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Исследования пространственной неоднородности распространения ценопопуляций кустарничков
показали, что доминирование черники (Vaccinium myrtillus L.) и брусники (V. vitis-idaea L.) в напоч-
венном покрове определяется экологическими факторами. В условиях выраженного микрорельефа
при выровненной освещенности ограничивающим фактором пространственного распространения
кустарничков выступает влажность почвы. Черника занимает более низкие участки микрорельефа
с большей влажностью по сравнению с брусникой, при этом длительное затопление талыми водами
в течение 1–2 недель приводит к гибели парциальных кустов черники. На участках перекрывания
экологических ниш кустарнички успешно содоминируют, благодаря различию в морфо-физиоло-
гических особенностях этих видов. Показано, что в одноярусных сосновых лесах Южного Подмос-
ковья без древесного подроста фактор освещенности не оказывает существенного влияния на рост ку-
старничков. Наличие второго древесного яруса ограничивает распространение кустарничков под
кронами ели и липы: при коэффициенте пропускания фотосинтетически активной радиации (ФАР)
менее 7% парциальные кусты отсутствуют; в диапазоне от 7 до 10% встречаются единичные побеги
черники и брусники пониженной жизненности (высотой менее 0.1 м); при пропускании ФАР более
10% совместное покрытие черники и брусники достигает 60–80%. Вычислительные эксперименты
по анализу сопряженной динамики растений травяно-кустарничкового яруса и почвы с помощью
системы моделей “CAMPUS-S – EFIMOD – Romul_Hum” показали высокую точность работы си-
стемы моделей и сопоставимость результатов вычислений с натурными данными.

Ключевые слова: черника, брусника, лесная подстилка, минеральная почва, влажность почвы, освещен-
ность, имитационное моделирование.
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Одними из важнейших критериев оценки функ-
ционирования лесных экосистем являются видовое
разнообразие растительности и содержание запасов
органического вещества почв (ОрВП) (Morris et al.,
1997). Проводимые инвентаризации лесов дают
сведения об их статичном состоянии на момент
исследований и не учитывают специфику сукцес-
сионной изменчивости местообитаний (Рогозин,
Разин, 2015). Для учета влияния изменений кли-
мата и антропогенных воздействий применяют

методы математического моделирования (Кома-
ров и др., 2007; Грабарник и др., 2019). Относи-
тельно хорошо разработаны вопросы моделирова-
ния главных составляющих лесных ценозов: ОрВП
и древесной растительности (Омелько, 2006; Кома-
ров и др., 2007; Tuomi et al., 2011; Seidl et al., 2012;
Chertov et al., 2017a, b; Komarov et al., 2017). Пере-
численные модели лесных экосистем не учитыва-
ют вклад напочвенного покрова в круговорот ор-
ганического вещества. Исследования показали,
что, хотя доля живого напочвенного покрова в
общей биомассе леса невелика, он играет суще-
ственную роль в биологическом круговороте.
Так, в сосновых лесах опад травяно-кустарничко-
вого яруса (ТКЯ) составляет около 10% от массы
общего опада, а доля азота в опаде кустарничков

1 Исследование выполнено при финансовой поддержке
РНФ 18-14-00362, полевые работы в Отрадинском лесни-
честве проводились в рамках РФФИ № 15-04-08712а, ана-
лиз результатов содержания биогенных элементов в почве
выполнен по теме Государственного задания ФИЦ ПНЦБИ
РАН № АААА-А18-118013190176-2.
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и трав гораздо выше – до 30% от азота всего по-
ступающего опада (Родин, Базилевич, 1965; Em-
mer, 1995). В настоящее время математическое
моделирование динамики живого напочвенного
покрова, в частности ТКЯ, – активно развивающе-
еся направление экосистемного моделирования
(Mony et al., 2011; Oborny et al., 2012; Фролов и др.,
2015; Маслов, Логофет, 2016, 2020; Фролов, Зубко-
ва, 2017; Maslov, Logofet, 2020, Frolov et al., 2020a, b).

В разработанной нами модели CAMPUS-S
(Frolov et al., 2020a, b), реализованы алгоритмы
учета факторов, определяющих динамику роста
кустарничков, что необходимо для получения
оценки динамики ценопопуляций в условиях ге-
терогенности среды, в том числе по факторам:
температуре и влажности почвы; содержанию в
почве азота; освещенности под пологом леса в за-
висимости от характеристик породного и воз-
растного состава древостоя.

