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Рассмотрены возможности моделирования в технике клеточных автоматов применительно к травя-
нистым растениям и кустарничкам. Приводятся основные положения дискретного описания онтогенезов 
растений, на которых основывается математическое моделирование. В обзоре обсуждаются основные 
результаты, полученные с использованием моделей  и раскрывающие закономерности функционирова-
ния ценопопуляций и сообществ. Описана модель CAMPUS и результаты компьютерного эксперимента 
по разрастанию двух клонов брусники с разной геометрией побегов. Публикация посвящена работам 
профессора А. С. Комарова, основоположника направления; дан список его основных публикаций по 
этой тематике. 
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Введение 

Моделирование в технике клеточных автоматов — одно из перспективных направлений 
математики, позволяющее исследователю, изменяя отдельные параметры, анализировать пове-
дение системы, состоящей из множества дискретных объектов, каждый из которых обладает 
определенными свойствами и с течением времени меняет свое состояние. Применение клеточ-
но-автоматного моделирования к описанию популяций растений было начато в 80–90-х годах 
[Комаров, 1982, 1988; Czárán, 1984; Hogeweg, 1988; Inghe, 1989, 1990; Silvertown et al., 1992, 
1993, 1994; Colasanti, Grime, 1993]. В настоящее время такие работы продолжаются [Magyar et 
al., 2004, 2007; Koubek, Herben, 2008; Mony et al., 2011; Oborny et al., 2012]. Обзоры по приме-
нению клеточных автоматов в биологии даны в работах [Грабовский, 1995; Balzter et al., 1998; 
Oborny et al., 2012]. 

Одним из основоположников применения клеточно-автоматного подхода в моделировании 
популяционной динамики растений является А. С. Комаров. Им были получены уникальные 
результаты, раскрывающие биологические принципы организации и функционирования расти-
тельных сообществ в стационарных условиях и при внешних воздействиях. Обзору закономер-
ностей, полученных при моделировании популяций растений в технике клеточных автоматов, 
посвящена эта статья. 

Ценность таких моделей для исследователей заключается в возможности изменения от-
дельных параметров, определяющих развитие популяций. Это невозможно зарегистрировать 
в природных условиях в силу одновременного действия комплекса внешних факторов, генети-
ческого разнообразия и большой длительности жизни растений. Предложенные А. С. Кома-
ровым модели позволяют «изучить качественную сторону» взаимосвязи биологических свойств 
растений и их пространственного размещения; развитие ценопопуляций при стационарных ус-
ловиях и их реакцию на различные антропогенные воздействия [Комаров, 1987; Смирнова, Па-
ленова, Комаров, 2002]. 

История развития направления 

Одной из первых работ Александра Сергеевича Комарова по этой тематике стала публика-
ция в книге «Взаимодействующие марковские процессы и их применение к математическому мо-
делированию биологических систем» [Комаров, 1982], написанная после его знакомства с теори-
ей сукцессионной смены растительности С. М. Разумовского [Разумовский, 1981] и их совме-
стных обсуждений и поездок по окрестностям г. Пущино. Модель допускала всевозможные 
сценарии занятия территории растениями с разными типами размножения — семенным и веге-
тативным — и давала динамику их взаимодействия при случайном частичном уничтожении. 
Было показано, что при отсутствии нарушений растение с вегетативным размножением всегда 
вытесняет растение с семенным тем быстрее, чем длиннее побег, дающий дочерние особи. Это 
явление наблюдается и в природных сообществах при отсутствии нарушений. При уничтоже-
нии части растений на каждом шаге моделирования возможны разные варианты соотношения 
растений в зависимости от интенсивности уничтожения, в том числе возникают варианты ус-
тойчивого сосуществования ценопопуляций с разным типом размножения. В модели исследо-
вались скорости их восстановления и взаимодействие при однократных и многократных нару-
шениях разной интенсивности. Было показано, что «абсолютно заповедные системы» обладают 
меньшей восстановительной способностью, чем системы с нарушениями [Комаров, 1982]. 

