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Аннотация. Органы растения выполняют множество различных функций. Листья обе-
спечивают поступление ассимилятов, ствол и ветви – фотосинтез, транспортировку 
воды и питательных веществ, а корни подают воду и элементы питания и способствуют 
физической устойчивости. Для достижения оптимальной работы на уровне растения в 
целом между этими функциями есть некая пропорциональность, которая опосредует-
ся количеством биомассы в органах растения. Соотношение биомассы одного органа 
с биомассой другого известно как «распределение биомасс», которое является сово-
купным результатом динамического распределения ассимилятов с течением времени. 
Некоторыми реализациями распределения фракций биомассы растения являются не-
гауссовские распределения, в частности, распределение Ципфа–Парето. На примере  
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6 хвойных родов Евразии было установлено, что регрессионный коэффициент уравнения 
Ципфа–Парето не является постоянным на протяжении всего периода роста растения, 
а в некотором установленном возрасте меняет знак. Цель настоящего исследования –  
сформировать базу данных о биомассе рода Salix L. и установить возраст реверсии 
фракций надземной биомассы. Использованы авторские и привлеченные исходные ма-
териалы в количестве 94 измерений надземной биомассы ив в возрасте от 1 до 79 лет 
на территории европейской части России. Исходные данные биомассы фракций ранжи-
рованы в убывающей последовательности: ствол, ветви, листва (соответственно i рав-
но 1, 2 и 3) и аппроксимированы моделью в двойных логарифмических координатах, 
включающей в качестве независимых переменных не только ранг i, но также возраст 
дерева, его высоту и комбинированную переменную в виде произведения возраста на 
ранг i. Последняя оказалась статистически значимой на уровне вероятности P < 0,0001, 
а ее отрицательное значение отражает, что в некотором возрасте последовательность 
фракций надземной биомассы в убывающем порядке: листья, ветви, ствол – меняется 
на противоположную убывающую последовательность: ствол, ветви, листья – и воз-
раст реверса составляет около 2 лет. Установленный факт возрастного реверса фракций 
надземной биомассы ивы и определение возраста дерева, в котором происходит реверс, 
являются вкладом в развитие теории распределения ассимилятов в растениях.
Ключевые слова: Salix L., фракции надземной биомассы растения, модель Ципфа–Па-
рето, регрессионный анализ, возрастной реверс рангового распределения фракций
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Abstract. Plant organs perform many different functions. The leaves provide the supply 
of assimilates, the stem and branches provide photosynthesis, transportation of water and 
nutrients, and the roots supply water and nutrients and contribute to physical stability.  
To achieve optimal performance at the plant level as a whole, there is a certain pro-
portionality between these functions, which is mediated by the amount of biomass in  
the plant organs. The ratio of the biomass of one organ to that of another is known as  
the “biomass partitioning”, which is the cumulative result of the dynamic distribution of 
assimilates over time. Some implementations of the distribution of plant biomass frac-
tions are non-Gaussian distributions, in particular, the Zipf-Pareto distribution. Using  
6 coniferous genera of Eurasia as an example, it has been established that the regression 
coefficient of the Zipf-Pareto equation is not constant throughout the entire period of plant 
growth, but changes its sign at a certain age. The aim of this study has been to create a da-
tabase on the biomass of the genus Salix L. and to determine the age of reversion of abo-
veground biomass fractions. The authors’ and attracted source materials have been used in  
the amount of 94 measurements of the aboveground biomass of willows aged from 1 to 
79 years in the territory of the European part of Russia. The initial data on the biomass 
fractions have been ranked in descending order: stem, branches, foliage (respectively,  
i is equal to 1, 2 and 3) and approximated by a model in double logarithmic coordinates, 
including as independent variables not only the rank i, but also the age of the tree, its 
height and a combined variable in the form of the product of age by rank i. The latter 
has turned out to be statistically significant at the probability level of P < 0.0001, and 
its negative value reflects that at a certain age the sequence of fractions of aboveground 
biomass in descending order: leaves, branches, stem – changes to the opposite descending 
sequence: stem, branches, leaves – and the age of the reverse is about 2 years. The estab-
lished fact of age-related reversal of fractions of the aboveground willow biomass and  
the determination of the age of the tree in which the reversal occurs are a contribution to 
the development of the theory of assimilate distribution in plants.
Keywords: Salix L., fractions of the aboveground plant biomass, the Zipf–Pareto model, re-
gression analysis, age reversal of the rank distribution of fractions
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Введение

Органы растения выполняют различные функции. Листья отвечают за 
поступление ассимилятов, стволы и ветви – за фотосинтез и транспортировку 
воды и питательных веществ, а корни подают воду и элементы питания, обеспе-
чивают физическую устойчивость [12, 14, 16]. Для достижения оптимального 
функционирования на уровне растения в целом, между этими функциями долж-
на быть определенная пропорциональность, поскольку все они необходимы для 
роста и размножения [13, 17–20]. Эта пропорциональность частично зависит 
от количества биомассы в органах растения. Для описания соотношений био-
массы одного органа с биомассой другого или растения в целом применяется 
термин «распределение биомасс». Этот термин не имеет прямого отношения к 
динамическому распределению вновь образовавшихся ассимилятов по различ-
ным органам растения, однако фактическое распределение наличной биомассы 
между органами растения в данный момент времени является совокупным ре-
зультатом динамического распределения ассимилятов на протяжении некоторо-
го периода или всего жизненного цикла растения [8, 10, 11, 15].