Для генерации необходимых климатических
данных состояния почв используется статистиче-
ский генератор климата почв Soil CLImate Statis-
tical Simulator (SCLISS). Модель SCLISS (Быхо-
вец, Комаров, 2002; Комаров и др., 2007) предна-
значена для оценки средних месячных значений
температуры, влажности лесной подстилки и ми-
неральной почвы в разных типах леса по стандарт-
ным метеорологическим наблюдениям: температу-
ре воздуха, осадкам, а также, при наличии данных,
по температуре почвы под травяным покровом, из-
меряемой на метеорологических станциях.

Для учета влияния эдафических факторов ис-
пользуется модель динамики органического ве-
щества почв Romul_Hum (Komarov et al., 2017;
Chertov et al., 2017a, b). Модель описывает мине-
рализацию и гумификацию опада и ОрВП; эмис-
сию углекислого газа и высвобождение азота в до-
ступных для растений минеральных формах.
Скорость минерализации и гумификации в моде-
ли определяется качеством опада, температурой и
влажностью подстилки и минеральных горизон-
тов почвы. Отличительным свойством модели яв-
ляется то, что она описывает процесс трансфор-
мации ОрВП отдельно для лесной подстилки и
верхних органоминеральных горизонтов почвы.
Начальные значения запаса ОрВП и азота в пулах
почвы считываются из входного файла модели
Romul_Hum при инициализации модели CAM-
PUS-S. Из каждой ячейки модели CAMPUS-S в
модель ROMUL_Hum передаются влажность и
температура подстилки и почвы (на глубине 20 см),
а также количество поступающего напочвенного
и внутрипочвенного опада (листья, стебли, кор-
невища, тонкие корни, с соответствующими со-
держанием азота и зольностью). Модель рассчи-
тывает данные по почвенным пулам ОрВП и азо-
та, а также эмиссию углекислого газа из почвы и
продукцию азота в доступных для растений фор-

мах и передает данные в модель CAMPUS-S, где
дальше они используются при расчетах роста рас-
тений.

Режим освещенности под пологом леса учиты-
вается на основании данных из модели древесного
полога EFIMOD (Komarov et al., 2003; Комаров и
др., 2007; Shanin, et al., 2020): динамически переда-
ваемой карты ФАР под пологом (моль м–2 мес.–1) в
разрешении 0.25 м2 и координат стволов дере-
вьев; области, соответствующие этим координа-
там считаются абсолютно недоступной террито-
рией для растений ТКЯ.

Цель работы – изучить экологических факто-
ры, определяющие мозаику расположения цено-
популяций черники и брусники, влияние абиоти-
ческих и биотических условий на продуктивность
ценопопуляций кустарничков, а также с приме-
нением вычислительных экспериментов оценить
динамику органического вещества почвы в сос-
няках.

В ходе исследования решались задачи: 1) ко-
личественно оценить границы диапазонов толе-
рантности кустарничков по освещенности и поч-
венным условиям (влажность, запасы азота в мине-
ральной почве и лесной подстилке); 2) провести
серию вычислительных экспериментов для ана-
лиза динамики ОрВП с применением моделей
CAMPUS-S (Frolov et al., 2020a, b) и ROMUL-
Hum (Komarov et al., 2017; Chertov et al., 2017a, b).
От точности и согласованности полевых измере-
ний в значительной степени зависят результаты
прогнозов математических моделей и принимае-
мые на их основе стратегии природопользования.
Для получения комплексных данных применены
авторские методы полевых исследований и обра-
ботки результатов, поэтому методика работ опи-
сана подробно. Полученные сведения о распро-
странении кустарничков при разной освещенно-
сти и влажности почв являются уникальными и
позволяют проводить моделирование роста ку-
старничков в исследованных климатических и
почвенных условиях. Подобные вычислительные
эксперименты проведены впервые.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА

Ключевые участки сосняков с парцеллами
брусники и черники расположены на террасах
р. Оки, сложенных плотными известняками ка-
менноугольного периода, перекрытыми аллюви-
ально-флювиогляциальными кварцевыми песка-
ми днепровской морены (Лидов, 1949). Исследо-
вание почвенных условий и освещенности
проводилось на двух близко расположенных тер-
риториях: 1) в 80-летнем (Надпорожская и др.,
2018) сосняке кустарничково-зеленомошном
(9С1Б) Отрадинского участкового лесничества
(ОУЛ) опытного лесного хозяйства “Русский
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лес”; 2) в 140-летнем (Шанин и др., 2018) сосня-
ке сложном (4С4Б2Е + Лп) с елью (Picea abies (L.)
Karst.) и липой (Tilia cordata Mill.) во втором ярусе
(6Е2Лп1Д1Б) на территории Приокско-Террас-
ного биосферного заповедника (ПТЗ). Территория
в ОУЛ имеет слабоволнистый (дюнный) рельеф с
мощностью песчаных отложений от 0.75 до 2 м
(Лидов, 1949). Исследования в ОУЛ проводили на
трех катенах (54°54′10″ с.ш., 37°39′56″ в.д.;
54°54′09″ с.ш., 37°39′57″ в.д.; 54°54′09″ с.ш.,
37°40′02″ в.д.) с повторяющимся доминантами ТКЯ:
вершины дюн – парцеллы с монодоминирование
брусники, на склонах – содоминирование черни-
ки и брусники, нижняя часть склонов – парцеллы
с монодоминированием черники. В ПТЗ была
выбрана территория (54°53′17″ с.ш., 37°33′47″ в.д.)
с выравненным рельефом, но с контрастными
условиями освещенности вследствие неоднород-
ности древесного полога. Под кронами елей и ли-
пы травяно-кустарничковый и моховой ярусы от-
сутствовали, в окнах лесного полога содоминиро-
вали черника и брусника. Детальное описание
участков ОУЛ приведено в работе (Надпорожская
и др., 2018), описание ключевого участка ПТЗ – в
работе (Шанин и др., 2018). Названия лесных со-
обществ даны по (Ценофонд …, 2020).

В ОУЛ на всех трех катенах для каждой пар-
целлы заложены базовые почвенные разрезы по
общепринятым методикам (Розанов, 2004), про-
веден отбор проб из почвенных генетических го-
ризонтов. Отбор проб лесной подстилки и орга-
номинеральных горизонтов почвы в каждом разре-
зе для каждого горизонта проводили в пятикратной
повторности. Плотность сложения лесных подсти-
лок определяли с помощью послойного отбора
проб по всей мощности органогенных подгори-
зонтов с площади 0.25 × 0.25 м. Плотность сложе-
ния органоминеральных горизонтов оценивали с
помощью режущего цилиндра (100 см3). Опреде-
лены гигроскопическая влажность и потери при
прокаливании (Аринушкина, 1970; Растворова
1983). Содержания валовых углерода и азота в об-
разцах минеральной почвы (органоминеральный
горизонт), лесной подстилки и органах кустар-
ничков получены на анализаторе CHNS-932 фир-
мы LECO (США). Запасы ОрВП и валового азота
для минеральных горизонтов рассчитывали по
аналитическим определениям углерода и азота,
плотности сложения и мощности почвенных го-
ризонтов.

Для получения данных о режиме влажности
корнеобитаемого слоя почвы для каждой синузии
кустарничков на всех трех катенах измеряли влаж-
ность лесной подстилки и нижележащего мине-
рального горизонта влагомером грунта МГ-44Э
(Влагомер …, 2009). В центре каждой парцеллы был
установлен деревянный колышек с номером, от не-
го по направлениям на север, юг, запад и восток на
расстоянии 0.2 и 0.4 м определяли влажность под-

стилки (на глубине 0.03–0.05 м) и органоминераль-
ного горизонта (на глубине 0.1–0.4 м). Измерения
проводили при разных метеорологических услови-
ях. Данные были пересчитаны в показатели объем-
ной влажности, используемые в системе моделей
SCLISS-CAMPUS.

Определение освещенности под лесным поло-
гом проведено на пике вегетационной активно-
сти в июле. Для оценки светового режима приме-
няли метод сверхширокоугольной фотографии
пленочной камерой “Зенит ЕТ” с объективом
“Зенитар” (фокусное расстояние 16 мм, поле зре-
ния 180° по диагонали кадра). Съемку выполняли
в зенит с высоты 0.15 м (т.е. со среднего уровня
расположения фотосинтетического аппарата ку-
старничков) в 3-кратном повторении для каждой
парцеллы (на тех же участках, что и измерения
влажности). Пленку (Kodak чувствительностью
200 ед.) сканировали с разрешением 9600 точек на
дюйм. Из изображения для дальнейшего анализа
выделялся синий слой, дающий наилучший кон-
траст между кронами и небом. Фотографии ана-
лизировали с использованием разработанной на-
ми программы CaImAn (CAnopy IMage ANalyzer),
позволяющей оценивать относительное пропус-
кание кронами деревьев ФАР с учетом положе-
ния траектории движения Солнца по небосводу и
соотношения прямой и рассеянной радиации.
Для нахождения требовательности черники и
брусники к условиям освещенности по такой же
методике были обследованы участки напочвенного
покрова в сосняке сложном в ПТЗ: а) с хорошо раз-
витыми парциальными кустами (ПК) черники и
брусники в окнах полога; б) в зоне единичных ПК на
границе крон елей; в) под кронами группы елей, где
ПК отсутствуют. Оба вида являются длиннокорне-
вищными многолетними кустарничками (Полян-
ская и др., 2000; Прокопьева и др., 2000) с прироста-
ми корневищ 0.1–0.2 м год–1, их ценопопуляции за-
нимают исследуемую территорию длительный
период времени (более 40 лет), следовательно, от-
сутствие ПК на участках сильного затенения го-
ворит о непригодности там условий для их разви-
тия. Обследование вырубок показало, что в усло-
виях полной освещенности гибели парциальных
кустов черники и брусники не происходит.