Дальнейшее развитие работ по моделированию популяций растений стимулировало зна-
комство А. С. Комарова в 80-х годах с сотрудниками Проблемной биологической лаборатории 
и преподавателями кафедры ботаники МГПИ им. В. И. Ленина (ныне — МПГУ) — 
Л. А. Жуковой, Л. Б. Заугольновой, И. М. Ермаковой, О. В. Смирновой, разрабатывавшими 
концепцию дискретного описания онтогенеза растений. Ее основоположниками были выдаю-
щиеся фитоценологи — создатели приоритетного для российской науки популяционно-
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онтогенетического направления: А. А. Уранов [Уранов, 1975] и Т. А. Работнов [Работнов, 1950]. 
В рамках этой концепции к 80-м годам были сделаны описания онтогенезов более 100 видов рас-
тений [Диагнозы и ключи…, 1980, 1983]; В. Л. Бологова, И. М. Ермакова, Л. А. Жукова, 
Н. С. Сугоркина, А. Р. Матвеев (МГПИ) и В. Г. Онипченко (МГУ им. М. В. Ломоносова) и др. 
собрали материалы длительных наблюдений за картографированными растениями [там же]. Все 
это создало фундаментальную теоретическую и экспериментальную базу для моделирования. 

Периодизация онтогенеза основана на выделении в процессе развития растения опреде-
ленного числа онтогенетических состояний, различающихся по соотношению процессов фор-
мирования и отмирания побегов и корневых систем. В первой половине онтогенеза до цветения 
(прегенеративный период) процессы образования новых органов преобладают над процессами 
отмирания; у некоторых растений начинается вегетативное размножение. Так, например, у кус-
тарничков черники (Vaccinium myrtillus L.) и брусники (Vaccinium vitis-idaea L.) в подземной 
части образуется мощно развитая система побегов, обеспечивающая вегетативное расселение 
растений [Онтогенетический атлас…, 2000]. С началом цветения (генеративный период) у мно-
голетних растений выделяется три состояния: раннее, зрелое и позднее генеративное, отли-
чающиеся по степени интенсивности и степени развития цветоносных побегов, а также по со-
отношению живых и отмерших частей. Начиная с генеративного зрелого состояния, доля от-
мерших частей корневой системы и засохших надземных побегов увеличивается и ко времени 
достижения генеративного позднего состояния может составлять до одной трети от общей мас-
сы растения. После прекращения цветения (постгенеративный период) выделяют субсенильное 
состояние (нецветущие растения с еще достаточно большим числом живых побегов) и сениль-
ное (растения с единичными живыми побегами и листьями). В редких случаях удается найти 
отмирающие растения [Уранов, 1975; Онтогенетический атлас…, 2000]. К настоящему времени 
опубликованы описания онтогенезов более 4000 видов растений в журнальных статьях, мате-
риалах конференций, продолжающихся изданиях: Онтогенетические атласы растений, Биоло-
гическая флора Московской области и др. 

Длительность каждого из состояний у многолетних растений может составлять от несколь-
ких дней до нескольких лет. Наблюдения Л. А. Жуковой [Жукова, 1995] за картографированными 
растениями в посадках и природных сообществах показали, что и длительность, и последова-
тельность переходов в последующие онтогенетические состояния различаются в ценопопуляциях 
(ЦП) у растений одного вида. При обработке этих материалов в ходе моделирования А. С. Ко-
маров построил таблицу «запретов и разрешений» таких переходов, включая периоды вторично-
го покоя, для 15 видов растений разных жизненных форм [Жукова, Комаров, 1990]. 

Преимущество использования в моделировании дискретного описания онтогенезов состо-
ит в том, что растения одного онтогенетического состояния имеют сходные биологические 
признаки и сходную роль в сообществе (семенное размножение, вегетативное размножение, 
удержание территории и др.). В результате по соотношению онтогенетических групп в ценопо-
пуляции можно оценить перспективы ее развития. Дискретность описания онтогенеза хорошо 
согласуется с методом моделирования, при котором происходят пошаговые изменения харак-
теристик растений [Комаров, 2003]. 

В рамках этого подхода А. С. Комаров [Комаров, 1988] сформулировал следующие основ-
ные правила построения модели: 1) развитие растений моделируется как ряд последовательных 
онтогенетических состояний, каждое из которых имеет свою длительность; 2) состояние расте-
ния с некоторой вероятностью может измениться в каждый момент времени; 3) в определенных 
онтогенетических состояниях растение может заселять соседние клетки дочерними растениями 
в заданном онтогенетическом состоянии; 4) моделируемые растения расположены в узлах 
квадратной решетки, в каждом узле не более одного растения; 5) свободные узлы решетки 
с некоторой вероятностью могут быть заняты проростками при семенном возобновлении. 

