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Цель данной работы – оценка эффективности методов сохранения эпифитного лишайника лоба-
рии легочной (Lobaria pulmonaria) при рубках леса на основе прогнозных данных популяционной
динамики ее форофитов. Для моделирования пространственной динамики древостоев использова-
на система моделей EFIMOD. Разработаны три сценария ведения лесного хозяйства – без рубок, со
сплошными рубками и с выборочными рубками, которые описывают разные методики сохранения
лобарии легочной, принятые при лесопользовании в Костромской области. Результаты имитацион-
ных экспериментов, выполненных для шести пробных площадей в осиновых и еловых лесах запо-
ведника “Кологривский лес” (Костромская область), показали, что за столетний период число по-
тенциальных форофитов лобарии легочной значительно уменьшится во всех древостоях, и это при-
ведет к сокращению численности лишайника при всех имитационных сценариях. Анализ
изменения расстояний между потенциальными форофитами в имитационных экспериментах пока-
зал, что расселение лобарии легочной теоретически возможно во всех исследованных осиновых ле-
сах. Длительное самоподдержание ценопопуляций L. pulmonaria в одновозрастных ельниках мало-
вероятно. Наиболее приоритетными для сохранения лобарии легочной являются участки осиновых
лесов со значительным числом заселенных ей деревьев. Поддержание численности L. pulmonaria в
одновозрастных монодоминантных лесах невозможно без проведения выборочных рубок.
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Сохранение и поддержание биологического
разнообразия является важным критерием устой-
чивого управления лесами, принятым на нацио-
нальном и международном уровнях. Российское
лесное законодательство предусматривает необ-
ходимость сохранения при рубках леса редких ви-
дов (т.е. внесенных в Красную книгу Российской
Федерации или ее субъектов), но нормативы вы-
деления лесных участков в местах их обитания
при отводе лесосек к настоящему времени отсут-
ствуют. В связи с развитием системы доброволь-
ной лесной сертификации и проектов “модель-
ных” лесов были разработаны рекомендации по
сохранению при рубках некоторых редких грибов,
лишайников, растений и животных (Редкие …,

2005; Ключевые …, 2008; Методические …, 2013).
Как правило, эти методики предполагают пол-
ный запрет любой хозяйственной деятельности в
местах обитания редких видов, но эффективность
применения подобных мер не изучена. В то же
время, такие оценки необходимы при планирова-
нии лесного хозяйства для выделения участков,
наиболее приоритетных для сохранения биораз-
нообразия.

Данная работа посвящена оценке эффектив-
ности методов сохранения эпифитного лишай-
ника лобарии легочной (Lobaria pulmonaria (L.)
Hoffm.) при рубках леса. L. pulmonaria широко
распространена в бореальной и умеренной зонах
(Scheidegger et al., 1998) и в основном обитает на
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стволах живых и погибших деревьев (форофи-
тов), а также встречается на скальных выходах
(Кравченко, Фадеева, 2008; Пыстина, Семенова,
2009). Численность этого вида в Европе за послед-
ние 100 лет значительно сократилась в результате
рубок леса и промышленного загрязнения воздуха,
сохранившиеся популяции в основном приуроче-
ны к небольшим участкам старовозрастных лесов
(Scheidegger et al., 1998). В таежной зоне европей-
ской России лобария легочная остается широко
распространенным видом и встречается на терри-
ториях, где ведется интенсивное лесопользова-
ние. Так, в Республике Карелия, Архангельской,
Вологодской и Костромской областях L. pulmo-
naria широко распространена в смешанных хвой-
но-мелколиственных лесах, достигших возраста
50 и более лет, и чаще всего встречается на ство-
лах осины (Populus tremula L.) (Кравченко, Фадее-
ва, 2008; Немчинова, Иванова, 2009; Иванова,
Ханина, 2012). Очевидно, что в такой ситуации
сохранение при рубках абсолютно всех мест оби-
тания лобарии легочной невозможно, поэтому
необходимо выделение приоритетных лесных
участков, в которых данный вид может устойчиво
существовать в течение длительного времени, и
отведение именно этих участков под охрану. Со-
гласно литературным данным, ими являются ста-
ровозрастные осиновые леса или леса с участием
в древостое старых осин (Редкие …, 2005; Ключе-
вые …, 2008; Немчинова и др., 2012; Методиче-
ские …, 2013). На наш взгляд, вопрос о том, как
долго может существовать лобария легочная в та-
ких лесах, требует специальных исследований.