Для подготовки входных данных дополнитель-
но на одной из катен территории ОУЛ была зало-
жена постоянная пробная площадь 20 × 25 м. Раз-
метка проводилась с помощью буссоли и рулетки.
Пробная площадь была отграничена по двум длин-
ным сторонам стропами, натянутыми параллельно
друг другу. Выравнивали стропы в единой плоско-
сти при помощи лазерного дальномера-уклономера
Bosch GLM 100C. Перпендикулярно основным
стропам натягивали “плавающую” стропу. Все
стропы размечали с шагом 0.2 м. В процессе ис-
следований расстояние от “плавающей” стропы
до уровня почвы на каждой отметке измеряли
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рейкой. Одновременно по той же решетке опре-
деляли доминирующие виды напочвенного по-
крова. Затем “плавающую” стропу перемещали на
следующую отметку по “стационарным” стропам.
С интервалом в 1 м измеряли влажность лесной
подстилки влагомером на глубине 0.03–0.05 м и ми-
нерального горизонта на глубине 0.1–0.4 м (с уче-
том мощности лесной подстилки). На основании
проведенных измерений была составлена план-
схема рельефа, влажности и распределения ТКЯ
на пробной площади (Frolov et al., 2020b).

Учет надземной и подземной биомассы ку-
старничков проведен на пробной площади весо-
вым методом по монолитам (0.25 × 0.25 м × мощ-
ность корнеобитаемого горизонта). Монолиты
отбирали вдоль границы пробной площади по
всем элементам микрорельефа с шагом 1 м. На
поверхности каждого монолита определено про-
ективное покрытие кустарничков, проведен учет
числа парциальных образований (побегов, ку-
стов) каждого онтогенетического состояния. По
четырем граням извлеченного монолита измеря-
ли мощность лесной подстилки по подгоризон-
там: L – слаборазложенный опад, F – фермента-
тивный, H – гумусированный. Надземные части
кустарничков состригали. Подземные органы от-
бирали из почвы, отмывали в проточной воде.
Фракции биомассы разбирали по органам (листья,
стебли, корневища, корни), высушивали в поме-
щении до воздушно-сухого состояния, затем в су-
шильном шкафу при температуре 60°С.

Вычислительные эксперименты. При проведе-
нии вычислительных экспериментов в модель
CAMPUS-S в качестве входных параметров эко-
логических условий были введены: 1) карта мик-
рорельефа (Frolov et al., 2020b), 2) динамическая
карта освещенности, помесячно рассчитываемая в
новой версии модели EFIMOD (Shanin et al., 2020),
3) ряды климатических данных (температура и
влажность подстилки и поверхностных минераль-
ных горизонтов почвы), полученные с помощью
модели SCLISS (Быховец, Комаров, 2002; Комаров
и др., 2007). Ранее на основе этих данных коррект-
ность работы модели была проверена по 7 парамет-
рам: плотность ценопопуляций (шт. м–2), проек-
тивное покрытие, онтогенетические спектры
ценопопуляций, локации особей, биомасса це-
нопопуляций (кг м–2), соотношение массы над-
земных и подземных органов, содержание угле-
рода (Сорг) и азота (Nобщ) в подгоризонтах лесной
подстилки и зоне максимальной плотности кор-
ней в минеральной почве (Frolov et al., 2020b).

Длительность вычислительных эксперимен-
тов составляла 80 лет. Имитировали случайное
начальное распределение семян кустарничков
обоих видов. Варьирование температуры и влаж-
ности на моделируемой территории задавали в
диапазонах 5°C и 10% объемной влажности соот-

ветственно. Площадь моделируемой территории
составляла 20 × 25 м. В вычислительном экспери-
менте оценивали динамику ОрВП в подстилке и
минеральной почве в сосняке 1) с доминировани-
ем брусники, 2) черники и 3) содоминировании
черники и брусники. Исходные почвенные запасы
Сорг, Nобщ взяты по типичной для сосновых лесов
ПТЗ почве (Фридланд, 1955) для слоя 0–0.15 м.

