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В статье приведены результаты измерения проективного покрытия, высоты по-
бегов черники обыкновенной и содержания фотосинтетических пигментов (хлорофил-
лов a и b) в её листьях в лесах на разных стадиях восстановительной сукцессии после 
рубки древостоя (вырубка, приспевающий лес, перестойный лес) в средней подзоне 
тайги. Оценки данных характеристик также проводились на опушках, как переходных 
участках между вырубкой и приспевающим лесом. Измерения общей освещенности и 
фотосинтетически активной радиации (ФАР) проводились на 19 пробных площадях, 
оценивалось также проективное покрытие черники и измерялась максимальная высота 
ее побегов. Измеренные в ясную и пасмурную погоду показатели освещенности и ФАР 
уменьшались в ряду: вырубка – опушка – сформированные леса. Наименьшие значения 
проективного покрытия и высоты побегов кустарничка установлены для вырубки и 
опушки, наибольшие – под пологом леса. Содержание фотосинтетических пигментов в 
листьях черники было минимально в наиболее освещенных условиях вырубки и опушки 
и достоверно отличалось от значений, обнаруженных под пологом приспевающего и пе-
рестойного лесов. 

Ключевые слова: проективное покрытие, высота побегов, фотосинтетические 
пигменты, освещенность, ФАР, вырубка, опушка 

Черника обыкновенная (Vaccinium 

myrtillus L.) является важной состав-

ляющей биоценозов бореальной зоны 

как доминант напочвенного покрова и 
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кормовой ресурс для разных видов жи-

вотных (Егошина и др., 2017). В ходе ан-

тропогенной трансформации природных 

экосистем, в частности после рубок, появ-

ляются сообщества разных стадий вос-

становительной сукцессии, значительно 

отличающиеся друг от друга условиями 

среды обитания. В результате сведения 

древостоя на вырубках резко изменя-

ются экологические условия, главным 

образом многократно увеличивается 

освещенность, что приводит к гибели 

большей части растений черники (Тюка-

вина, Сурина, 2026). Кроме того, сильное 

нагревание почвы на вырубках приводит 

к иссушению верхнего слоя почвы, где 

располагаются корневища и основная 

масса корней черники, что в свою оче-

редь влияет на морфологические пара-

метры кустарничка: уменьшение линей-

ного прироста годичных побегов и увели-

чение процента отмерших частей в об-

щем весе растения (Зворыкина, 1970). 

Однако на кромках вырубок в результате 

воздействия прилегающего лесного мас-

сива сохраняются условия, близкие к ис-

ходным, что влияет на лучшую сохран-

ность кустарничков (Зайцева, Белоно-

гова, 1981). Измерение внешних (морфо-

логических) и внутренних (физиологиче-

ских) параметров состояния растений в 

естественных и нарушенных местооби-

таниях позволяет выявить реакцию рас-

тения в ответ на изменяющиеся условия 

и уточнить экологический диапазон про-

израстания для конкретного вида. 

Наиболее заметный морфологический 

признак растения – его высота, которая 

зависит от многих факторов, в том числе 

от условий произрастания (Созинов, 

2015). Один из важнейших параметров, 

определяющих функционирование рас-

тительного организма – состояние его 

фотосинтетического аппарата. Содержа-

ние фотосинтетических пигментов в ли-

стьях черники обыкновенной изучено 

преимущественно для условий лесных 

сообществ (Головко и др., 2010; Устинова 

и др., 2019; Полосухина и др., 2024), 

меньше для вырубок (Кислицына, 2019), 

для лесных опушек нам не удалось найти 

такие сведения. Оценка условий осве-

щенности местообитания позволяет бо-

лее точно интерпретировать и значения 

содержания пигментов в растениях и 

жизненное состояние растений, произ-

растающих в разных фитоценозах. Так, 

например, исследуют реакцию ассимиля-

ционного аппарата подроста ели предва-

рительной генерации и его морфологи-

ческие параметры в ответ на осветление 

после рубки (Зарубина, 2016; Novichonok 

et al., 2025). В обширной научной литера-

туре, посвященной изучению обилия, 

Л. В. Амиралиева, Н. В. Геникова
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урожайности или других параметров 

ягодных кустарничков, практически от-

сутствуют сведения об условиях произ-

растания растений, выраженных в значе-

ниях освещенности или фотосинтетиче-

ски активной радиации (ФАР). Подразу-

мевается, что в лесу условия освещенно-

сти ниже, чем на открытой вырубке, а 

различия между разными древостоями 

обычно оценивают с помощью относи-

тельной полноты (Малиновских, 2017; 