Возможности успешного расселения L. pulmo-
naria, по всей видимости, во многом зависят от
пространственной и возрастной структуры дре-
востоя. Лобария легочная поселяется в основном
на деревьях лиственных пород, предпочтительно
с большим диаметром и грубой трещиноватой ко-
рой (Ockinger et al., 2005; Пыстина, Семенова,
2009; Rubio-Salcedo, 2015). В жизненном цикле
преобладает вегетативное размножение, которое
происходит в течение почти всей жизни особи.
Образующиеся при этом зачатки могут распростра-
няться на расстояния, не превышающие первые де-
сятки метров (Ockinger et al., 2005; Juriado et al.,
2011). Споры полового размножения (аскоспоры)
образуются редко, но дальность их распростране-
ния достигает 300 м (Zoller et al., 1999). Следователь-
но, оценка длительности существования L. pulmo-
naria невозможна без прогноза динамики древосто-
ев в местах ее обитания, учитывающего число
пригодных для заселения деревьев (потенциальных
форофитов) и их взаимное расположение.

Для решения подобных задач целесообразно
использовать компьютерное моделирование, ко-
торое позволяет описать как естественное разви-
тие древостоев, так и их динамику при разных ле-
сохозяйственных сценариях и катастрофических

природных воздействиях. Цель данной работы –
качественная оценка возможностей длительного
самоподдержания L. pulmonaria в осиновых и ело-
вых лесах Костромской области на основе про-
гнозных данных о популяционной динамике ее
форофитов при разных лесохозяйственных сце-
нариях.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА

Для моделирования динамики популяций де-
ревьев использована индивидуально-ориентиро-
ванная имитационная модель EFIMOD (Komarov
et al., 2003), сочетающая в себе балансовый и по-
пуляционный подходы к моделированию дина-
мики древостоев. EFIMOD состоит из модели ро-
ста отдельного дерева, модели древостоя с дис-
кретным описанием пространства и модели
динамики органического вещества почвы ROMUL
(Chertov et al., 2001), которая дополнена статисти-
ческим генератором почвенного климата SCLISS
(Bykhovets, Komarov, 2002). Древостой в EFIMOD
рассматривается как совокупность отдельных де-
ревьев, имеющих точное положение в простран-
стве. Рост древостоя имитируется на участке, раз-
деленном на ячейки размером 0.5 × 0.5 м, исходя
из допущения, что в одной ячейке может нахо-
диться не более одного дерева. Координаты дере-
вьев позволяют вести дискретный учет конкурен-
ции между соседними деревьями за ресурсы (свет
и доступный азот почвы).

Длительность имитационных экспериментов
определялась исходя из рекомендаций Междуна-
родного союза охраны природы, согласно кото-
рым для прогнозных оценок используется пери-
од, равный продолжительности жизни трех поко-
лений вида (IUCN …, 2013). По разным оценкам
продолжительность одного поколения у L. pulmo-
naria составляет 25–30 лет (Høistad, Gjerde, 2011;
Juriado et al., 2011), поэтому период моделирования
в данной работе составил 100 лет. Шаг модели – 1 г.

По данным, полученным в имитационных
экспериментах, выполнена оценка динамики
численности потенциальных форофитов лобарии
легочной. Для оценки возможностей расселения
L. pulmonaria в исследуемых древостоях в течение
100 лет на каждом шаге моделирования для каждо-
го потенциального форофита рассчитывалось рас-
стояние до ближайшего соседнего потенциально-
го форофита, а далее для древостоя в целом – сред-
нее расстояние для всех пар потенциальных
форофитов и его стандартное отклонение. Затем
полученные результаты соотносили с литературны-
ми оценками дальности распространения диаспор.

Верификация модели EFIMOD для района ис-
следований. Независимая верификация модели
EFIMOD проводилась ранее для разных клима-
тических и эдафических условий (Шанин и др.,
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2010; Shanin et al., 2011). Для исследованных проб-
ных площадей верификация модели выполнена
по материалам лесоустройства 1997 г. для Манту-
ровского лесничества (географически наиболее
близкого к изучаемой территории из доступных
данных), региональным таблицам хода роста
(Усольцев, 2002; Швиденко и др., 2008) и доступ-
ным литературным данным о таксационных ха-
рактеристиках осиновых древостоев разных воз-
растов, полученным для близлежащих регионов
(Михайлов, 1968; Основные …, 1974; Рождествен-
ский, 1982). На основе этих материалов построены
точечные диаграммы, иллюстрирующие зависи-
мости высоты и диаметра деревьев, а также плот-
ности древостоя, от возраста. Для осины были по-
лучены сведения по 10372 деревьям, для ели – по
8275 деревьям. Далее проводился имитационный
эксперимент с использованием метода Монте-
Карло (Komarov et al., 2003) для оценки эффекта
неопределенности входных параметров модели, с
20%-м варьированием начальных параметров по
запасам органического вещества в генетических
горизонтах почвы (модель равномерного рас-
пределения). Начальные данные по пулам орга-
нического вещества почвы выбирались с учетом
типа лесорастительных условий на участке
(Честных, Замолодчиков, 2004), заданного в
данных лесоустройства, начальные данные по
древостою – из региональных таблиц хода роста

для соответствующей породы и класса бонитета
(Швиденко и др., 2008).