Для составления климатических сценариев бы-
ли использованы данные по температуре воздуха,
осадкам и температуре почвы за 1950–2017 гг. метео-
рологической станции Коломна (Булыгина и др.,
2020; Шерстюков, 2020) и станции фонового мо-
ниторинга ПТЗ (Курганова и др., 2017).

Сценарии поступления опада растений отра-
жают рост чистых сосновых древостоев (начиная
с возраста 20 лет) для трех вариантов живого на-
почвенного покрова, типичных для значительной
территории ПТЗ на момент начала заповедного
режима (Оценка …, 2000). Начальный возраст
древостоя выбран с учетом среднего возраста сос-
няков ПТЗ по данным лесной таксации 1940-х го-
дов. Данные по динамике поступления фракций
опада древостоя (с учетом их массы и содержания
в них азота) получены в вычислительных экспе-
риментах роста древостоев в модели EFIMOD
(Комаров и др., 2007). Начальные таксационные
характеристики древостоя взяты из региональ-
ных таблиц хода роста (ТХР) (Швиденко и др.,
2008), соответственно: для сосняков – ТХР мо-
дальных сосновых древостоев Европейской части
России (экорегионы южной тайги, зон смешан-
ных, лиственных лесов и лесостепи), II бонитет,
полнота 0.8, начальная густота 2000 шт. га–1. Ви-
доспецифичное содержание азота в разных фрак-
циях опада (хвоя или листья, ветви, тонкие кор-
ни, ствол, структурные корни) рассчитывает мо-
дель EFIMOD с учетом возраста древостоя и
уровня трофности почв (Комаров и др., 2007).
Количественные оценки поступления опада ку-
старничкового яруса выполнены с использовани-
ем модели CAMPUS-S. Аналогично EFIMOD, в
модели CAMPUS-S учтены видоспецифичные
различия в содержании азота для разных фракций
опада рассматриваемых кустарничков. Динамику
ОрВП оценивали в вычислительных эксперимен-
тах в модели Romul_Hum.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Оценка эдафических условий

На ключевом участке ОУЛ почвенный покров
представлен сочетанием подзолов иллювиально-
железистых (вершины и пологие склоны бугри-
сто-дюнного рельефа, около 95% площади) с тор-
фяно-подзолами иллювиально-гумусовыми глее-
ватыми (понижения между буграми-дюнами) на
аллювиально-флювиогляциальных песчано-су-
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песчаных и щебнистых отложениях (табл. 1). Пе-
репады высот между вершинами бугров и днища-
ми понижений составляет 1.0–1.5 м.

Бугристо-дюнный микрорельеф препятство-
вал сельскохозяйственному использованию этой
территории, следов распашки в почвенных про-
филях нет. Сероватый цвет верхней части подзо-
листых горизонтов Еpir обусловлен наличием
древесных углей, оставшихся после лесных пожа-
ров. Лесные подстилки всех трех типов парцелл
по зольности, содержанию валовых углерода, азо-
та и их отношению (C : N) существенных разли-
чий не имеют. По общей мощности органических
горизонтов в изученных парцеллах достоверно от
других отличается чернично-сфагновая; некоторое
различие по мощности подгоризонтов подстилок
выявлено между брусничной и бруснично-чернич-
ной. При этом биомассы кустарничков по всем
трем парцеллам различаются существенно. Мини-
мальная биомасса кустарничков (0.026 кг м–2),
определена для брусничной парцеллы (табл. 1).
Биомасса кустарничков черничной парцеллы в
3.5 раз больше – 0.09 кг м–2. Максимальная био-
масса кустарничков в бруснично-черничной пар-
целле – 0.15 кг м–2, что в 1.7 и 5.8 раз больше био-
массы кустарничков брусничной и черничной
парцелл соответственно. Проведенный корреля-

ционный анализ (Надпорожская и др., 2018) по-
казал отсутствие связи между биомассой кустар-
ничков и мощностью лесных подстилок. Следо-
вательно, интенсивность развития кустарничков
имеет более сложные зависимости от других фак-
торов среды. Расчетные данные по запасам ОрВП
приведены по подгоризонтам лесных подстилок
и для верхнего слоя минеральной части профиля
почвы (табл. 1): для брусники – 0.09 м, брусника-
черника – 0.11 м, черника – 0.16 м, по глубине
максимального количества тонких корней.

На территории ОУЛ отмечено статистически
значимое отличие отношений C : N на участках с
доминированием черники от участков с содоми-
нированием черники и брусники и доминирова-
нием брусники, не различавшихся между собой
по этому параметру (рис. 1).