Дулина, Чумаченко, 2018), реже исполь-

зуют сомкнутость или сквозистость дре-

весного полога (Кислицына, 2019; Зуб-

кова и др., 2022) или относительную 

освещенность по сравнению с открытым 

местом (Черкасов и др., 1988). Однако та-

кими методами невозможно оценить раз-

личия между вырубкой и лесной опуш-

кой – местообитаниями, контрастными 

по обилию и урожайности черники. В ме-

тодике прогнозирования продуктивно-

сти лесных растений (2023) А. А. Колы-

чева предлагает использовать такой ин-

формативный показатель, как освещен-

ность на уровне напочвенного покрова, 

что позволяет более точно оценить уро-

жайность ягодников в многоярусных и 

многовидовых насаждениях. Таким обра-

зом, в научной литературе в настоящее 

время недостаточно сведений о сопря-

женном измерении условий освещен-

ности местообитания и морфологиче-

ских и физиологических параметров про-

израстающей в этих условиях черники. В 

нашей работе предпринята попытка вос-

полнить этот пробел. 

Цель нашей работы – оценить раз-

личия проективного покрытия, высоты 

побегов черники, а также содержания 

хлорофилла в листьях черники обыкно-

венной в разных типах лесных местооби-

таний: вырубка, опушка, приспевающий 

лиственный и хвойно-лиственный лес, 

спелый и перестойный хвойный лес. 

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ 

Исследования проводились на 19 

пробных площадях (ПП) в Пряжинском и 

Кондопожском районах Республики Ка-

релия в 2025 году. Все ПП заложены 

в равнинном типе рельефа. ПП представ-

ляли собой растительные сообщества 

разных возрастных стадий: вырубка (2–5 

лет после рубки, 3 ПП), приспевающий 

лес (70–80 лет, 3 ПП), перестойный лес 

(древостой старше 150 лет, 10 ПП). До-  

полнительно были исследованы опушки 

южной и юго-западной экспозиции (3 

ПП) – участки, расположенные на гра-

нице между исследованными вырубками 

и примыкающим к ним приспевающим 

лесом. Мезорельеф ПП не выражен. ПП 

вырубок, опушек и приспевающих лесов 

Л. В. Амиралиева, Н. В. Геникова
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относятся к черничному типу леса (авто-

морфный тип увлажнения), ПП перестой-

ных сообществ – к черничному и чер-

нично-сфагновому типам леса (авто-

морфный и полугидроморфный типы 

увлажнения соответственно). 

На ПП с помощью люксметра и дат-

чика MQ-500 Apogee Instruments в 40 раз-

ных точках измеряли общую освещен-

ность, выраженную в килолюксах, и 

плотность потока фотосинтетических 

фотонов ФАР (мкмоль м-2 с-1) на высоте 

0.5 м (условно уровень травяно-кустар-

ничкового яруса) и на высоте 1.3 м (уро-

вень яруса древесного подроста и под-

леска) в период с 11:00 до 14:00 в ясную и 

в пасмурную погоду с конца июня по ко-

нец июля.  

В конце июля – начале августа на 

каждой ПП на 30 учетных площадках раз-

мером 1 м2 проводилась оценка проек-

тивного покрытия черники и измерялась 

высота трех наиболее высоких побегов. 

Показатель высоты нескольких макси-

мально высоких побегов черники на 

учетной площадке достоверно коррели-

рует со средней высотой побегов, но бо-

лее информативен и менее трудозатра-

тен при выявлении изменений обилия 

кустарничков (Крышень, 1998).  

Для определения содержания хло-

рофилла в листьях однократно брали 

по 2–3 образца листьев с каждой ПП, все 

образцы были взяты в течение одной де-

кады (с 25 июня по 3 июля). Определение 

содержания фотосинтетических пигмен-

тов (мг г-1 абсолютно сухой массы ли-

стьев) проводили спектрофотометриче-

ским методом (спектрофотометр СФ 

2000, Россия). Хлорофилл экстрагиро-

вали из свежих листьев 80% ацетоном, 

полученный экстракт анализировали в 

диапазоне длин волн 410–700 нм. Расчет 

пигментов проводили по формулам 

H. K. Lichtenthaler (1987). Исследования 

выполняли на научном оборудовании 

Центра коллективного пользования Фе-

дерального исследовательского центра 

«Карельский научный центр Российской 

Академии наук». 

Статистический анализ проводили 

в программной среде R (R Core Team, 

2023). Рассмотрено влияние типа место-

обитания (вырубка – опушка – приспева-

ющий леса –перестойный лес) в качестве 

категориального фактора, определяю-

щего уровень освещенности раститель-

ного сообщества, морфологические и фи-

зиологические показатели черники.             

