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Проведена количественная оценка фракций живой и мертвой органической массы древесного яру-
са верховых болот таежной зоны Западной Сибири, где доминирует болотная форма сосны обыкно-
венной Pinus sylvestris L. f. litwinowii с примесью сосны кедровой P. sibirica Du Tour. В результате дис-
криминантного анализа установлено значимое различие между модельными деревьями из южной,
средней и северной тайги. Отдельно для каждой из таежных подзон получены полиномиальные урав-
нения регрессии, аппроксимирующие зависимости фракций биомассы от диаметра ствола. Густота
древесного яруса в болотах линейно уменьшалась к северу от 20.3 ± 6.6 до 3.5 ± 0.9 тыс. дер. га–1, что
сопровождалось снижением суммарной фитомассы от 1057 до 333 г м–2, в то время как максималь-
ный запас сухостоя и сухих ветвей отмечен в средней тайге. Максимальная масса корней в толще 0-
30 см была в средней тайге, а минимальная – в северной. Характерно увеличение запаса корней со-
сен с глубиной в южной и средней тайге и снижение – в северной. Показано изменение структуры
фитомассы и соотношения фракций вдоль широтного градиента. Надземная первичная продукция
древесного яруса в южной, средней и северной тайге оценена в 70.7, 27.3 и 4.7 г м–2 год–1 соответ-
ственно, с максимальным вкладом кедровой сосны в центре таежной зоны, не превышающим 5%.
Вклад древесного яруса в общий запас фитомассы верховых болот уменьшался от 28% на юге терри-
тории до 9% на севере.

Ключевые слова: древесный ярус, Pinus sylvestris L. f. litwinowii, P. sibirica Du Tour, фитомасса, мортмасса,
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Торфяные болота широко распространены на
территории Западной Сибири, где они занимают
26% площади (Романова, 1985), или 1000330 км2

(Yefremov, Yefremova, 2001), что составляет около
30% от всех торфяных болот умеренных широт
(Moore, 2002). Поэтому болота данной террито-
рии играют существенную роль в формировании
регионального, в том числе почвенного климата,
регулировании речного стока, газовом обмене с
атмосферой, а также вносят значимый вклад в
глобальный круговорот углерода.

Преобладающим типом болот в Западной Си-
бири являются верховые, наиболее широко рас-
пространенные в таежной зоне, где занимают по
разным оценкам от 216000 км2 (Вомперский и др.,
2005) до 336000 км2 (Романова, 1985) и 416000 км2

(Yefremov, Yefremova, 2001). При этом доля обле-
сенных болот составляет в таежных подзонах от

50 до 58%, снижаясь до 39% в подтайге Западной
Сибири (Вомперский и др., 2011).

Основной древесной породой верховых болот
севера Европы и Сибири является сосна обыкно-
венная Pinus sylvestris L., что отличает евразийские
облесенные болота бореальной зоны от северо-
американских, где преобладают лиственница
американская Larix laricina (Du Roi) и ель черная
Picea mariana (Mill.) Britt., Sterns&Pegg (Vitt, 1994).
Сосновые ценозы болот Северной Евразии при-
урочены к наиболее дренированным участкам
(Вомперский, Глухов, 1982). Сосны на верховых
болотах характеризуются низкорослостью в связи
с высоким уровнем стояния болотных вод, бедно-
стью олиготрофных торфяных почв (Пьявченко,
1967; Биогеоценологическое …, 1982; Глебов,
1988) и недостаточным развитием опорной функ-
ции корней в рыхлом сфагновом очесе (Панов,
2007), и при высоте менее 10 м не бонитируются
(Глебов, 1988). Высокая вариабельность среды на
болотах приводит к внутривидовому формообра-
зованию у деревьев (Минаева, Сирин, 2011). В за-

1 Работа выполнена в рамках государственного задания
ИПА СО РАН при финансовой поддержке Министерства
науки и высшего образования Российской Федерации.
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висимости от линейных размеров и характера
кроны выделяют несколько форм болотных со-
сен: P. sylvestris L. f. uliginosa Abol. высотой 10–12 м
и кроной в верхней трети ствола; P. sylvestris L. f.
litwinowii Sukacz. высотой 2–4 м и кроной в верх-
ней части ствола; P. sylvestris L. f. willkommii Suk-
acz., имеющая вид деревца с обильным ветвлени-
ем от основания высотой 1–3 м; P. sylvestris L. f.
pumila Abol., имеющая вид куста с обильным ветв-
лением от основания высотой до 1.5 м (Сукачев,
1973). Считается, что f. willkommii может быть как
самостоятельной формой, так и переходить в f.
pumila (Панов, 2007) либо быть подростом f. lit-
winowii (Лешок, Дыренков, 1988). Часто в каче-
стве примеси к сосне обыкновенной на болотах
встречается сосна сибирская кедровая Pinus sibir-
ica Du Tour, которая в условиях олиготрофности и
обводненности также приобретает специфиче-
ские болотные формы (Храмов, Валуцкий, 1977;
Велисевич, Чернова, 2014).