Полевое исследование влияния фитоценоти-
ческих и эдафических факторов на распределе-
ние кустарничков в сосняках показало, что неод-
нородность напочвенного покрова формируется
под воздействием комплекса факторов, динами-
чески изменяющихся и взаимодействующих друг
с другом.

Грубогумусные лесные подстилки, формирую-
щиеся под сосновыми лесами на кварцевых песках,
эвтрофируют почвы, что делает их более благопри-

Таблица 1. Плотность сложения, запасы органического вещества и валового азота в почвах соснового леса ОУЛ
на участках кустарничковых парцелл

Примечания. Идентичные буквы обозначают отсутствие достоверных различий между средними значениями (критерий
Стьюдента-Ньюмена-Келса. P < 0.05). Статистическая обработка проведена по двум группам данных: а) оценивали достовер-
ность различий между мощностями органических подгоризонтов (буквы а, б, в, г); б) оценивали достоверность различий по
суммарной мощности органических горизонтов (буквы с символом “'”). Запасы ОрВП и N вал. – средние расчетные величи-
ны, их использовали как базовые для проведения вычислительных экспериментов. Варьирование входных параметров в
группе моделей ROMUL производится методом Монте-Карло.

Горизонт Мощность, м 
(n > 20)

Зольность,
% (n = 3)

Плотность 
сложения, кг м–3

Запасы, кг м–2 С : N
(n = 3)

Биомасса 
кустарничков, кг м–2

ОрВП N вал.

Брусника. Почва: подзол иллювиально-железистый
L' 0.016 а 33.7 а 50 а 0.65 0.012 27 а 0.026а
F 0.017 а 42.9 а 80 б 0.97 0.019 26 а
H' 0.017 а 44.1 а 100 в 1.19 0.023 25 а
Epir 0.090 а' 97.7 а' 1350 а' 5.10 0.17 15 а'

Брусника-черника. Почва: подзол иллювиально-железистый
L 0.024 а 27.9 а 50 а 1.39 0.027 26 а 0.150б
F 0.029 б 28.4 а 80 б 2.34 0.044 27 а
H 0.015 а, б 46.1 а 100 в 1.52 0.029 26 а
Epir 0.11 б' 97.0 а' 1230 а' 6.28 0.190 16 a'

Черника. Почва: торфяно-подзол иллювиально-гумусовый глеевый
T' 0.048 в 27.4 а 80 б 2.88 0.060 24 а 0.090в
T'' 0.046 в 33.8 а 80 б 2.92 0.061 24 а
T''' 0.039 в 60.0 б 270 г 4.78 0.107 23 а
Epir 0.16 в' 96.9 а' 1490 а' 4.43 0.19 12 б'



ЛЕСОВЕДЕНИЕ  № 1  2022

МОЗАИЧНОСТЬ ЦЕНОПОПУЛЯЦИЙ ЧЕРНИКИ И БРУСНИКИ 39

Рис. 1. Соотношение содержания азота и углерода на участках с доминированием кустарничков: V_v-i – брусника ,
V_m – черника, V_v-i + V_m – брусника и черника, P_a –участки без растений ТКЯ под елью, T_c – участки без рас-
тений ТКЯ под липой. Подгоризонты лесной подстилки: L – слаборазложенный, F – ферментативный и H – гумуси-
рованный; горизонты минеральной почвы: Еpir – подзолистый, АУ – серогумусовый. На диаграмме размахов C : N
высота прямоугольника равна интерквартильному размаху (IQR = Q3 – Q1). Отрезок внутри этого прямоугольника
обозначает медианное значение C : N на соответствующем участке. Концы отрезков, отходящих от торцов прямо-
угольника, имеют следующие координаты: верхний отрезок min(max x, Q3 + 1.5 × IQR), нижний отрезок min(min x,
Q1 – 1.5 × IQR). Значения, лежащие вне ограниченного этими отрезками интервала (выбросы), изображены в виде
отдельных точек.
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ятными для роста растений (Иванов, Шадриков,
2010). Наряду с близостью занимаемых экологиче-
ских ниш по фактору почвенного богатства
(Mäkipää, 1999) наши исследования подтвердили
данные экологических шкал Д.Н. Цыганова (1983)
и H. Ellenberg с соавторами (1991) о большей тре-
бовательности черники (рис. 1) к содержанию
азота в субстрате (определенному с учетом мощ-
ности подстилки). Это свойство черники можно
связать, с тем, что кустарничек сбрасывает листья
на зиму, в отличие от брусники, длительность
жизни листьев которой составляет 3–4 г. Эконо-
мия в расходовании пластических веществ позво-
ляет бруснике занимать наиболее бедные участки
вершин песчаных дюн.