Некоторыми реализациями распределения фракций биомассы растений 
являются негауссовские распределения, в частности, распределение Ципфа–
Парето [4]:

lnPj = a – b lni,
где Pj – фитомасса j-й фракции (ствол, корни, ветви, листва или хвоя), кг; i – ранг 
фракции, т. е. ее порядковый номер в убывающем ряду: ствол, корни, ветви, 
листва или хвоя; a – свободный член; b – коэффициент конкуренции за ресурс. 
Названное распределение было реализовано в нескольких приложениях [1, 4, 5, 
9]. А.С. Комаров с соавт. [1] обратили внимание на то, что в начальный период 
роста растение характеризуется реверсным распределением биомасс в убыва-
ющем порядке: листва, корни, ветви, ствол. Они отметили, что установление 
возраста, при котором происходит реверс названных распределений, является 
приоритетным направлением дальнейших исследований в плане развития тео-
рии распределения ассимилятов в растениях. Недавно подобное исследование 
было выполнено на примере 6 хвойных родов Евразии, и установлен возраст 
реверса их биомасс в диапазоне от 2 до 7 лет [6]. Для лиственных видов таких 
научных работ не проводилось.

Цель – сформировать базу данных о биомассе рода Salix L. и установить 
возраст реверсии биомасс надземных фракций.

Объекты и методы исследования

Исходные материалы содержали 94 измерения надземной биомассы ив. 
Из них данные, полученные авторами, включают 17 измерений побегов на че-
ренках в возрасте от 1 до 2 лет (Архангельская область), 3 экземпляра подро-
ста в возрасте от 5 до 13 лет (Урал) и 52 дерева из естественных древостоев в 
возрасте от 15 до 70 лет (Архангельская область) [2]. Кроме того, привлечены 
данные В.В. Смирнова [3] для Новгородской и Вологодской областей в количе-
стве 22 деревьев в возрасте от 13 до 79 лет. Исследованы виды Salix myrsinifolia 
Salisb.,  S. gmelinii Pall., S. carpea L., S. borealis Fries. Диапазоны исходных зна-
чений таксационных показателей и надземной биомассы ивы были следующи-
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ми: возраст – 1…79 лет; высота – 0,24…17,7 м; биомасса листвы, ветвей, ствола 
соответственно – 0,00058…4,4; 0,00030…27,8; 0,00041…74,6 кг.

Исходные данные ранжированы в убывающей последовательности: 
ствол, ветви, листва (соответственно i равно 1, 2 и 3) – и обработаны методом 
многофакторного анализа согласно структуре рекурсивных моделей, апробиро-
ванной ранее [6].

Результаты исследования и их обсуждение

Получена рекурсивная система 2 моделей:
	 lnH = –1,3180 + 1,6755 lnA – 0,1797 (lnA)2, adjR2 = 0,966, SE = 0,196;	 (1)
	 lnPj = –5,2340 + 2,2982 lnH + 0,7922 lnA + 0,2909 lni – 0,9319 lnA lni,	  
	 adjR2 = 0,932, SE = 0,826,	 (2)
где adjR2 – коэффициент детерминации, скорректированный на количество пе-
ременных; SE – стандартная ошибка моделей. 

Свободный член в (1) и (2) скорректирован на логарифмическую транс-
формацию [7]. В моделях (1) и (2) независимые переменные объясняют  
93…97 % изменчивости зависимых переменных, и остаточная дисперсия в раз-
мере от 3 до 7 % приходится на совокупность неучтенных факторов (типы леса, 
густота древостоев, природная зональность и пр.).

Последовательным табулированием моделей (1) и (2) получены расчет-
ные значения, по которым построена 3D-поверхность, представляющая зависи-
мость фракции биомассы дерева от ее ранга и возраста дерева (рис. 1). 

Из результатов табулирования моделей (1) и (2) взяты значения биомас-
сы в узком диапазоне возраста, примерно соответствующем реверсу биомасс, и 
построена 3D-поверхность (рис. 2). Из графических данных следует, что реверс 
распределения фракций биомассы приходится на возраст около 2 лет.

Рис. 1. Графическая интерпретация 
модели возрастного реверса связи 

биомассы фракций с ее рангом
Fig. 1. The graphical interpretation  

of the age reversal model  
of the correlation of biomass fractions  

with its rank

Рис. 2. Расчетная 3D-поверхность, 
показывающая, в каком возрасте достигается 
реверс биомасс фракций деревьев (а – линия, 
параллельная оси (lni), соответствует возрасту 

(пунктирная стрелка) равенства фракций 
биомассы между собой)

Fig. 2. The calculated 3D-surface showing  
the age at which the reversal of biomass fractions of 
trees is achieved (а – a line parallel to the axis (ln i), 

corresponding to the age (dotted arrow)  
of equality of biomass fractions among themselves)
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Заключение

Таким образом, на примере рода Salix L. показано, что уравнение Ципфа–
Парето не работает на всем возрастном диапазоне деревьев, и спустя какое-то 
количество лет с начала роста его регрессионный коэффициент меняет знак. 
Этот возраст реверса биомасс фракций установлен и равен примерно 2 годам.

Наличие возрастного реверса фракций надземной биомассы ив и возрас-
та дерева, в котором происходит реверс, можно рассматривать в качестве вкла-
да в развитие теории распределения ассимилятов в растениях.
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