Моделирование с применением описанного подхода выявило ряд закономерностей в раз-
витии сообществ растений. Было показано, что обнаруженные ранее в экспериментах колеба-
ния численности ЦП могут быть обусловлены не только метеоусловиями, как это считалось 
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ранее, но и геометрией вегетативного расселения [Комаров, 1987]. Вегетативное размножение 
в первой половине онтогенеза приводит к более выраженным колебаниям численности, при 
размножении во второй половине онтогенеза эти колебания сглаживаются. В модельных экспе-
риментах было показано образование устойчивых онтогенетических волн в популяционных 
спектрах [Комаров, 1988], ранее выявленных в полевых исследованиях [Уранов, 1975]. Меха-
низм их возникновения описан в статье А. С. Комарова [Комаров, 1987]. 

В ряде работ [Комаров, 1988: Комаров, Паленова, 2002; Смирнова, Паленова, Комаров, 
2002] рассмотрено влияние омоложения (более юный возраст появившихся вегетативно дочер-
них особей) на численность и онтогенетические спектры растений разных жизненных форм. 
В моделируемых популяциях моноцентрических растений, не способных к вегетативному раз-
множению, образуется левосторонний спектр с максимумом численности растений в молодом 
состоянии за счет семенного размножения. Похожий спектр имеют неявно полицентрические 
растения с омоложением рамет и близким к материнскому расположением дочерних растений. 
Для этой жизненной формы, но без омоложения, наблюдался двухвершинный спектр с макси-
мумами на молодой и старой части модельной популяции. Для растений явно полицентричеких 
с распространением вегетативного потомства на удаленные расстояния от материнских был 
получен спектр с максимумом на молодых и средневозрастных генеративных растениях. Чис-
ленность модельных популяций, в которых нет омоложения вегетативно возникших потомков, 
более низкая, чем в случаях с их омоложением [Комаров, 1988]. Онтогенетические спектры, 
полученные при моделировании, соответствовали спектрам ЦП реальных растений с таким же 
типом онтогенеза [Комаров, Паленова, 2002; Смирнова, Паленова, Комаров, 2002]. 

Компьютерное моделирование приживания вегетативного потомства в соседстве с други-
ми растениями, проведенное совместно с М. М. Паленовой по данным изучения ЦП вегетатив-
но подвижных растений, показало, что его успешность зависит от того, на каком этапе онтоге-
неза происходит образование дочерних рамет и на какое расстояние от материнского растения 
они удаляются [Комаров, Паленова, 2002; Смирнова и др., 2002]. 

Моделирование одновременно вегетативного и семенного размножения показало, что ве-
гетативное размножение во второй половине онтогенеза приводит к образованию модельной 
популяции, состоящей исключительно из вегетативных потомков вследствие более быстрого 
захвата ими территории, освобождающейся при гибели старых особей. Если семенное и вегета-
тивное размножение происходят в первой половине онтогенеза, то при увеличении интенсив-
ности семенного возобновления численность растений возрастает. В этом случае колебания 
численности сохраняются, хотя и происходит уменьшение их амплитуды. В онтогенетических 
спектрах также сохраняются популяционные волны, причем рост интенсивности семенного во-
зобновления приводит к их более четкой выраженности [Комаров, 1988]. 

Исследование динамики модельных популяций в зависимости от интенсивности случайно-
го уничтожения и интенсивности семенного и вегетативного размножения позволило выявить 
парадоксальную на первый взгляд закономерность: в популяции с вегетативным размножением 
в первой половине онтогенеза и сильным омоложением дочерних особей при уничтожении 10–
30 % растений на каждом шаге наблюдалось увеличение численности растений. Причина тако-
го явления — в относительно более быстром освобождении территории от старых растений, 
заселении ее более молодыми, способными к вегетативному размножению [Комаров, 1987]. 
Одновременно при частичном уничтожении особей возникает случайное размещение освобож-
дающейся территории, что приводит к ее большей доступности для заселения вегетативными 
дочерними растениями и к увеличению интенсивности вегетативного размножения [Комаров, 
1987, 1988]. 