Проведенные исследования почв (C : N) пока-
зали более бедные условия в минеральном гори-
зонте ОУЛ по сравнению с ПТЗ (рис. 1). По на-
шему мнению, это является следствием как по-
родного состава полога леса, так и влияния
рекреации, приводящей к более частым низовым
пожарам на территории ОУЛ (Надпорожская и
др., 2018). Сравнение почв в ПТЗ под елью и ли-
пой показало более богатые условия под липой,
что хорошо согласуется с данными о большем по-
ступлении азота в почву с ее опадом в сравнении с

елью (Ремезов и др., 1959); при этом под кустарнич-
ками значения были промежуточными (рис. 1).
Анализ бруснично-черничных парцелл сосняка
сложного (ПТЗ) и сосняка кустарничкового (ОУЛ)
выявил сходные показатели валовых значений уг-
лерода и азота (рис. 1) в лесных подстилках, что
является уникальной информацией и говорит об
определяющем влиянии растений травяно-ку-
старничкового яруса на почвы.

Оценка влияния влажности почв

Объемная влажность, измеренная влагомером
в разные сроки вегетационного периода, обобще-
на по 3 катенам (рис. 2), что позволило, несмотря
на значительный разброс индивидуальных изме-
рений, свести стандартную ошибку средних зна-
чений влажности к 1–2%. Ни в один из сроков из-
мерения не выявлено значимых различий между
участками пробных площадей “Брусника” и “Чер-
ника и брусника”, сезонный ход влажности здесь
также был выражен слабо. На участках пробных
площадей “Черника” значения влажности досто-
верно выше, и сезонные изменения влажности
были существенны.
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Исследование влияния влажности почв на
рост кустарничков, проведенное в условиях дюн-
но-бугристого микрорельефа, выявило большую
чувствительность брусники к повышению влаж-
ности, что можно объяснить более глубоким зале-
ганием ее корневищ в минеральной почве по
сравнению с черникой, корневища которой рас-
положены преимущественно в нижних подгори-
зонтах лесной подстилки и лучше переносят более
высокую влажность почвы. В полевых наблюдени-
ях также было выявлено, что в понижениях релье-
фа, где весной застаиваются в течение 1–2 недель
талые воды, происходит гибель парциальных ку-
стов и корневищ черники.

Оценка влияния условий освещенности
Полученные в ОУЛ оценки относительной

освещенности под пологом соснового леса пока-
зали отсутствие статистически значимого разли-
чия этого показателя для парцелл кустарничков.
По исследованиям в ПТЗ выявлены следующие
условия освещенности по встречаемости надзем-
ных побегов: при коэффициенте пропускания
ФАР менее 7% ПК отсутствуют; в диапазоне от 7
до 10% встречаются единичные ПК черники и
брусники пониженной жизненности (высотой
менее 0.1 м); при пропускании ФАР более 10%
совместное покрытие черники и брусники дости-
гает 60–80%. Проведенные исследования показа-

ли сходность требовательности кустарничков к
освещенности.

Таким образом, при составлении прогнозов
развития лесных сообществ необходимо учиты-
вать биологические особенности видов и их про-
явления в условиях пространственной неодно-
родности под пологом леса по освещенности и
влажности почв.

Запасы органического вещества в почве при до-
минировании разных видов кустарничков. По резуль-
татам вычислительных экспериментов к 80 годам
биомасса брусники на участках с монодоминиро-
ванием составила 0.025 кг м–2, на участках с содо-
минированием – 0.12 кг м–2; биомасса черники на
участках с монодоминированием составила
0.085 кг м–2, на участках с содоминированием –
0.024 кг м–2 (рис. 3).

Демонстрируемое различие в динамике био-
массы кустарничков при моно- и содоминирова-
нии объясняется тем, что экологические условия
на большей части территории с содоминировани-
ем кустарничков оказываются ближе к оптимуму
для брусники. Прирост биомассы черники в пер-
вые годы моделирования более, чем вдвое превы-
шает прирост биомассы брусники, и это может
быть связано с более высокой интенсивностью
фотосинтеза при высокой доступности ФАР (в
молодых сосняках).

Рис. 2. Сезонная динамика влажности органических и минеральных горизонтов почвы соснового леса ОУЛ на участ-
ках “Черника и брусника”, “Черника”, “Брусника” в 2016 г. (по измерениям влагомером).
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Динамика ОрВП, вычисленная в ходе вычис-
лительного эксперимента, приведена на рис. 4.
Отношение запасов ОрВП, полученных в ходе вы-
числительных экспериментов, к измеренным со-
ставило 1.19 для участка с доминированием брусни-
ки, 0.94 для участка с доминированием черники и
0.93 для участка с содоминированием черники и
брусники.

