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Аннотация. В связи с изменением климата существенно возросла актуальность оценки био-
массы и углероддепонирующей способности лесов на континентальном и глобальном уровнях. 
Для этих целей формируются глобальные базы данных о биомассе и первичной продукции де-
ревьев и древостоев как для основного, так и для нижнего яруса. Однако данные о биомассе 
растений подлесочных видов для лесов России представлены лишь в единичных работах. Целью 
наших исследований были получение фактических данных о структуре надземной биомассы под-
лесочных видов, произрастающих в условиях средней и южной тайги Урала, и разработка алло-
метрических моделей для фракций биомассы. В результате выполненных исследований впервые 
для лесов Урала получены фактические данные о биомассе и годичном приросте подлеска 9 ви-
дов в количестве 102 растений. Предложенные аллометрические модели для фракций надземной 
биомассы растений подлеска характеризуются высокими показателями адекватности исходным 
данным на уровне вероятности p < 0,001. Аллометрические модели биомассы и ее годичного 
прироста дают возможность оперативной оценки биомассы и чистой первичной продукции под-
лесочных видов на единице площади лесов Урала, а также для оценки вклада нижних ярусов в их 
углероддепонирующую способность.

Ключевые слова: нижний ярус, подлесочные виды растений, надземная биомасса, годичный 
прирост биомассы, фракции биомассы, аллометрические модели
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Abstract. Due to climate change, the relevance of assessing biomass and carbon depositing capacity 
of forests at the continental and global levels has signifi cantly increased. For these purposes, global 
databases on biomass and primary production of trees and stands are being formed, both for the main 
canopy and for the underwood story. However, data on the biomass of underwood plants for Russian 
forests are presented only in seldom works. The purpose of our research was to obtain the empirical 
data on the structure of the aboveground biomass of underwood species growing in the conditions of 
the middle and southern taiga of the Urals, and to develop allometric models for biomass components. 
As a result of the performed studies, for the fi rst time in the forests of the Urals, the empirical data on 
biomass and annual growth of underwood story in the amount of 102 plants of 9 species were obtained. 
The proposed allometric models for components of aboveground biomass of underwood plants are 
characterized by high indicators of adequacy of the initial data at the probability level p < 0.001. 
Allometric models of biomass and its annual increment make it possible to quickly assess the biomass 
and net primary production of underwood species per unit area of forests in the Urals, as well as to assess 
the contribution of the underwood story to their carbon depositing capacity.

Keywords: underwood story, underwood plant species, aboveground biomass, annual biomass 
growth, biomass components, allometric models
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Введение
В связи с изменением климата существенно воз-

росла актуальность оценки биомассы и углеродде-
понирующей способности лесов на континенталь-
ном и глобальном уровнях. Для подобных оценок 
формируются базы данных о биомассе и первичной 
продукции насаждений лесообразующих видов 
(Cannell, 1982; Усольцев, 2010; Usoltsev, 2020b), 
в которых основное внимание уделено древесному 
ярусу. Биомасса нижнего яруса определяется до-

вольно редко, причем дается совокупный показа-
тель для подлеска, подроста и живого напочвенного 
покрова (Усольцев, 2010). Биомасса названных ком-
понентов нижнего яруса приводится обычно в не-
полном составе, и при этом неизвестно, например, 
подлесок не интересовал исследователя или его 
не было под пологом древесного яруса. На уровне 
модельных деревьев аналогичная ситуация с име-
ющимися базами данных, которые включают ин-
формацию о биомассе лесообразующих древесных 
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видов основного полога (Falster et al., 2015; Усоль-
цев, 2016а; Usoltsev, 2020a), а данные о биомассе 
растений подлеска и подроста приводятся лишь 
в единичных работах (Bergman, Nesterkov, 2021; 
приложение: https://www.gbif.org/dataset/61384edd-
2d0a-437b-8cf0-ff4d2dfcc0da). В локальных услови-
ях местообитаний даются сведения о биомассе под-
роста и подлеска в расчете на 1 га (Пристова, 2020), 
но подобные данные трудно экстраполировать на 
другие местообитания.