В связи с маленьким объемом выборки, 

для определения влияния фактора на 

признак применяли критерий Краскела-

Уоллиса, для выявления различий между 

группами данных использовали тест Данна. 

Л. В. Амиралиева, Н. В. Геникова
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РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ 

Фактор типа местообитаний оказал  

достоверное влияние на все исследован-

ные параметры (табл. 1).  

Таблица 1. Результаты сравнения значений измеренных параметров между группами 
пробных площадей (критерий Краскела–Уоллиса, H) 

Параметры H p-value
Различия между груп-

пами  

Показатели освещенности и ФАР: 
Освещённость в ясную погоду (0.5 м) 275.3 <0.001 Вa – Оb – Прc – Пc 
Освещенность в пасмурную погоду (0.5 м) 317.5 <0.001 Вa – Оb – Прd – Пc 
Освещённость в ясную погоду (1.3 м) 306.0 <0.001 Вa – Оb – Прc – Пc 
Освещенность в пасмурную погоду (1.3 м) 348.3 <0.001 Вa – Оb – Прd – Пc 
ФАР в ясную погоду (0.5 м) 2670.0 <0.001 Вa – Оb – Прc – Пc 
ФАР в пасмурную погоду (0.5 м) 325.1 <0.001 Вa – Оb – Прd – Пc 
ФАР в ясную погоду (1.3 м) 290.8 <0.001 Вa – Оb – Прc – Пc 
ФАР в пасмурную погоду (1.3 м) 343.3 <0.001 Вa – Оb – Прd – Пc 
Морфологические показатели черники: 
Проективное покрытие 80.2 <0.001 Вc – Оb – Прa – Пab 
Максимальная высота побегов 175.7 <0.001 Вb – Оb – Прa – Пa 
Содержание хлорофилла в листьях черники: 
Содержание хлорофилла a 20.4 <0.001 Вb – Оb – Прa – Пa 
Содержание хлорофилла b 15.5 <0.001 Вb – Оb – Прa – Пa 
Сумма хлорофиллов a+b 18.6 <0.001 Вb – Оb – Прa – Пa 

Примечание: в четвертом столбце латинскими буквами показаны различия между груп-
пами ПП (В – вырубка, О – опушка, Пр – приспевающие леса, П – перестойные леса). Далее в таб-
лицах и на рисунках: разные латинские буквы указывают на достоверность различий между 
средними значениями при p < 0.05. Первая буква присваивается наибольшему значению пара-
метра (значения приведены на рисунках, в таблице и в тексте). 

На вырубке как на высоте 0.5 м, так и 

на 1.3 м были отмечены наибольшие зна-

чения освещенности (44±1.5 и 56±1.0 клк    

в ясную погоду; 12±0.3 и 16±0.3 клк         

в пасмурную погоду соответственно) и 

ФАР (1150±42 и 1389±30 мкмоль∙м-2∙с-1     

в ясную погоду; 275±8 и 362±8        

мкмоль∙м-2∙с-1
 в пасмурную погоду соответ-

ственно) среди всех обследованных типов 

местообитаний. Средние значения условий 

освещенности на опушке были также до-

вольно высокими, но уступали таковым на 

вырубке. Под пологом леса (приспе-        

вающие и перестойные насаждения) ос-

вещенность и ФАР были наименьшими 

(рис.  1).   Выявлены   статистически  зна-

Л. В. Амиралиева, Н. В. Геникова
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чимые различия значений освещенности 

и ФАР между группами ПП в солнечную 

и/или в пасмурную погоду (табл. 1).              

В пасмурную погоду в приспевающих 

лесах отмечены минимальные значения 

из всех групп ПП (освещенность на 0.5 м – 

1.4±0.1 клк, на 1.3 м – 1.8±0.1 клк; ФАР 

на 0.5 м – 33±2 мкмоль∙м-2∙с-1, на 1.3 м – 

38±2 мкмоль∙м-2∙с-1). 

A B 

C D 

Рисунок 1. Варьирование освещенности (A, B) и ФАР (C, D) в разных типах местообита-
ний. A, C – на высоте 0.5 м в ясную погоду и B, D – на высоте 0.5 м в пасмурную погоду. 

Горизонтальной линией в прямоугольнике обозначена медиана, точкой – среднее зна-
чение. Обозначения ПП как в таблице 1. 