В компьютерных экспериментах было обнаружено наличие «критической интенсивности 
уничтожения» при вегетативном размножении во второй половине онтогенеза, зависящей от 
скорости вегетативного расселения и возраста дочерних растений [Комаров, 1987]. Модель по-
казала, что существует пороговое значение интенсивности отмирания, после которого восста-
новления популяции не происходит, так как растения не успевают дожить до возраста образо-
вания дочерних растений. В природных условиях этот эффект проявляется в образовании чет-
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ких краев у тропинок — так называемый «эффект тропинки А. С. Комарова» [Комаров, 1988], 
или «footpath effect» [Komarov, Palenova, Smirnova, 2003]. 

Многие работы А. С. Комарова были направлены на выяснение разных сторон популяци-
онной жизни растений, а полученные результаты были использованы в последующих моделях. 

Совместная работа по анализу данных, собранных Л. А. Жуковой в пятилетних наблюде-
ниях за маркированными растениями в посадках подорожника большого (Plantago major L.), 
позволила сформировать представления о динамической (временнóй) поливариантности онто-
генеза, найти корреляции между длительностями онтогенетических состояний при разной 
плотности посадки растений [Жукова, Комаров, 1990, 1991]. Было показано, что темп развития 
растений в онтогенезе постоянно изменяется: он может ускоряться или замедляться; в некото-
рые годы, чаще при неблагоприятных условиях, растения могут не образовывать надземных 
органов и оставаться в состоянии «вторичного покоя», но через некоторое время вновь перехо-
дят к вегетации и начинают развиваться.  

Способность к изменению темпов развития увеличивает устойчивость ЦП к воздействиям 
внешней среды. Исключение возможности задержки и ускорения развития растений в модель-
ных экспериментах приводило к возникновению разрывов в популяционных волнах,  что сви-
детельствовало о нестабильности ЦП [Жукова, Комаров, 1990]. В результате классификацию 
поливариантности, предложенную ранее Л. А. Жуковой [1986], детализировали для разных 
жизненных форм [Жукова, Комаров, 1990, 1991], определив типы поливариантности: 1) раз-
мерная поливариантность, выражающаяся в изменении мощности, размера и жизненного со-
стояния особей в пределах одного этапа онтогенеза; 2) структурная (морфологическая) полива-
риантность, отражающая разнообразие морфологических структур, возникающих на одном 
и том же этапе онтогенеза; 3) поливариантность размножения и воспроизведения, проявляю-
щаяся в дополнительных способах размножения и распространенная у многих цветковых рас-
тений; 4) ритмологическая поливариантность, проявляющаяся в сдвигах фенологических со-
стояний у особей одной ЦП; 5) поливариантность темпов развития, учитывающая изменение 
темпов развития особей в онтогенезе. 

14-летние наблюдения за картографированными вегетативно неподвижными поликарпи-
ками (Anemone speciosa Adam ex G. Prits, Campanula tridentate Schreb., Carum caucasicum (Bieb.) 
Boiss.), проведенные В. Г. Онипченко на высокогорных лугах Кавказа, позволили в совместных 
работах с А. С. Комаровым составить матрицы вероятностей переходов между онтогенетиче-
скими состояниями, в частности, определить вероятность изменения растением онтогенетиче-
ского состояния; учесть сроки перерывов в цветении и отмирания растений. На основании по-
лученных матриц была предпринята попытка оценить среднюю длительность онтогенеза ис-
следованных растений [Онипченко, Комаров, 1997]. 

Критические размеры непригодных для заселения участков, препятствующие инвазии мо-
дельных видов растений на неоднородную территорию, были установлены с помощью решет-
чатой модели роста вегетативно подвижных растений [Михайлова и др., 2008]. 