Поскольку некоторые виды подлеска обладают 
полезными пищевыми и лекарственными свойства-
ми, приводятся данные по фитохимическому соста-
ву, фармакологическому действию и урожайности 
плодов (Лихитченко, 2004; Гладышева, 2006; Не-
чаев, 2021; Рост и развитие…, 2022), данные о кор-
мовой биомассе подлеска, поедаемой животными 
(Потапов и др., 2006; Pajtík, Konôpka, 2015), а также 
о биологических и декоративных свойствах некото-
рых видов кустарников (Айшук, Сарсекова, 2022).

Для прогнозирования биомассы растений наи-
более распространенным и широко признанным 
методом является использование аллометриче-
ских уравнений (Fischer et al., 2019). Самое боль-
шое преимущество аллометрических уравнений 
заключается в том, что они позволяют легко оце-
нить биомассу без трудоемкого и дорогостояще-
го деструктивного выборочного учета (sampling). 
Обширные сводки таких уравнений предназна-
чены как для верхнего яруса леса (Ter-Mikaelian, 
Korzukhin, 1997; Jenkins et al., 2004; Zianis et al., 
2005; Luo et al., 2020), так и для подлесочных видов 
(Brown, 1976; Grigal, Ohmann, 1977; Smith, Brand, 
1983; Elliott, Clinton 1993; Vidrih et al., 2009). Для 
Уральского региона предложены аллометриче-
ские модели для основных лесообразующих видов 
(Усольцев и др., 2022), но для подлеска подобные 
модели отсутствуют.

Цель, методика 
и объекты исследования

Целью наших исследований были получе-
ние фактических данных о структуре надземной 
биомассы подлесочных видов, произрастающих 
в условиях средней и южной тайги Урала, и раз-
работка аллометрических моделей для фракций 

биомассы. Исследования проведены в градиентах 
загрязнений от Среднеуральского медеплавильно-
го завода (СУМЗ) и Карабашского медеплавиль-
ного комбината (КМК) в спелых елово-пихтовых, 
сосновых и березовых насаждениях. Характери-
стика объектов исследований, а также методика 
получения экспериментальных данных о биомассе 
подлесочных видов были детально изложены ранее 
(Усольцев и др., 2012), и здесь они не приводятся. 
Необходимо лишь отметить некоторую неопре-
деленность, связанную с методикой определения 
годичного прироста биомассы, который быть за-
вышен. Причина возможного завышения в том, 
что возраст растений определялся простым подсче-
том годичных колец непосредственно на пробной 
площади. У некоторых подлесочных видов, на-
пример у можжевельника, годичные кольца могут 
быть очень узкие или выпадать. Соответственно, 
без микроскопа в лабораторных условиях и без по-
следующей перекрестной датировки точный воз-
раст установить невозможно, а занижение возраста 
означает завышение прироста.

В ходе работы на пробных площадях в назван-
ных объектах и при обработке данных о биомассе 
деревьев основного полога было установлено, что 
по мере приближения к источникам загрязнений 
биомасса и первичная продукция древесного яруса 
(т/га) снижаются в обоих градиентах. Изменение 
биомассы и первичной продукции нижнего яруса 
(т/га) неоднозначно: в градиенте загрязнений от 
СУМЗ названные показатели по мере приближения 
к источнику загрязнений увеличиваются, а в гради-
енте загрязнений от КМК, напротив, снижаются. 
Но биомасса деревьев ели, пихты, сосны и березы 
в градиентах загрязнений остается практически не-
изменной. Это дает нам основание предположить, 
что биомасса подлеска на уровне отдельных расте-
ний в двух градиентах загрязнений также остается 
неизменной. По крайней мере, установить досто-
верность различия биомассы растений как между 
двумя объектами, так и по мере удаления от источ-
ников загрязнений не представляется возможным 
в силу большой неучтенной изменчивости струк-
туры верхнего яруса. Полная характеристика полу-
ченных данных о 102 модельных растениях 9 под-
лесочных видов дана в табл. 1.
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Таблица 1
Table 1

Характеристика исходных данных
Characteristics of the experimental data

D0 A H Pf Pа Zf Zа D0 A H Pf Pа Zf Zа
1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14

Рябина (Sorbus aucuparia L.) Черемуха (Prunus padus L.) 