Согласно базе данных В.А. Усольцева (2007) о
лесах Евразии, сведения о западносибирских бо-
лотных сосняках имеются главным образом для
отдельных районов южнотаежной подзоны. Здесь
параметры их фитомассы и продукции изучали
Н.И. Пьявченко (1967), А.А. Храмов, В.И. Ва-
луцкий (1977), Ф.З. Глебов (1988), С.П. Ефремов
с соавт. (2005), Т.Т. Ефремова с соавт. (2008),
Н.Г. Коронатова и Е.В. Миляева (2011), Е.А. Го-
ловацкая (2017). В более северных регионах дан-
ной территории такие исследования единичны
(Махатков и др., 2007; Косых, Махатков, 2008).

Несмотря на значительную долю облесенных
болот в Западной Сибири, при изучении кругово-
рота углерода древесный ярус редко попадает в
поле зрения исследователей по следующим при-
чинам. Болотоведы-биогеоценологи сосредото-
чены на изучении основных продуцентов и эди-
фикаторов – сфагновых мхов, а также травяно-
кустарничкового яруса и используют методики,
которые неприменимы для древесного яруса.
Изучение запасов биомассы древесного яруса сфаг-
новых болот требует модификации подходов, при-
нятых в лесоведении, в связи с миниатюрностью
болотных сосен. Хотя облесенные болота могут
учитываться как леса (Торфяные болота …, 2001),
низкопродуктивные сосновые ценозы верховых
болот обычно не представляют интереса для ис-
следователей. Малодоступность западносибир-
ских болот также обусловливает их меньшую изу-
ченность по сравнению с аналогичными экоси-
стемами Северной Европы.

Цель данной работы – получение количе-
ственных оценок фракций биомассы и первич-
ной продукции древесного яруса на верховых бо-
лотах в таежной зоне Западной Сибири, а также
выявление закономерностей их изменения по
широтному градиенту.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА

Ключевые участки располагались на верховых
болотах разных таежных подзон Западно-Сибир-
ской равнины (табл. 1). В пределах зоны распро-
странения олиготрофных сфагновых болот дере-
вья растут на повышенных, наиболее дрениро-
ванных участках болотных микроландшафтов. К
ним относятся гряды, которые входят в состав
грядово-мочажинных и грядово-озерковых ком-
плексов, а также сосново-кустарничково-сфаг-
новые болота (рямы). В данной работе мы ис-
пользуем понятие “рям” как ландшафтную кате-
горию для обозначения сосново-кустарничково-
сфагновых гомогенных болот, которые встреча-
ются на протяжении всей зоны олиготрофных
сфагновых болот Западной Сибири (Храмов, Ва-
луцкий, 1977; Боч, Мазинг, 1979; Лапшина, 2003;
Филиппов, Лапшина, 2008; Терентьева и др.,
2017). Основной породой, формирующей древес-
ный ярус данных болот, является сосна обыкно-
венная Pinus sylvestris L. с преобладающей формой
f. litwinowii, а на высоких рямах – f. uliginosa. Также
в небольшом числе часто присутствует сосна си-
бирская (кедровая) P. sibirica. В северной тайге, в
зоне распространения бугристых болот, некото-
рые исследователи отмечают наличие на мерзлот-
ных буграх редкой угнетенной сосны обыкновен-
ной (Кац, 1941), либо лиственницы и кедровой
сосны (Боч, Мазинг, 1979), либо всех перечис-
ленных древесных пород (Пьявченко, 1985). На-
ми, как и в других современных работах (Моска-
ленко, 2009), зафиксировано присутствие моло-
дых деревьев сосны обыкновенной и иногда
сосны кедровой на плоско- и крупнобугристых
болотах в районе Сибирских Увалов.