Верификация модели в части изменения сред-
ней высоты и диаметра осины и ели проводилась
по методике, изложенной Piñeiro с соавт. (2008).
Значения среднего диаметра и высоты для дере-
вьев определенного возраста, рассчитанные с по-
мощью модели, соотносили с таблицами хода ро-
ста. Для этого были построены диаграммы рассея-
ния, в которых каждая точка соответствовала
средней высоте или диаметру древостоя (рис. 1). Все
точки аппроксимировались прямой вида y = sx. Для
оценки соответствия между результатами моде-
лирования и экспериментальными данными ис-
пользовались коэффициент детерминации R2 и
коэффициент s, характеризующий наклон пря-
мой (табл. 1).

Из результатов верификации следует, что мо-
дель EFIMOD дает результаты, вполне удовле-
творительно соответствующие эксперименталь-
ным данным (как таблицам хода роста, так и ма-
териалам таксационных описаний).

Исходные данные для моделирования. В каче-
стве начальных данных в имитационных экспе-
риментах использованы полевые описания
структуры древостоев в местах обитания L. pulmo-
naria, выполненные на северо-востоке Костром-
ской области в заповеднике “Кологривский лес”,

Таблица 1. Характеристика соответствия между экспериментальными данными и результатами работы модели

Примечание. Источники данных: 1 – Московская область, осинник кисличный, I класс бонитета (Михайлов, 1968); 2 – Мос-
ковская область, осинник снытево-хвощевый, II класс бонитета (Михайлов, 1968); 3 – Московская область, осино-липняк
осоковый, I класс бонитета (Михайлов, 1968); 4 – Московская область, осинник майниково-черничный, I класс бонитета
(Михайлов, 1968); 5 – Ярославская область, осинник снытевый, I–II классы бонитета (Рождественский, 1982); 6 – Вологод-
ская область, осинники, III класс бонитета (Основные …, 1974); 7 – региональные таблицы хода роста нормальных древосто-
ев, центр Европейской части РФ, II класс бонитета (Швиденко и др., 2008); 8 – региональные таблицы хода роста нормаль-
ных древостоев, центр Европейской части РФ (Усольцев, 2002), II класс бонитета; 9 – материалы лесоустройства.

Источник данных
Оценки для средней высоты дерева Оценки для среднего диаметра ствола на уровне груди

s R2 s R2

Осина
1 1.084 0.999 1.096 0.995
2 1.008 0.998 1.034 0.995
3 1.107 0.995 1.060 0.990
4 1.141 0.998 1.110 0.994
5 1.001 0.997 0.955 0.984
6 0.957 0.999 0.835 0.999
7 0.931 0.999 0.965 0.993
8 0.912 0.998 0.917 0.982
9 0.962 0.979 0.942 0.979

Ель
7 1.036 0.998 0.957 0.995
8 1.055 0.999 1.007 0.997
9 1.028 0.953 1.107 0.963
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в районе кордона Сеха. Интенсивное лесопользо-
вание велось на этой территории с первой поло-
вины прошлого века и вплоть до создания запо-
ведника в 2006 г. (Хорошев и др., 2013). В настоя-
щее время в лесном покрове преобладают
средневозрастные и молодые березняки с неболь-
шими фрагментами осиновых и еловых лесов,
что, в целом, типично для северо-востока Ко-
стромской области. В древостоях с доминирова-
нием осины и ели было заложено 6 пробных пло-
щадей (пр. пл.) размером 20 × 20 м. На пробных
площадях описаны таксационные характеристи-
ки древостоев (табл. 2) и демографическая струк-
тура популяций деревьев, учтено число заселен-
ных L. pulmonaria деревьев.

Описание имитационных сценариев. Рассмат-
ривалось три имитационных сценария, которые
описывают существующие в регионе или предла-
гаемые к использованию методы сохранения по-

пуляций лобарии легочной при рубках леса. Сце-
нарии разработаны на основе нормативных доку-
ментов о ведении лесного хозяйства с учетом
особенностей лесозаготовок в Костромской об-
ласти (Приказ …, 2012; Лесной …, 2014; Приказ …,
2015; Приказ …, 2016). Площадь имитируемого
участка – 1 га.