46,0 37 490 0,0714 2,3049 0,0714 0,1318 13,0 8 168 0,0192 0,0672 0,0192 0,0252

25,0 20 400 0,0032 0,3775 0,0032 0,0219 5,0 1 76 0,0026 0,0067 0,0013 0,0074

30,0 25 531 0,0141 0,8486 0,0141 0,0475 20,0 12 163 0,0223 0,1854 0,0223 0,0359

11,0 13 119 0,0067 0,0440 0,0067 0,0095 17,0 8 112 0,0112 0,1312 0,0112 0,0262

5,0 3 104 0,0001 0,0109 0,0001 0,0037 13,0 8 302 0,0043 0,0931 0,0043 0,0154

24,0 12 399 0,0158 0,3334 0,0158 0,0422 5,0 3 62 0,0032 0,0095 0,0032 0,0053

5,0 7 80 0,0017 0,0086 0,0017 0,0027 21,0 13 210 0,0400 0,2965 0,0400 0,0597

8,0 10 134 0,0050 0,0274 0,0050 0,0073 12,0 7 186 0,0068 0,0541 0,0068 0,0136

14,0 8 256 0,0073 0,0922 0,0073 0,0179 16,0 10 270 0,0400 0,1825 0,0400 0,0543

11,0 9 147 0,0069 0,0452 0,0069 0,0112 7,0 5 91 0,0028 0,0125 0,0028 0,0047

19,0 11 254 0,0106 0,1309 0,0106 0,0215 4,0 3 40 0,0032 0,0095 0,0032 0,0053

4,0 2 31 0,0002 0,0010 0,0002 0,0006 30,0 13 290 0,0400 0,5245 0,0400 0,0773

28,0 15 224 0,0360 0,5995 0,0360 0,0736 13,0 8 168 0,0192 0,0672 0,0192 0,0252

6,0 4 74 0,0014 0,0104 0,0014 0,0037 5,0 1 76 0,0026 0,0067 0,0013 0,0074

8,0 5 170 0,0040 0,0251 0,0040 0,0082 20,0 12 163 0,0223 0,1854 0,0223 0,0359

4,0 2 45 0,0006 0,0021 0,0006 0,0014 17,0 8 112 0,0112 0,1312 0,0112 0,0262

55,0 22 523 0,2590 3,2090 0,2590 0,3931 13,0 8 302 0,0043 0,0931 0,0043 0,0154

14,5 7 200 0,0195 0,1096 0,0195 0,0324 5,0 3 62 0,0032 0,0095 0,0032 0,0053

19,5 9 281 0,0312 0,2432 0,0312 0,0548 21,0 13 210 0,0400 0,2965 0,0400 0,0597

33,5 22 400 0,1950 1,3610 0,1950 0,2480 12,0 7 186 0,0068 0,0541 0,0068 0,0136

28,0 17 410 0,0975 0,7865 0,0975 0,1380 16,0 10 270 0,0400 0,1825 0,0400 0,0543

25,0 13 350 0,0780 0,5020 0,0780 0,1106 7,0 5 91 0,0028 0,0125 0,0028 0,0047

12,5 8 145 0,0234 0,0817 0,0234 0,0307 4,0 3 40 0,0032 0,0095 0,0032 0,0053

3,5 3 80 0,0020 0,0063 0,0020 0,0034 30,0 13 290 0,0400 0,5245 0,0400 0,0773

17,5 8 270 0,0390 0,1740 0,0390 0,0559 Малина (Rubus idaeus L.) 