В пониженных, наиболее обводненных болот-
ных микроландшафтах – топях, мочажинах, ерсе-
ях, которые образуют комплексы как с грядами,
так и с мерзлотными буграми, – деревья не встре-
чаются.

Сосны на верховых болотах отличаются низ-
корослостью и повышенной густотой (см. табл. 1)
по сравнению с сосняками на суходолах, что по-
требовало модификации общепринятой методи-
ки. Во-первых, размер учетной площади сократи-
ли до 100 м2, поскольку на такой площади насчи-
тывалось в среднем более 200 деревьев в южной
тайге, где проводили первые исследования. В бо-
лотах средней и северной тайги применяли такую
же методику, отработанную ранее в более южных
районах. Небольшие размеры и вытянутая форма
гряд обусловили выделение удлиненных прямо-
угольников для учета либо определяли площадь
всей гряды. На выделенных площадях провели
сплошной перечет деревьев, подроста и сухостоя.
Во-вторых, диаметр деревьев измеряли на уровне
мохового покрова, поскольку измерение на высо-
те 1.3 м невозможно при средней высоте древес-
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ного яруса, составляющей полтора метра, а изме-
рение на уровне шейки корня затруднено в связи
с обрастанием мхами и погребением ствола в мо-
ховом очесе, так что шейка оказывается на глуби-
не 30–40 см от поверхности болота. Точность из-
мерения диаметра составила 1 мм в связи с малым
средним диаметром древесного яруса (около 36 мм).
Такие же подходы к оценке таксационных пока-
зателей древесного яруса болот можно найти в ра-
ботах А.А. Храмова и В.И. Валуцкого (1977),
Е.А. Романовой (1980), С.Э. Вомперского и др.
(1982), Е.А. Головацкой (2017). Высоту деревьев
измеряли с точностью до 1 см. Возраст деревьев
установили по годичным кольцам срубленных
модельных деревьев. Для расчета запасов фрак-
ций биомассы и первичной продукции на учетных
площадках отбирали по 5–8 модельных сосен высо-
той от 30 см до 3 м и диаметром ствола 3–70 мм,
включая ствол, погруженный в моховой очес, с
комлем. Всего с 2006 по 2015 гг. отобрано 115 мо-
дельных деревьев болотной формы f. litwinowii: 39,
52 и 24 экземпляра в болотах южной, средней и
северной тайги, соответственно (от 5 до 15 на
каждой учетной площади). Полевые работы ве-
лись во второй половине августа или в сентябре,
когда вегетация заканчивается.

Для учета корней отбирали почвенные моно-
литы вглубь от уровня поверхности болота, т.е. от
поверхности сфагнового покрова. Такой подход
принят при оценке продуктивности верховых бо-
лот (Титлянова, 2007; Kosykh et al., 2008; Головац-
кая, 2009) и связан с тем, что верхний живой слой
сфагнового покрова, мощностью в единицы сан-
тиметров, с глубиной обычно без явных морфо-
логических признаков переходит в отмерший
очес и далее в торф, образуя единый слой со сход-
ными физическими свойствами плотности, пори-
стости, водоудержания. Для сосудистых растений
этот почвенно-моховой слой является субстратом,
поверх которого они поселяются, формируют по-
беги с фотосинтезирующими органами, в то время
как корни трав и кустарничков обнаруживаются
уже в поверхностном живом слое мха. Поэтому
части растений, расположенные выше поверхно-
сти болота (мохового покрова) принято относить
к надземной фитомассе, а ниже – к подземной.
Монолиты объемом 1 дм3 отбирали послойно до
глубины 30 см. Всего отобрано 104 монолита, из
них 75 – в средней тайге, 12 – в южной и 17 – в се-
верной (кроме бугристого болота). Для изучения
распределения корней сосны в торфяной почве в
ряме болотного комплекса Мухрино между двумя
соснами, растущими на небольших кочках на
расстоянии 2.05 м и с выровненным моховым по-
кровом между ними, отбирали монолиты через
каждые 15–20 см с отступом от стволов деревьев в
10 см. Отбор проводили послойно до глубины
40 см, поскольку болотные воды стояли ниже 45 см.

Высота одного дерева была 135 см, диаметр 28 мм,
другого – 173 см и 40 мм соответственно.