Сценарий 1 имитирует методику сохранения
L. pulmonaria, предполагающую полный запрет
лесопользования. Такой сценарий возможен в
случае заповедания территории или при выделе-
нии и сохранении на лесосеках особо защитных
участков (ОЗУ). В имитационном эксперименте
моделируется развитие древостоя без внешних
воздействий. Возобновление имитируется из рас-
чета 200 шт. га–1 1 раз в 10 лет, состав возобновле-
ния (9Е1Ос для ельников и 7Е3Ос – для осинни-
ков) определен по данным демографических опи-

Рис. 1. Сравнение смоделированных данных по высоте и диаметру с экспериментальными данными. (а, в) – осина,
(б, г) – ель. Пунктирная линия – график функции вида y = sx. 1–8 – см. табл. 1.
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саний популяций деревьев на пробной площади,
высота и возраст подроста определены на основе
полевых данных и экспертных оценок.

Сценарии 2 и 3 описывают методику, которая
используется при лесозаготовках в Костромской
области и заключается в сохранении при рубке
всех деревьев, заселенных лобарией легочной.

Сценарий 2 имитирует сплошные рубки с со-
хранением всех заселенных L. pulmonaria дере-
вьев. Рубки производятся при достижении на-
саждением возраста рубки (для еловых насажде-
ний – более 81 г., для осиновых – более 41 г.)
(Приказ …, 2015). При этом в рубку назначаются
все деревья с диаметром выше отпускного (для
Костромской области – более 8 см). В ходе рубки
сохраняется 30% подроста и 10% лучших деревьев
ели. Искусственное лесовосстановление осу-
ществляется на следующий год после рубки. Гу-
стота посадки сеянцев ели определяется в соот-
ветствии с принятыми нормативами для данных
лесорастительных условий (Приказ …, 2016) и со-
ставляет 3000 шт га–1 (междурядья 3 м, расстояние

между растениями в ряду – 1 м, средняя высота со-
ставляет 0.5 м (стандартное отклонение – 0.2 м,
средний диаметр ствола у корневой шейки – 0.6 см
(стандартное отклонение – 0.3 см). Наряду с ис-
кусственным, имитируется естественное возоб-
новление, аналогично предыдущему сценарию, но
с увеличенной долей осины на свежих вырубках
(5Е5Ос в первые 10 лет после сплошной рубки).

Первая рубка ухода (осветление) проводится
при возрасте древостоя 5 лет, при этом удаляются
50% деревьев нецелевых пород верховым методом
(в рубку назначаются наиболее крупные деревья).
Рубка не производится, если запас древостоя со-
ставляет менее 7 м3 га–1. Прочистка осуществля-
ется при возрасте древостоя 10 лет, при этом уда-
ляются 30% деревьев целевой породы низовым
методом (в рубку назначаются отстающие в росте
деревья) и 30% деревьев нецелевых пород верхо-
вым методом. Рубка не производится, если запас
древостоя составляет менее 7 м3 га–1. Первое про-
реживание производится при возрасте древостоя
25 лет. Если сумма площадей сечений достигла

Таблица 2. Характеристики древостоев на исследованных пробных площадях

*Выделено по (Заугольнова, Морозова, 2006).

Пробная 
площадь Тип леса* Порода Ярус Возраст, 

лет

Число деревьев 
на пробной 

площади

Диаметр ствола 
на высоте 
груди, см

Высота, 
м

Число деревьев 
с L. pulmonaria 

на пробной площади

1 Осинник высо-
котравный

Ель A 90 2 29.5 28 4
Осина A 110 13 35.1 34
Ель B 75 4 19.5 20
Осина B 40 1 20.0 22

2 Осинник высо-
котравный

Ель A 95 3 28.7 33 3
Осина A 90 15 37.3 36
Ель B 60 7 19.4 23

3 Осинник боре-
ально-кустар-
ничковый

Береза A 55 1 16.0 23 17
Ель A 75 5 24.2 26
Осина A 70 22 28.9 32
Ель B 50 7 14.6 18

4 Осинник боре-
ально-мелко-
травный

Береза A 60 11 20.7 30 3
Ель A 60 3 23.3 28
Осина A 60 8 32.8 28
Сосна A 90 1 45.0 31
Береза B 60 2 15.5 23
Ель B 50 22 14.0 17