13,0 6 197 0,0390 0,0660 0,0390 0,0435 2,0 1 20 0,00030 0,00054 0,00030 0,00054

19,5 10 210 0,0390 0,1740 0,0390 0,0525 5,0 1 88 0,00270 0,00584 0,00270 0,00584

8,5 7 128 0,0039 0,0255 0,0039 0,0070 7,0 1 115 0,00109 0,00432 0,00109 0,00432

12,5 6 150 0,0078 0,0510 0,0078 0,0150 4,0 1 36 0,00013 0,00022 0,00013 0,00022

4,0 1 92 0,00196 0,00385 0,00196 0,00385

Ракитник (Chamaecytisus ruthenicus Fisch. ex Woł.) Шиповник (Rosa majalis Herrm.) 

6,0 4 55 0,0018 0,0139 0,0018 0,0048 7,0 3 106 0,0065 0,0281 0,0065 0,0162

7,0 4 89 0,0070 0,0248 0,0070 0,0115 5,0 1 44 0,0033 0,0143 0,0033 0,0082

6,0 3 62 0,0032 0,0097 0,0032 0,0054 5,0 3 84 0,0033 0,0143 0,0033 0,0082
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1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14

4,0 3 60 0,0023 0,0082 0,0023 0,0043 9,0 3 144 0,0083 0,0466 0,0083 0,0211

6,5 4 40 0,0026 0,0096 0,0026 0,0043 4,0 2 71 0,0032 0,0085 0,0032 0,0058

7,5 5 66 0,0055 0,0260 0,0055 0,0096 5,0 1 43 0,0015 0,0044 0,0015 0,0044

7,0 4 83 0,0025 0,0175 0,0025 0,0063 11,0 2 133 0,0195 0,0800 0,0195 0,0498

13,5 5 120 0,0072 0,0792 0,0072 0,0216 6,0 3 90 0,0026 0,0089 0,0026 0,0047

5,0 2 60 0,0022 0,0094 0,0022 0,0058 8,0 3 145 0,0036 0,0255 0,0036 0,0109

4,0 2 50 0,0011 0,0047 0,0011 0,0029 7,0 4 125 0,0056 0,0217 0,0056 0,0096

8,0 4 60 0,0014 0,0134 0,0014 0,0044 Бузина (Sambucus racemosa L.) 

5,0 2 58 0,0014 0,0056 0,0014 0,0035 15,0 6 186 0,0070 0,0749 0,0070 0,0183

9,0 4 77 0,0040 0,0304 0,0040 0,0106 10,0 5 70 0,0050 0,0270 0,0050 0,0094

8,0 5 110 0,0036 0,0276 0,0036 0,0084 4,0 2 37 0,0015 0,0026 0,0015 0,0021

10,0 5 86 0,0047 0,0293 0,0047 0,0096 16,0 2 131 0,0320 0,0890 0,0320 0,0605

10,5 6 100 0,0058 0,0526 0,0058 0,0136 9,0 1 61 0,0051 0,0108 0,0051 0,0108

4,0 3 70 0,0025 0,0079 0,0025 0,0043 11,0 1 83 0,0069 0,0157 0,0069 0,0157

15,5 8 120 0,0072 0,0972 0,0072 0,0185 Можжевельник (Juniperus communis L.) 

14,0 8 120 0,0072 0,0972 0,0072 0,0185 3,0 6 34 0,0011 0,0023 0,0004 0,0006

16,0 22 105 0,0409 0,1567 0,0136 0,0189

Кизильник (Cotoneaster lucidus Schltdl.) 11,0 29 86 0,0151 0,0492 0,0050 0,0062

12,0 8 180 0,0066 0,0638 0,0066 0,0138 13,0 30 103 0,0174 0,0718 0,0058 0,0076

15,0 10 258 0,0066 0,1522 0,0066 0,0212 23,0 43 175 0,0598 0,2678 0,0199 0,0248

8,0 4 120 0,0033 0,0293 0,0033 0,0098 10,0 11 106 0,0042 0,0396 0,0014 0,0046

5,0 2 80 0,0013 0,0096 0,0013 0,0055 Жимолость (Lonicera xylosteum L.) 