Наименьшее проективное покры-

тие черники выявлено на вырубке, 

наибольшее – в приспевающих лесных 

сообществах (12±2% и 39±3% соответ-

ственно) (рис. 2A). Для вырубок и лесных 

сообществ южной тайги (Костромская 

область) приводятся сходные значения 

обилия черники – 16% и 59% соответ-

ственно (Черкасов и др., 1988). Резкое 

снижение обилия этого теневынос-ли-

вого растения после рубки древостоя от-

мечено во многих работах (Atlegrim, 

Sjöberg, 1996; Крышень, 2006; Vanha-

Majamaa et al., 2017 и др.). Изменение 

микроклимата на вырубке, в том числе 

многократное увеличение освещенности, 

по сравнению с исходным лесом, нега-

тивно влияет на состояние кустарничка. 

Л. В. Амиралиева, Н. В. Геникова
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A B 

Рисунок 2. A – варьирование проективного покрытия черники (%), B – варьирование 
средних значений максимальной высоты побегов черники (см) в разных группах ПП. 

Обозначения ПП как в таблице 1. 

Однако и после формирования на выруб-

ке древесного яруса черника медленно 

восстанавливает свое обилие (Крышень 

и др., 2021). На опушке при меньших, чем 

на вырубке, значениях освещенности от-

мечается большая сохранность кустар-

ничка, что выражается в относительно 

больших значениях проективного пок-

рытия (27±2%). Значения обилия чер-

ники на опушке (12%), промежуточные 

между более высокими значениями           

в ельнике черничном (20%) и более низ-

кими на примыкающей к нему вырубке 

(4%) на протяжении 11 лет после рубки, 

были отмечены для экотонов северной 

подзоны тайги Архангельской области 

(Торопова, Старицын, 2025). Некоторое 

повышение обилия черники в наиболее 

затененных из всех ПП приспевающих ле-

сах по сравнению с перестойными (рис. 

1B, 2A) можно объяснить тем, что в таких 

условиях черника, как теневыносливый 

вид, получает конкурентное преимуще-

ство по отношению к другим растениям 

травяно-кустарничкового яруса (Планта-

риум. Растения …).  

Высота побегов черники была до-

стоверно ниже на вырубке и на опушке 

(16.6±0.7 и 17.9±0.6 см соответственно) 

по сравнению с условиями под пологом 

леса (26.0±0.8 в приспевающих и 27.4±0.4 

см в перестойных лесах) (рис. 2B). Сниже-

ние высоты кустарничка на вырубке и 

опушке вызвано «выгоранием» и отмира-

нием верхней части побегов в первый год 

после рубки (Пронина, 1987). В последу-

ющие годы прирост побегов черники 

на вырубленных участках заметно ниже 

по сравнению с растениями под пологом 

древостоя (Atlegrim, Sjöberg, 1996; Geniko-

va, Mamontov, 2023). Снижение высоты 

побегов черники в первые 5 лет после 

рубки сопровождается уменьшением 

в 1.5–2 раза по сравнению с лесным 

Л. В. Амиралиева, Н. В. Геникова
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сообществом и других морфологических 

параметров черники: прироста годичных 

побегов, длины и ширины листовой пла-

стинки, что представляет собой адапта-

цию растения к изменившимся условиям 

произрастания (Черкасов и др., 1988). По-

лученные нами значения содержания 

зеленых пигментов в листьях черники 

(хлорофиллов a и b) в перестойных сосня-

ках и ельниках (табл. 2) соответствует ре-

зультатам других исследователей для 

хвойных лесов (Czuchajowska, Straczek, 

1979; Головко и др., 2010). Анализ лис-

тьев    Vaccinium    myrtillus на содержание

Таблица 2. Содержание фотосинтетических пигментов (мг г-1) в листьях черники          
в разных группах ПП 

Параметр Значение Вырубка Опушка Приспевающие 
леса 

Перестойные 
леса 

Содержание 
хлорофилла a 

min-max, 
мг г-1 

0.71–2.49 0.98–1.7 2.07–4.86 1.49–3.64 

m±se, мг г-1 1.42±0.28b 1.34±0.11b 3.33±0.47a 2.73±0.2a 

Содержание 
хлорофилла b 

min-max, 
мг г-1 

0.43–1.51 0.59–0.91 0.87–2.23 0.65–2.02 

m±se, 
мг г-1 

0.78±0.18b 0.76±0.05b 1.65±0.21a 1.34±0.13a 

Сумма хлоро-
филлов a+b 

min-max, 
мг г-1 

1.14–4.0 1.57–2.61 2.94–7.1 2.14–5.57 

m±se, 
мг г-1 

2.20±0.46b 2.09±0.16b 4.98±0.68a 4.07±0.33a 

Примечание: латинскими буквами показаны различия между группами ПП. m±se – сред-
нее значение и стандартная ошибка среднего. 