5 Ельник высо-
котравный

Ель A 90 22 24.5 28 1
Осина A 60 2 49.5 33
Ель B 40 3 15.0 17

6 Ельник боре-
ально-мелко-
травный

Ель A 65 26 22.2 26 2
Осина A 75 3 28.3 30
Ель B 40 5 15.8 23
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15 м2 га–1, вырубаются 30% деревьев целевой по-
роды низовым методом. Также вырубаются вер-
ховым методом 60% деревьев нецелевых пород.
Рубка не проводится, если запас древостоя со-
ставляет менее 35 м3 га–1. Второе прореживание
осуществляется при возрасте древостоя 50 лет,
при этом целевая порода вырубается до достиже-
ния суммы площадей сечений 20 м2 га–1. Нецеле-
вые породы рубятся низовым методом с интенсив-
ностью 50% от суммы площадей сечений. Рубка не
производится, если запас древостоя составляет ме-
нее 115 м3 га–1.

Сценарий 3 имитирует добровольно-выбороч-
ные рубки с сохранением всех деревьев, заселен-
ных лобарией легочной. В каждый прием рубки
равномерно по площади изымаются в первую
очередь перестойные, ослабленные и отставшие в
росте деревья, а также некоторое число спелых
деревьев ели, березы и осины, не заселенной
L. pulmonaria. Интенсивность и оборот рубки
определяется, исходя из нижних пороговых зна-
чений относительной полноты насаждения после
рубки. Для всех пробных площадей принято еди-
ное значение (0.6), ниже которого относительная
полнота древостоя в ходе рубки не снижалась.
Объем вырубаемой древесины определяется пу-
тем сравнения фактических значений абсолют-
ной и относительной полнот с модельными, при-
веденными в таблицах хода роста (Швиденко
и др., 2008). Состав возобновления аналогичен
сценарию 1, но в первые 10 лет после рубки доля
осины увеличена (5Е5Ос).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Динамика таксационных показателей древостоев.
Динамика суммы площадей сечений деревьев
разных пород на пробных площадях в ходе имита-
ционных экспериментов представлена на рис. 2.
Результаты показывают сходные тенденции в
осиновых лесах: при всех сценариях происходит
уменьшение доли участия осины и увеличение
доли ели. При этом в наиболее старовозрастных
(на момент проведения полевых исследований)
осинниках на пр. пл. 1 и пр. пл. 2 в сценарии без
рубок к концу имитационного эксперимента оси-
на практически полностью вытесняется елью. Та-
кие изменения закономерны и объясняются осо-
бенностями сукцессионной динамики древосто-
ев. Наибольшее участие осины в древостое
зафиксировано на пр. пл. 3 во всех сценариях. По
всей видимости, такой результат объясняется
тем, что на этой пробной площади на момент
проведения полевых исследований число стволов
осины было наибольшим среди исследованных
объектов. Также отметим, что в осиновых лесах
(за исключением осинника на пр. пл. 3) в сцена-
риях с рубками участие осины было выше по

сравнению со сценарием естественного развития
древостоя. Это связано с тем, что рубки создают
разрывы в пологе леса, в которых успешно возоб-
новляется светолюбивая осина.

В ельниках на момент проведения исследова-
ний число осин в древостое было низким, но во
всех сценариях осина сохранялась в древостое до
конца имитационного эксперимента. Наиболь-
шее участие осины в ельниках отмечено в сцена-
рии со сплошными рубками, что связано с ее ин-
тенсивным возобновлением на свежих вырубках.
В сценарии с выборочными рубками сумма пло-
щадей сечений осины снижалась через 10–15 лет
после начала моделирования и оставалась ста-
бильно низкой до окончания имитационного
эксперимента.

В целом результаты моделирования показыва-
ют, что длительное существование осиновых ле-
сов невозможно как при естественном развитии
древостоев, так и при проведении рубок. Для
оценки возможностей длительного поддержания
L. pulmonaria в имитируемых древостоях далее
проанализирована динамика численности един-
ственного потенциального форофита исследуе-
мого лишайника в рассматриваемых типах леса –
осины и среднего расстояния между деревьями.

Динамика численности потенциальных форофи-
тов. Как было описано выше, в условиях региона
исследования лобария легочная способна посе-
ляться только на деревьях лиственных пород, до-
стигших определенного возраста. В данной рабо-
те пригодными для заселения L. pulmonaria счита-
ли все деревья осины старше 40 лет. Анализ
динамики численности потенциальных форофи-
тов показал, что во всех имитационных сценари-
ях их число значительно уменьшается (табл. 3,
рис. 3). При этом наиболее существенные изме-
нения (вплоть до полного исчезновения пригод-
ных для заселения осин) происходят в наиболее
старовозрастных осинниках в сценарии без ру-
бок. В более молодых осиновых лесах при этом
сценарии сохраняется значительно больше по-
тенциальных форофитов. Больше всего пригод-
ных для заселения деревьев в осиновых лесах от-
мечено в сценарии с выборочными рубками. Чис-
ло потенциальных форофитов в сценарии со
сплошными рубками во всех осиновых лесах
лишь немного превышало значения, полученные
в сценарии без рубок.