11,5 6 147 0,0050 0,0372 0,0050 0,0103 4,0 2 51 0,0007 0,0031 0,0007 0,0019

15,0 10 197 0,0066 0,1106 0,0066 0,0170 9,0 6 117 0,0045 0,0455 0,0045 0,0114

11,5 6 235 0,0043 0,0443 0,0043 0,0110 4,0 3 56 0,0013 0,0044 0,0013 0,0023

8,5 7 193 0,0058 0,0656 0,0578 0,0140 7,0 10 72 0,0068 0,0233 0,0068 0,0084

12,0 6 152 0,0133 0,0873 0,0133 0,0256

Примечание. D0 – диаметр у основания, мм; A – возраст растения, лет; H – высота растения, см; Pf – масса листвы в абсо-
лютно сухом состоянии, кг; Pа – надземная масса в абсолютно сухом состоянии, кг; Zf – масса годичного прироста листвы, кг; 
Zа – годичный прирост надземной массы, кг.

Note. D0 – diameter at the base, mm; A – the age of the plant, years; H – plant height, cm; Pf – mass of foliage in an absolutely dry 
state, kg; Pа – above-ground mass in an absolutely dry state, kg; Zf – mass of annual foliage growth, kg; Zа – annual increase in above-
ground mass, kg.

Окончание табл. 1
The end of table 1

Результаты и их обсуждение
По исходным данным табл. 1 рассчитаны алло-

метрические модели трех видов:

ln Pi = a0 + a1 ln D0;                     (1)
ln Pi = a0 + a1 ln H;                      (2)
ln Za = a0 + a1 ln Pa,                     (3)

где Pi – биомасса растения i-й фракции, в данном 
случае это биомасса надземная (Pa) и листвы (Pf). 
В некоторых случаях может быть более удобно 
измерять высоту растения, а не диаметр у осно-
вания, поэтому в качестве варианта рассчитываем 
модель (2). Ранее было установлено, что годичный 
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прирост (первичная продукция) описывается бо-
лее адекватно по связи с соответствующей био-
массой, а не с морфологическими показателями 
древостоя (Усольцев, 2016б), и этим обусловлена 
структура модели (3).

Результаты расчета моделей (1), (2) и (3) по-
казаны в табл. 2 и 3. Коэффициенты регрессии 
уравнений рассчитаны с использованием про-

граммного обеспечения Statgraphics-19 (см. http://
www.statgraphics.com/). Свободный член а0 во всех 
моделях скорректирован на логарифмическое пре-
образование (Baskerville, 1972). Коэффициенты 
детерминации моделей (1) – (3) оказались значи-
мыми на уровне p < 0,001, за исключением мо-
дели (1) для массы листвы малины (помечена *). 
Годичный прирост биомассы малины в табл. 3 

Таблица 2
Table 2

Характеристика моделей (1) и (2)
Characteristics of models (1) and (2)

Pi

Модель (1) Модель (2) 

a0 a1 R2 SE a0 a1 R2 SE

Рябина (Sorbus aucuparia) 

Pa –9,2708 2,6471 0,964 0,385 –16,2540 2,6718 0,923 0,560

Pf –9,8050 2,1697 0,730 0,984 –14,8437 2,0812 0,628 1,156

Черемуха (Prunus padus) 

Pa –8,2990 2,2647 0,960 0,300 –12,0435 1,9400 0,688 0,835

Pf –8,1436 1,5060 0,742 0,568 –10,2384 1,2061 0,447 0,830

Малина (Rubus idaeus) 

Pa –8,3464 1,8434 0,714 0,580 –12,8745 1,6818 0,644 0,872

Pf –8,2480 1,2980* 0,254* 0,838 –12,3855 1,3739 0,510 0,900

Ракитник (Chamaecytisus ruthenicus FISCH. ex WOŁ.) 

