сис-

темы ценопопуляция черники показыва-

ет высокую устойчивость к внешним воз-

действиям, и погибает только при повре-

ждении 95% парциальных кустов, тогда 

как воздействия меньшей интенсивно-

сти не приводят к исчезновению ценопо-

пуляции. При повреждении 50% пар-      

циальных кустов восстановление плот-

ности популяции до уровня контроля 

происходит  в  течение  35  лет, при пов- 
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Рисунок 7. Динамика плотности ценопопуляции черники при повреждении побеговой 
системы (А – однократно, Б – ежегодно) 

Рисунок 8. Динамика плотности ценопопуляции черники при повреждении корневищ 
(А – однократно, Б – ежегодно) 
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реждении 75% – в течение 55 лет. Плот-

ность ценопопуляции черники при одно-

кратном воздействии с повреждением 

10−15% ценопопуляции возрастает в свя-

зи с уменьшением внутривидовой конку-

ренции, связанной с пробуждением спя-

щих почек вблизи материнского парци-

ального образования. При систематиче-

ских воздействиях наблюдается сниже-

ние устойчивости ценопопуляций к по-

вреждению побегов. Так, гибель ценопо-

пуляции черники происходит при повре-

ждении 10% парциальных кустов еже-

годно, плотность ценопопуляции в 4 раза 

ниже контроля наблюдается даже при 

ежегодном повреждении всего 5% парци-

альных кустов. Устойчивость ценопопу-

ляции черники к систематическим по-

вреждениям подземных органов оказы-

вается выше, чем к систематическим по-

вреждениям побеговой системы. При по-

вреждении подземных органов черники 

на 5% территории, плотность ценопопу-

ляции достигает уровня контрольной це-

нопопуляции; исчезновение ценопопуля-

ции происходит только при ежегодном 

повреждении 15% территории. Однако 

при разовых повреждениях подземных 

органов ценопопуляция черники гибнет 

при менее интенсивных воздействиях 

(повреждение 85% территории), чем при 

повреждении побеговой системы. 

Высокую устойчивость ценопопуля-

ции черники к повреждению побеговой 

системы парциальных кустов можно объ-

яснить тем, что запаса питательных ве-

ществ, накопленных в корневищах, ока-

зывается достаточно для пробуждения 

спящих почек. Однако при ежегодных 

воздействиях вновь образовавшиеся пар-

циальные кусты не успевают перейти 

в виргинильное онтогенетическое состо-

яние и начать вегетативное размноже-

ние, и в результате этого даже незначи-

тельные воздействия приводят к гибели 

ценопопуляции. При повреждении под-

земных органов, погибают только те пар-

циальные кусты, которые теряют физио-

логическую интеграцию с другими, сле-

довательно, при систематических повре-

ждениях малой интенсивности доля по-

гибших парциальных кустов оказывается 

ниже, чем при повреждении побеговой 

системы на той же территории. При уве-

личении доли территории, на которой 

повреждаются подземные органы, доля 

парциальных кустов, потерявших физио-

логическую интеграцию с соседями, уве-

личивается, и для восстановления цено-

популяции требуется большее количе-

ство ресурсов. В связи с этим устойчи-

вость ценопопуляции к единовременным 

повреждениям   подземных органов вы-

сокой  интенсивности оказывается ни-
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же, чем к повреждению побеговой сис-

темы. 

Имитация низовых лесных пожаров. 

Во втором имитационном эксперименте 

рассматривалась динамика ценопопуля-

ции черники в терминах плотности попу-

ляции при пожарах различной способности 

к распространению (от 0.01 до 0.15 с шагом 

0.01). Частота пожаров составляла 1 раз в 5 

лет, начиная с 305-го шага (май 25-го года 

от начала моделирования). Значение пара-

метра n (ширина зоны устойчивых к возго-

ранию ячеек, при котором распространение 

пожара прекращалось в данном направле-

нии), было задано равным 200 (2 метра). 

Многолетняя среднемесячная влажность 

лесной подстилки в мае составляла 

10.3 ± 1.2 об. %. Моделируемая территория 

являлась пространственно-неоднородной 

по почвенно-климатическим условиям (зна-

чения температуры и влажности в разных 

ячейках варьировали в пределах 10% от ба-

зовых значений). Климатические условия со-

ответствовали территории южного Подмос-

ковья (Булыгина и др., 2019; Шерстюков, 

2019). Площадь моделируемой территории 

составляла 10000 м2 (100 × 100 м). При ини-

циализации модели территория заселя-

лась семенами черники в количестве 

50 шт. м−2. Для остальных параметров были 

заданы те же значения, что и в первом экс-

перименте. Результаты эксперимента при-

ведены на рисунке 9. 