В ельниках численность потенциальных форо-
фитов изменялась не так существенно по сравне-
нию с осиновыми лесами, при том, что число
осин в этих лесах изначально было невелико.
Численность осин оставалась стабильно низкой в
течение всего имитационного эксперимента в
сценариях без рубок и с выборочными рубками;
небольшой пик численности в сценарии со
сплошными рубками вызван достижением воз-
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Рис. 2. Динамика суммы площадей сечений в имитационных экспериментах по сценариям 1 (а), 2 (б) и 3 (в). Описание
имитационных сценариев см. в тексте. Данные представлены для деревьев с диаметром ствола более 8 см, 1 – осина,
2 – ель, 3 – береза, 4 – сосна.
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раста сорока лет осинами, массово возобновив-
шимися после сплошной рубки.

По всей видимости, наблюдаемое уменьшение
числа пригодных для заселения деревьев приве-
дет к уменьшению численности L. pulmonaria. Оче-
видно, что в этом случае наиболее перспективны-
ми для сохранения являются лесные участки с

большим числом заселенных лобарией легочной
деревьев. Также важно отметить, что в исследован-
ных лесах в районе кордона Сеха L. pulmonaria ча-
ще всего встречалась на стволах осины, но спора-
дически была отмечена также на рябине (Sorbus
aucuparia L.) и ольхе серой (Alnus incana (L.) Mo-
ench) (Иванова, 2015). Рябина присутствовала на

Рис. 3. Динамика численности потенциальных форофитов L. pulmonaria на пробных площадях в ходе имитационных
экспериментов по сценариям 1 (а), 2 (б) и 3 (в). Описание имитационных см. сценариев в тексте. 1–6 – пробные пло-
щади 1–6.
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Таблица 3. Число потенциальных форофитов L. pulmonaria на начало и окончание имитационных экспериментов
при разных сценариях моделирования

Примечание. В скобках указан процент изменения числа осин по сравнению с исходными данными.

Пробная 
площадь

Число потенциальных 
форофитов при инициализации 

модели, шт. га–1

Число потенциальных форофитов на 100-м шаге модели, шт. га–1

сценарий 1 
(без рубок)

сценарий 2 
(со сплошными рубками)

сценарий 3 
(с выборочными рубками)

1 336 7 (–97.9%) 12 (–96.4%) 78 (–76.8%)
2 355 0 (–100%) 10 (–96.6%) 62 (–82.5%)
3 474 29 (–93.9%) 35 (–92.6%) 96 (–79.7%)
4 198 21 (–89.4%) 34 (–89.4%) 48 (–75.8%)
5 39 6 (–84.6%) 11 (–71.8%) 10 (–74.4%)
6 54 9 (–83.3%) 3 (–94.4%) 22 (–59.3%)
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всех исследованных нами пробных площадях, но
в текущей версии модели EFIMOD динамика ее
популяций не учитывается, и ее параметризация
требует дополнительных исследований. В то же
время, в старовозрастных хвойно-широколист-
венных лесах “ядра” заповедника рябина являет-
ся наиболее распространенным форофитом лоба-
рии легочной (Иванова, 2015), т.е. потенциально
может быть важным субстратом и в рассматрива-
емых сообществах.

Пространственное расположение потенциаль-
ных форофитов. Полученные в ходе имитацион-
ных экспериментов данные также позволяют
оценить, как изменяется расстояние между со-
седними потенциальными форофитами в ходе
моделирования. Этот показатель определяет воз-
можности успешного расселения L. pulmonaria на
соседние деревья и позволяет уточнить результа-
ты, полученные на предыдущем этапе. На момент
полевых исследований талломы с плодовыми те-
лами, т.е. размножающиеся половым путем, были
обнаружены только на одном дереве. С учетом ра-
нее полученных нами данных о крайне низкой
встречаемости фертильных талломов в одновоз-
растных осиновых и еловых лесах (Иванова, Терен-
тьева, 2017), принято допущение, что все талломы в
ближайшие 100 лет будут размножаться исключи-
тельно вегетативно, максимальное расстояние рас-
пространения вегетативных зачатков принято за
35 м (Ockinger et al., 2005; Juriado et al., 2011).