Современные разработки: решетчатая имитационная 
модель CAMPUS 

В продолжение представленных ранее работ под руководством А. С. Комарова [Комаров 
и др., 2015б; Фролов, 2015] создана и продолжает развиваться модель CAMPUS — структурная 
решетчатая имитационная модель, реализующая описание динамики популяций и сообществ 
трав и кустарничков в терминах численности парциальных кустов и/или размера проективного 
покрытия [Комаров и др., 2015а]. Модель содержит конструктор жизненных форм растений, 
блок онтогенетического развития и блок популяционного развития, блок условий моделирова-
ния. Применение модели позволяет исследовать динамику пространственного расселения рас-
тений разных жизненных форм [Фролов и др., 2015]. В текущей версии модели CAMPUS раз-
рабатываются алгоритмы учета неоднородности абиотических факторов: влажности, почвенно-
го богатства; фитоценотического фактора — освещенности.  
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Рис. 1. Схемы строения (а, б) и динамика числа парциальных кустов брусники (в) при их  разном распо-
ложении на подземном побеге  

Средствами программы анализировали конкурентные преимущества многолетнего длин-
нокорневищного кустарничка брусники (Vaccinium vitis-idaea L.) при разном расположении до-
черних парциальных кустов (морфологическая поливариантность) на подземном побеге в от-
сутствие семенного размножения. Рассмотрено два варианта, встречающихся в природных це-
нопопуляциях: растения «а» со сближенным расположением дочерних парциальных кустов на 
расстоянии 1 см. (рис. 1, а) и растения «б» с расположением почек на расстоянии 5–6 см 
(рис. 1, б). Показатели длительности онтогенетических состояний определены из публикаций 
[Баландина, Вахрамеева, 1978; Прокопьева и др., 2000; Мазная, Лянгузова, 2010]. Схемы рас-
положения побегов были составлены при анализе сканированных образцов растений, любезно 
предоставленных д-ром М. Саалемаа (Maija Salemaa, Natural Resources Institute, Finland (Luke)), 
и в полевых исследованиях, проведенных нами в сосняке чернично-ландышево-зеленомошном 
(Московская область, опытное лесное хозяйство «Русский лес», Данковское участковое лесни-
чество). Остальные параметры для двух рассмотренных вариантов не различались. В результате 
серии вычислительных экспериментов показано, что преимущество имеет ЦП растения со вто-
рым типом расположения дочерних парциальных кустов (рис. 1), что можно объяснить мень-
шей конкуренцией за территорию между вновь образующимися дочерними парциальными кус-
тами и лучшими возможностями для захвата территории. Наблюдаемые колебания численности 
связаны с отмиранием растений и периодичностью циклов вегетативного размножения. 

Анализировали также модельную динамику двух популяций брусники, имеющих одина-
ковую структуру онтогенеза и равное отношение к абиотическим факторам, но различные мат-
рицы переходов между онтогенетическими состояниями. Созданы: а) «демонстрационный» ва-
риант матрицы переходов, отражающий развитие парциального куста по заданной последова-
тельности и при заданной длительности всех онтогенетических состояний; б) матрица 
переходов, соответствующая наблюдаемому в природе развитию ЦП [Прокопьева, 2006], — 
c разной длительностью онтогенетических состояний и разной «судьбой» парциальных кустов. 

(а) 

(б) (в)
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Это может быть связано с ранним старением парциального куста или, напротив, длительной 
«задержкой» (более одного срока) в каком-либо из онтогенетических состояний, что часто на-
блюдается у кустарничков. В модельном эксперименте показано, что при «синхронном» разви-
тии парциальных кустов ЦП оказывается менее устойчивой — возникают периоды с отсутстви-
ем парциальных кустов некоторых онтогенетических состояний (рис. 2, а). Во втором случае, 
после прохождения начальных этапов развития, в ЦП присутствуют растения всех онтогенети-
ческих состояний, что можно считать показателем ее стабильного существования (рис. 2, б). 
Аналогичная динамика ЦП наблюдалась ранее при моделировании роста растений другой жиз-
ненной формы — короткокорневищного травянистого растения подорожника большого 
(Plantago major L.) [Жукова, Комаров, 1990]. 

 

Рис. 2. Возрастные спектры популяции брусники: а) с последовательными переходами между онтогене-
тическими состояниями, б) с задержками и ускорениями развития 

Заключение 

Работы А. С. Комарова по клеточно-автоматному моделированию популяций растений на 
основании эмпирических данных позволили выявить качественные показатели функциониро-
вания ценопопуляций, которые не могли быть получены из данных без применения моделей. 
Совместные исследования А. С. Комарова с коллегами-биологами дали новые знания и способ-
ствовали возникновению новых направлений в популяционной биологии растений. Список ос-
новных его работ по этой тематике приводится в приложении. 
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Приложение 
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