хлорофиллов, проведенный Устиновой 

М. В. с коллегами (Устинова и др., 2019) 

в сосняках на территории Ханты-Мансий-

ского автономного округа – Югры, пока-

зал, что среднее содержание хлорофилла 

a составляло  2.67 ± 0.51 мг г-1 (min – 1.11 

мг г-1; max – 3.83 мг г-1), хлорофилла b – 

1.44 ± 0.35 мг г-1 (min – 0.53 мг г-1; max – 

2.5 мг г-1), общее содержание хлорофилла 

– 4.11 ± 0.85 мг г-1 (min – 1.64 мг г-1; max –

6.33 мг г-1). Согласно данным по расти-

тельным сообществам Мурманской обла-

сти, полученным Голубевой Е. И. и др.

(2019), листья черники содержат в сред-

Л. В. Амиралиева, Н. В. Геникова
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нем 3.68 мг г-1 общего хлорофилла. В ра-

боте Тужилкиной В. В. и Бобковой К. С. 

(Тужилкина, Бобкова, 2010) общее содер-

жание хлорофилла в листьях черники в 

фитоценозах коренных ельников Евро-

пейского Северо-Востока составило 

5.68±0.4 мг г-1 сухой массы. Обнаружены 

различия в содержании фотосинтетиче-

ских пигментов между наиболее кон-

трастными по условиям освещенности 

группами (табл. 2). На вырубке и опушке 

отмечены наименьшие значения содер-

жания хлорофилла a, хлорофилла b и 

суммы хлорофиллов. Это в целом соот-

ветствует высоким условиям освещенно-

сти в данных группах ПП в ясную погоду 

(рис. 1A). Тесная положительная корре-

ляция между содержанием хлорофиллов 

a и b в листьях черники обыкновенной и 

сомкнутостью крон деревьев (от 0 до 0.9) 

выявлена при исследовании варьирова-

ния данных показателей на вырубке и в 

лесах разных типов в Кировской области 

(Кислицына, 2019). 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

В результате исследования выяв-

лены различия в показателях обилия 

черники обыкновенной и содержания зе-

леных пигментов в ее листьях в разных 

типах местообитаний. Значения осве-

щенности и ФАР достигали макси-

мальных значений на вырубке, мини-

мальных –  под пологом приспевающего 

и перестойного леса, на опушке установ-

лены промежуточные значения этих по-

казателей. В затененных местообитаниях 

приспевающего и перестойного леса и 

проективное покрытие, и высота кустар-

ничка демонстрировали  максимальные 

значения. Под пологом леса содержание 

хлорофиллов a и b в листьях черники ока-

залось выше по сравнению с местообита-

ниями вырубки и опушки, где содержа-

ние зеленых пигментов в листьях чер-

ники сопоставимо, несмотря на значи-

мые различия в освещенности и ФАР. 

Морфологические и физиологические па-

раметры (проективное покрытие кустар-

ничка и высота побегов, а также содержа-

ние хлорофилла в листьях) измерены в 

лесах на разных стадиях восстановитель-

ной сукцессии после рубки. Результаты 

исследования важны для более глубо-

кого понимания реакции растений чер-

ники на изменение условий среды в ходе 

хозяйственной деятельности человека. 
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This article presents the results of a study on the morphological parameters of common 
bilberry (Vaccinium myrtillus L.) and the content of photosynthetic pigments (chlorophyll a, 
chlorophyll b) in its leaves within plant communities at different stages of secondary succession 
after clearcutting (clearcut, maturing forest, overmature forest). The research was conducted 
in the middle taiga subzone. Forest edges, as transitional areas between clearcuts and maturing 
forests, were additionally investigated. On 19 sample plots, the measurements of illumination 
and photosynthetic photon flux density (PPFD) of photosynthetically active radiation (PAR) 
were carried out, bilberry projective cover was assessed, and the maximum shoot height was 
measured. The content of photosynthetic pigments in bilberry leaves was determined. The illu-
mination and PAR levels, measured in clear and cloudy weather, decreased along the gradient: 
clearcut – forest edge – forest community. The lowest projective cover and shoot height of the 
dwarf shrub were recorded on the clearcut and forest edge, while the highest values were found 
under the forest canopy. The content of photosynthetic pigments (chlorophyll a, chlorophyll b) 
in bilberry leaves was minimal under the most illuminated conditions of the clearcut and forest 
edge and differed significantly from the conditions under the canopy of maturing and over-
mature forests. 

Keywords: projective cover, shoot height, photosynthetic pigments, illumination, PAR, 
clearcut, forest edge 
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