Рисунок 9. Динамика плотности ценопопуляции черники при низовых лесных пожарах 
различной способности к распространению 
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Основным отличием данного экс-

перимента от случайного повреждения 

побеговой системы с заданной вероят-

ностью являлось неслучайное располо-

жение повреждаемой территории. Пар-

циальные кусты черники, расположен-

ные в наиболее влажных местах, не по-

вреждались. В связи с этим, при модели-

ровании пожаров со способностью к рас-

пространению 0.05 и 0.1 (повреждающих 

ячейки с объёмной влажностью под-

стилки ≤ 5% и 10% соответственно), 

плотность ценопопуляции черники вы-

ходила на плато с периодическими коле-

баниями. Ни растущего, ни снижающе-

гося тренда при этом не наблюдалось. 

Гибель ценопопуляции черники при спо-

собности пожара к распространению 

0.15 происходит к 73-му году (876-му 

шагу моделирования) постепенно, рез-

кие пики снижения плотности ценопопу-

ляции наблюдаются только на 25-м, 

30-м, 35-м и 40-м году. Постепенная ги-

бель ценопопуляции может говорить о

том, что причиной гибели явилось не

единовременное сгорание побеговых си-

стем всех парциальных кустов, а малая

площадь участков территории, не пов-

реждаемой пожарами, которой оказыва-

ется недостаточно для самоподдержа-

ния ценопопуляции. 

Имитация выборочных рубок. В тре-

тьем имитационном эксперименте рас-

сматривалась динамика ценопопуляции 

черники в терминах плотности популя-

ции при выборочных рубках в сосняках 

методом узких пасек в соответствии со 

схемой, приведённой на рисунке 6, с при-

менением техники (1) на шинах низкого 

давления и (2) на гусеничном шасси. 

Рубки имитировались на 25-м году моде-

лирования в зимний (300-й шаг модели, 

толщина снежного покрова – 0.13 м, 

мощность лесной подстилки 0.05 м) 

и летний (307-й шаг модели, мощность 

лесной подстилки 0.05 м) период. Плот-

ность подстилки и снежного покрова со-

ставляли 151 и 243 кг м−3, соответ-

ственно. Площадь моделируемой терри-

тории составляла 100000 м2 (200 × 500 

м). При инициализации модели террито-

рия заселялась семенами черники в ко-

личестве 50 шт. м−2. Для остальных пара-

метров были заданы те же значения, что 

и во втором эксперименте. Результаты 

эксперимента приведены на рисунке 10. 
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Рисунок 10. Динамика плотности ценопопуляции черники при различных особенно-
стях рубок 

В ходе имитационного экспери-

мента было установлено, что ни один из 

рассмотренных видов рубок не приводил 

к гибели ценопопуляции черники. В слу-

чае рубки с применением техники на ши-

нах низкого давления в зимний период 

резкого снижения плотности ценопопу-

ляции не наблюдалось, однако по сравне-

нию с контрольной ценопопуляцией рост 

плотности происходил медленнее. При 

моделировании рубок с применением 

техники на шинах низкого давления             

в летний период, а также техники на гусе-

ничном шасси в зимний период наблюда-

ется единовременное резкое снижение 

плотности ценопопуляции с последую-

щим восстановлением до значений кон-

трольной ценопопуляции в течение 44–

46 лет. Применение техники на гусенич-

ном шасси в летний период приводит 

к повреждению порядка 80% моделируе-

мой территории, восстановление ценопо-

пуляции черники происходит медленнее, 

чем при других вариантах рубок, плот-

ность ценопопуляции оказывается ниже 

контрольной в 1.9 раз через 75 лет после 

воздействия. Увеличившаяся влажность 

лесной подстилки после рубок не оказала 

существенного воздействия на восста-

новление ценопопуляции черники, т.к. 

 П. В. Фролов, Е. В. Зубкова, В. Н. Шанин 



ОРИГИНАЛЬНОЕ 
ИССЛЕДОВАНИЕ               ВОПРОСЫ ЛЕСНОЙ НАУКИ, 2025, Т. 8. № 3. Статья № 176 
 ··············································································································································································

22 

оставалась в пределах диапазона толе-

рантности (менее 64%). 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Проведённое исследование с ис-