Так как в данном вычислительном экспери-
менте минимальный по количеству и концентра-
ции в нем азота опад кустарничков был на участке
с монодоминированием брусники, накопление
органического вещества как в органических, так
и в минеральных горизонтах почвы на этом участ-
ке происходило медленнее, чем на двух других.
На участке с содоминированием черники и брус-
ники количество опада было существенно выше,
однако в связи с преимущественным вкладом
брусники в суммарный опад концентрация азота
в нем незначительно выше, чем на брусничном
участке. Из-за этого происходит существенное
накопление органического вещества в подстилке,
однако в минеральной почве накопление усили-
вается незначительно по сравнению с бруснич-
ным участком. На участке с доминированием
черники происходит существенное накопление
органического вещества как в подстилке, так и в
минеральной почве. Это можно объяснить луч-
шей водообеспеченностью, а также ускорением
динамики ОрВП за счет поступления черничного
опада, богатого азотом.

Результаты вычислительных экспериментов
хорошо согласуются с полученными эксперимен-
тальными данными, что говорит о корректной ра-
боте и параметризации системы моделей “CAM-
PUS-S – EFIMOD – Romul_Hum”.

Заключение. Исследования, проведенные на
территории ОУЛ, показали, что доминирование
разных видов кустарничков определяется услови-
ями среды обитания. Мозаика рельефа песчаных
дюн, создающая контрастные условия влажности
почв, становится причиной пространственной
неоднородности распространения ценопопуля-
ций черники и брусники. На участках перекрыва-
ния экологических ниш, кустарнички успешно
содоминируют, благодаря разнице в морфо-фи-
зиологических особенностях строения и функци-
онирования этих видов.

Также показано, что в одноярусных сосновых
лесах без древесного подроста фактор освещен-
ности не оказывает существенного влияния на
рост кустарничков. Наличие в сосновых лесах
ПТЗ второго древесного яруса ограничивает рас-
пространение кустарничков под кронами ели и
липы, лимитирующих количество доступной
ФАР. В условиях выраженного микрорельефа
ОУЛ при выровненной освещенности ограничи-
вающим фактором пространственного распро-
странения кустарничков выступает влажность
почвы. Брусника занимает более дренированные
участки микрорельефа по сравнению с черникой.

Рис. 3. Динамика биомассы ценопопуляций черники (V_m) и брусники (V_v-i) на участках с моно- и содоминиро-
ванием.
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Вычислительные эксперименты по анализу
сопряженной динамики растений травяно-ку-
старничкового яруса и почвы с помощью систе-
мы моделей “CAMPUS-S – EFIMOD – Ro-
mul_Hum” показали высокую точность работы
системы моделей и сопоставимость результатов
ее вычислений с натурными данными.
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Mosaic Structure of Blueberry and Lingonberry Cenopopulations and the Dynamics 
of Soil Organic Matter in the Southern Moscow Region Pine Forests
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Studies of the spatial heterogeneity of the distribution of dwarf shrubs cenopopulations have shown that the
dominance of blueberries (Vaccinium myrtillus L.) and lingonberries (V. vitis-idaea L.) in the ground cover is
determined by environmental factors. Under the well-defined microrelief conditions with uniform illumina-
tion, soil moisture acts as a limiting factor for the spatial distribution of dwarf shrubs. Blueberries occupy low-
er, moister areas of the microrelief compared to lingonberries, while prolonged flooding with melt waters for
1–2 weeks leads to the death of the partial blueberry bushes. In areas of the ecological niches overlapping,
dwarf shrubs successfully codominate, due to the difference in the morpho-physiological characteristics of
these species. It was shown that in single-storey pine forests of the southern Moscow region without tree un-
dergrowth, the illumination factor does not significantly affect the growth of dwarf shrubs. The presence of
the second tree layer limits the distribution of dwarf shrubs under the crowns of spruce and linden: with a
transmittance of photosynthetically active radiation (PAR) less than 7%, there are no aboveground shoots; in
the range from 7 to 10%, there are single shoots of blueberries and lingonberries of reduced vitality (less than
0.1 m in height); with a PAR transmittance of more than 10%, the joint coverage of blueberries and lingon-
berries reaches 60–80%. Computational experiments analysing the coupled dynamics of the grass-dwarf
shrub layer’s plants and the soil using the CAMPUS-S – EFIMOD – Romul_Hum model system showed
the high accuracy of the model system and the comparability of the calculation results with field data.

Keywords: blueberry, lingonberry, forest litter, mineral soil, soil moisture, illumination, imitational modelling. 
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