Результаты этого анализа (рис. 4) показали,
что, несмотря на уменьшение числа пригодных
для заселения деревьев практически во всех ис-
следованных осинниках, расстояние между со-
седними потенциальными форофитами не пре-
вышало критических значений, т.е. расселение ло-
барии легочной потенциально возможно в течение
всего периода моделирования. Важно, что в сцена-
рии без рубок в старом осиннике на пр. пл. 1 после
76-го шага эксперимента расстояния между со-
седними потенциальными форофитами были
близки к критическим, а в старом осиннике на
пр. пл. 2 осина полностью выпала из состава дре-
востоя в конце имитационного эксперимента. В
более молодых осиновых лесах (пр. пл. 3 и 4) рас-
стояния между соседними потенциальными фо-
рофитами не превышали критических значений.

В сценарии со сплошными рубками расстоя-
ния между соседними потенциальными форофи-
тами также не превышали критических значений
во всех осиновых лесах, однако на основе только
этих данных сложно сделать вывод о возможно-
стях длительного самоподдержания L. pulmonaria.
Очевидно, что на сплошных вырубках по сравне-
нию с лесом резко изменяются микроклиматиче-
ские условия: увеличивается освещенность и
уменьшается влажность воздуха, что, по всей ви-
димости, неблагоприятно для этого вида лишай-

ника. Традиционно L. pulmonaria считается ви-
дом, крайне чувствительным к этим факторам, не
способным выживать при высокой освещенности
и низкой влажности воздуха (Gauslaa, Solhaug,
1996). В то же время в полевых экспериментах,
проведенных в Швейцарии, показано, что, хотя
лобария легочная предпочитает затененные усло-
вия, но способна выживать и в открытых место-
обитаниях (Pannewitz et al., 2003). Эти результаты
подтверждаются нашими полевыми наблюдения-
ми и данными других исследователей (Кравчен-
ко, Фадеева, 2008). Предположительно смерт-
ность талломов на открытых участках увеличива-
ется, но работы, содержащие численные оценки
этих параметров, нам неизвестны.

Наименьшие расстояния между соседними по-
тенциальными форофитами в осиновых лесах бы-
ли отмечены в сценарии с выборочными рубками.
Учитывая, что именно в этом сценарии сохраняет-
ся наибольшее число пригодных для заселения де-
ревьев, а микроклиматические условия, по всей
видимости, изменяются не столь значительно, как
при сплошных рубках, можно предположить, что
такой сценарий ведения лесного хозяйства наибо-
лее целесообразен для длительного поддержания
лобарии легочной в осиновых лесах.

В ельниках расстояния между соседними по-
тенциальными форофитами во всех имитацион-
ных сценариях были выше по сравнению с осино-
выми лесами. В сценарии без рубок эти расстояния
достигали критических значений в последней тре-
ти на пр. пл. 5 и первой трети на пр. пл. 6 модели-
руемого периода, а в сценарии с выборочными
рубками на пр. пл. 6 – в середине имитационного
эксперимента. Учитывая, что на момент проведе-
ния полевых исследований число заселенных дере-
вьев было низким, мы предполагаем, что длитель-
ное существование L. pulmonaria в монодоминант-
ных еловых насаждениях маловероятно.

Таким образом, при выборе лесохозяйствен-
ных мероприятий для сохранения L. pulmonaria в
каждом конкретном случае важно учитывать чис-
ло заселенных этим лишайником деревьев, воз-
раст и состав древостоя. Наиболее приоритетными
для сохранения должны выступать участки осино-
вых лесов с большим числом заселенных L. pulmo-
naria деревьев, которые также являются источни-
ками диаспор для заселения соседних территорий.
При этом выделение ОЗУ в старых (возрастом око-
ло 100 лет) монодоминантных осинниках, по всей
видимости, малоэффективно. Наибольшее воз-
можное число потенциальных форофитов в таких
лесах сохраняется при режиме лесопользования с
выборочными рубками. Отметим, что использо-
вание выборочных рубок для имитации есте-
ственной динамики древостоев с целью сохране-
ния популяций редких видов и поддержания лес-
ного биоразнообразия обсуждалось в связи с
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развитием в России системы добровольной лес-
ной сертификации (Кутепов и др., 2006), но для
разработки практических рекомендаций на осно-
ве этого подхода необходимы дополнительные
исследования.