пользованием модели CAMPUS-S позво-

лило оценить устойчивость ценопопуля-

ций черники к различным типам наруша-

ющих воздействий при низовых пожарах 

и выборочных рубках, таким как повре-

ждение побеговой системы и корневищ, 

удаление подстилки. Ценопопуляции 

черники демонстрируют высокую устой-

чивость к разовым повреждениям побе-

говой системы, восстанавливаясь даже 

при уничтожении до 85% парциальных 

кустов. Однако систематические воздей-

ствия приводят к постепенному сниже-

нию плотности популяции, а при повре-

ждении более 10% территории – к её ги-

бели. Повреждение подземных органов 

оказывается менее критично при систе-

матических воздействиях малой интен-

сивности, но разовые масштабные нару-

шения, затрагивающие более 85% терри-

тории, приводит к гибели ценопопуля-

ции. Низовые пожары со средней способ-

ностью к распространению (до 10% по-

вреждения территории) не приводят           

к гибели ценопопуляции при условии ча-

стичного сохранения парциальных обра-

зований черники в понижениях микро-

рельефа, но при увеличении способности 

к распространению до 15% восстановле-

ние становится невозможным. Выбороч-

ные рубки, даже с применением тяжёлой 

техники, не вызывают полной гибели це-

нопопуляции черники, но замедляют её 

восстановление. Ожидаемо, наиболее 

значительное снижение плотности наб-

людается при рубках в летний период 

с использованием гусеничной техники. 

Ключевым фактором выживания 

черники является физиологическая ин-

теграция клона, позволяющая перерас-

пределять ресурсы между повреждён-

ными и неповреждёнными частями, а ак-

тивация спящих почек на корневищах и 

формирование новых парциальных ку-

стов обеспечивают восстановление попу-

ляции после повреждений. 

Применённая в данном исследова-

нии модель имеет ряд ограничений. Во-

первых, высокое пространственное раз-

решение ограничивает её применение 

для больших территорий из-за вычисли-

тельной сложности. Во-вторых, распреде-

ление повреждений при пожарах и руб-

ках предполагает идеализированные 

условия, что может не полностью соот-

ветствовать реальной неоднородности 

лесных экосистем, а функции, используе-

мые при имитации повреждений вслед-

ствие пожаров и рубок, требуют 
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дополнительной параметризации и вали-

дации. В-третьих, при проведении имита-

ционных экспериментов древостой, дру-

гие виды растений травяно-кустарнич-

кового яруса, и, следовательно, сукцесси-

онная динамика, не учитывались, по-

скольку могли оказать существенное 

влияние на динамику ценопопуляций 

черники и являлись бы дополнитель-

ными факторами, определяющими вос-

становление после внешних воздей-

ствий. В то же время, данные факторы 

могут играть ключевую роль в динамике 

ценопопуляций черники. 

Несмотря на упомянутые выше ог-

раничения, при параметризации других 

видов доминантов ТКЯ и учёте имеющих-

ся ограничений, модель CAMPUS-S, допо-

лненная модулем внешних воздействий, 

может использоваться для (1) прогнози-

рования динамики ценопопуляций рас-

тений ТКЯ при различных сценариях ант-

ропогенных и природных воздействий, 

(2) оценки устойчивости лесных экосис-

тем к нарушениям, (3) разработки реко-

мендаций по их сохранению и (4) плани-

рования лесохозяйственных мероприя-

тий, таких как рубки и противопожарные

меры, с учётом минимизации ущерба для

ТКЯ.
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Ground layer vegetation plays an important role in the biological cycle in forest ecosys-
tems. However, the quantitative responses of this component to various disturbances, as well 
as its recovery after damage, remain poorly studied. This paper presents the results of a study 
of the response of bilberry (Vaccinium myrtillus L., 1753) coenopopulations to different types 
of disturbances. Field experiments were carried out on sampling plots in a pine forest in the 
Moscow region, where V. myrtillus, Convallaria majalis L. (1753), and green mosses dominated 
the ground layer vegetation. The experiments included three types of impact: the removal of 
litter, the cutting of aboveground shoots, and the cutting of rhizomes. The results showed that 
the survival of partial formations depends on maintaining physiological integration with the 
clone if shoots or rhizomes are damaged. The main recovery mechanism is the development of 
dormant buds on rhizomes. Removal of litter results in orthotropic growth of rhizomes and 
formation of new shoots. These data were used to enhance the CAMPUS-S model with an exter-
nal effects module, which was then used to simulate fires, cuttings, and combinations of these 
disturbances, as well as shrub regeneration after such events. Simulation experiments showed 
that V. myrtillus coenopopulations were resistant to one-time damage, but repeated impacts led 
to their degradation. Surface fires of medium intensity (affecting up to 10% of the area) did not 
result in population mortality, whereas 15% damage made recovery impossible. Although se-
lective harvesting, especially with the caterpillar machinery, slowed the recovery process, it did 
not result in the death of V. myrtillus coenopopulations. These results can be used to evaluate 
the sustainability of coenopopulations and allow planning the system of forest management 
that minimises damage to the ground layer vegetation. 

Keywords: Vaccinium myrtillus, simulation modelling, CAMPUS-S, forest fires, cuttings, 
coenopopulations sustainability, forest ecosystems, pine forests 
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