Pa –7,8144 2,0115 0,830 0,375 –14,6838 2,5182 0,746 0,470

Pf –7,8870 1,1288 0,572 0,399 –12,0125 1,4765 0,589 0,390

Шиповник (Rosa majalis) 

Pa –8,3828 2,4068 0,743 0,435 –10,4768 1,4718 0,556 0,572

Pf –8,7401 1,8406 0,611 0,444 –10,1902 1,0912 0,418 0,543

Бузина (Sambucus racemosa) 

Pa –9,5972 2,5310 0,901 0,413 –13,2882 2,1607 0,853 0,504

Pf –8,9059 1,7290 0,715 0,524 –10,4498 1,2778 0,443 0,732

Можжевельник (Juniperus communis) 

Pa –8,6896 2,3870 0,994 0,130 –16,2042 2,9495 0,901 0,522

Pf –9,1427 2,0400 0,880 0,517 –14,7416 2,3655 0,670 0,855

Кизильник (Cotoneaster lucidus) 

Pa –7,7768 2,0804 0,775 0,405 –13,9955 2,0061 0,777 0,404

Pf –8,5025 1,3426 0,764 0,270 –11,7556 1,2489 0,700 0,304

Жимолость (Lonicera xylosteum) 

Pa –9,6326 2,9532 0,983 0,189 –16,9862 2,9517 0,895 0,472

Pf –9,9502 2,3108 0,836 0,488 –15,1564 2,1986 0,656 0,709
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не показан, поскольку он равен показателю био-
массы. В подтверждение результатов других авто-
ров (Muukkonen, 2007) коэффициент детермина-
ции для массы листвы в среднем оказался ниже 
по сравнению с коэффициентом для надземной 
биомассы, а коэффициенты детерминации моде-
лей (2) оказались существенно ниже, чем по мо-
дели (1).

Заключение
Таким образом, впервые для лесов Урала полу-

чены фактические данные о биомассе и годичном 
приросте подлеска 9 видов в количестве 102 расте-
ний. Предложенные аллометрические модели для 
фракций надземной биомассы растений подлеска 
характеризуются высокими показателями адекват-

Таблица 3
Table 3

Характеристика моделей (3)
Characteristics of models (3)

Za

Модель (3) 

a0 a1 R2 SE a0 a1 R2 SE

Рябина (Sorbus aucuparia L.) Черемуха (Prunus padus L.) 

Za –1,9905 0,7448 0,927 0,423 –2,1383 0,6466 0,912 0,299

Ракитник (Chamaecytisus ruthenicus) Шиповник (Rosa majalis) 

Za –2,4050 0,6323 0,941 0,148 –1,2062 0,8333 0,915 0,217

Бузина (Sambucus racemosa) Можжевельник (Juniperus communis) 

Za –1,3538 0,7449 0,756 0,540 –2,6665 0,7933 0,990 0,134

Кизильник (Cotoneaster lucidus) Жимолость (Lonicera xylosteum) 

Za –2,9841 0,4770 0,993 0,033 –1,9582 0,7527 0,985 0,135

ности исходным данным на уровне вероятности 
p < 0,001. Из двух предложенных структур модели 
для оценки надземной биомассы более адекват-
ной оказалась зависимость от диаметра у осно-
вания растения, ее коэффициенты детерминации 
существенно выше, чем в зависимости от высоты 
растения. Модели для оценки годичного прироста 
растений следует считать предварительными. Не-
обходимы дальнейшие исследования по уточне-
нию названного показателя у подлесочных видов.

Аллометрические модели биомассы и ее го-
дичного прироста дают возможность оперативной 
оценки биомассы и чистой первичной продукции 
подлесочных видов на единице площади лесов 
Урала, а также для оценки вклада нижних ярусов 
в их углероддепонирующую способность.
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