В целом полученные в имитационных экспе-
риментах результаты показывают низкую эффек-
тивность существующих методик сохранения ло-
барии легочной в одновозрастных монодоми-
нантных древостоях. В то же время результаты
наших полевых исследований в разновозрастных
хвойно-широколиственных лесах “ядра” запо-

ведника “Кологривский лес” свидетельствуют об
устойчивом состоянии популяций лобарии ле-
гочной на данном участке. L. pulmonaria широко
распространена в преобладающих в “ядре” ело-
вых и липовых лесах, “окнах” в пологе леса, а так-
же в березняках и встречается на форофитах семи
видов. Колонизация новых деревьев происходит
более успешно, чем в лесах с небольшой давно-
стью антропогенных воздействий; чаще встреча-
ются фертильные талломы (Иванова, 2015; Ива-
нова, Терентьева, 2017). По всей видимости, клю-
чевую роль в самоподдержании лобарии легочной

Рис. 4. Изменение расстояний между соседними потенциальными форофитами в имитационных экспериментах по
сценариям 1 (а), 2 (б) и 3 (в). Описания имитационных сценариев см. в тексте. 1 – средние, 2 – стандартные отклоне-
ния, 3 – рубки.
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играет gap-динамика (Восточноевропейские …,
2004), благодаря которой формируется простран-
ственная мозаика, состоящая из разновозрастных
древесных парцелл и ветровально-почвенных
комплексов. В результате в древостое постоянно
присутствуют потенциальные форофиты, доступ-
ные для заселения L. pulmonaria. К сожалению,
текущая версия системы моделей EFIMOD не
может учесть подобную неоднородность лесного
покрова, поэтому модельная оценка для лесов
“ядра” заповедника является предметом будущих
исследований. Также отметим, что индивидуаль-
но-ориентированные модели, воспроизводящие
рост и развитие каждого отдельного дерева с точ-
ным учетом их положения в пространстве и обла-
дающие возможностью к имитации gap-динами-
ки, чрезвычайно редки (Seidl et al., 2005; Courbaud
et al., 2015) и за еще более редким исключением
(Chumachenko et al., 2003) не параметризованы
для основных лесообразующих пород региона ис-
следования.

Заключение. Проведенное исследование поз-
волило оценить эффективность методов, приме-
няемых для сохранения лишайника лобарии ле-
гочной при рубках леса на основе модельных дан-
ных популяционной динамики ее форофитов. С
помощью имитационных экспериментов в систе-
ме моделей EFIMOD выполнена оценка динами-
ки древостоев в наиболее распространенных ме-
стах обитания L. pulmonaria в Костромской обла-
сти (одновозрастных осиновых и еловых лесах) за
столетний период. Результаты моделирования
свидетельствуют о недостаточной эффективности
существующих методов сохранения L. pulmonaria.
В имитационных экспериментах число потенци-
альных форофитов существенно уменьшалось как
при естественном развитии монодоминантных
древостоев, так и при рубках, что должно приве-
сти к сокращению численности лобарии легоч-
ной. Из рассмотренных сценариев наиболее бла-
гоприятным для поддержания популяций L. pul-
monaria в одновозрастных осинниках был
сценарий лесопользования с выборочными руб-
ками. Такой режим ведения лесного хозяйства
позволяет поддерживать относительно высокую
плотность популяции потенциальных форофитов
и сохранить пригодные для L. pulmonaria микро-
климатические условия, однако и этот сценарий
не гарантирует долговременное существование
популяции лобарии легочной.
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A comparative effectiveness assessment of conservation methods for a rare epiphytic lichen Lobaria pulmonaria
during forest cuts was carried out based on prognostic data on its phorophytes population dynamics. EFIMOD
model system was used for modeling the spatial dynamics of forest stands. As a result 3 scenarios of forest man-
agement were created: without any cuts, with clear cuts and with selective cuts employed, that depict different
methods of L. pulmonaria preservation, used in forest management in Kostroma oblast. The results of simula-
tion experiments on six plots in aspen and spruce forests of “Kologrivsky Les” natural reserve (Kostroma oblast)
suggest that after a period of 100 years the abundance of potential phorophytes of L. pulmonaria will significantly
decrease in all the forest stands, which may lead to a decrease in lichens abundance as well under any scenario.
Analyzing the distance between the potential phorophytes in simulation experiments has shown that the dissem-
ination of L. pulmonaria is in theory possible for all the studied aspen forests. A prolonged self-sustained exis-
tence of L. pulmonaria in spruce forests is, however, unlikely. Aspen forest plots with a high number of trees, col-
onized by the lichen are of highest priority for its conservation. Maintaining the abundance of L. pulmonaria in
even-aged monodominant forest stands is impossible
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