В лаборатории модельные деревья разбирали
на фракции хвои, ветвей и ствола выше и ниже
мохового покрова, а также сухих побегов (сухие
ветви и не опавшая сухая хвоя вместе). Разделе-
ния ствола на фракции коры и древесины не про-
водили. Хвою и ветви, в свою очередь, делили на
приросты текущего года и предыдущих лет. Фрак-
ции высушивали и взвешивали. Возраст модельных
деревьев варьировал от 10 до 60 лет; один экзем-
пляр, отобранный в среднетаежном Сургутском по-
лесье, насчитывал 90 лет, что, по нашим данным,
близко к предельному времени жизни сосен на оли-
готрофных сфагновых болотах. С возрастом увели-
чивались диаметр и высота деревьев. В среднем сос-
ны от 20 лет и старше обладали диаметром ≥10 мм и
высотой над уровнем мохового покрова 40–60 см.

Фитомассу разных фракций аппроксимирова-
ли полиномиальными уравнениями второй степе-
ни в зависимости от диаметра ствола на уровне мо-
хового покрова, что обеспечило получение наи-
большего коэффициента детерминации r2 (табл. 2).
Наиболее надежные результаты получены для
фракций ствола выше и ниже мохового покрова.
Высокие значения коэффициентов детермина-
ции получены для деревьев, которые растут в юж-
ной и северной тайге. Средняя тайга включала в
данном исследовании наиболее протяженную по
широте территорию с большим набором ключе-
вых участков, что явилось причиной более низ-
ких значений коэффициентов детерминации.
Недостатком использования этого типа уравне-
ний явилось то, что в ряде случаев регрессионная
кривая уходила в отрицательную область при
наименьших значениях диаметра ствола. Поэто-
му на начальном этапе мы аппроксимировали
массу фракций степенными уравнениями для де-
ревьев с диаметром ствола менее 25 мм и полино-
миальными – для более крупных модельных де-
ревьев, а затем суммировали результаты для всего
древесного яруса на учетной площади. Оказалось,
что разница между результатами, полученными
обоими способами, составляет от 0.4 до 4.1% как
в большую, так и в меньшую сторону, в среднем
1.7%. То есть использование полиномиальных ре-
грессий допустимо для расчета фитомассы всего
древесного яруса, но непригодно для группы де-
ревьев с минимальными диаметрами ствола. В се-
верной тайге построение моделей проводили от-
дельно для деревьев сфагновых олиготрофных и
плоскобугристых болот, поскольку их морфомет-
рические и весовые показатели существенно от-
личались между собой. Число модельных дере-
вьев с мерзлотного плоскобугристого болота со-
ставило четыре.

Генеративные органы (стробилы, шишки)
встречались среди модельных деревьев возрастом



436

ЛЕСОВЕДЕНИЕ  № 4  2022

КОРОНАТОВА, КОСЫХ

Таблица 2. Параметры уравнения зависимости фракций фитомассы модельных деревьев от диаметра ствола на
уровне мохового покрова, полинома второй степени*

* y = AX2 + BX + C.

Фракция фитомассы
Коэффициенты

A B C детерминации r2

Южная тайга (N = 39)

Хвоя текущего года 0.0254 0.0917 –0.0582 0.956

Хвоя прошлого года 0.0306 0.0585 –0.2133 0.885

Трехлетняя хвоя 0.0250 –0.0995 0.7414 0.855

Хвоя 4-х и более лет 0.0060 0.2774 –2.1373 0.863

Ветви текущего года 0.0052 0.0393 –0.2324 0.886

Ветви прошлого года 0.0276 –0.7971 4.9316 0.839

Трехлетние ветви 0.0083 –0.0275 0.1549 0.937

Ветви 4-х и более лет 0.0705 1.0062 –8.3616 0.878

Надземная часть ствола 0.0913 3.7093 –22.6590 0.986

Часть ствола, погребенного мхом, и комель 0.1249 2.9011 –15.4780 0.937

Сухие ветви –0.0395 3.2241 –17.3580 0.639

Средняя тайга (N = 52)

Хвоя текущего года –0.0075 1.2853 –7.7307 0.696

Хвоя прошлого года –0.0047 1.3557 –8.0100 0.730

Хвоя трехлетняя 0.0011 1.1785 –7.5940 0.628

Хвоя четырехлетняя и старше 0.0039 1.1118 –8.3242 0.584

Ветви текущего года –0.0015 0.2781 –1.6787 0.692

Ветви прошлого года –0.0021 0.3247 –1.5865 0.682

Ветви трехлетние –0.0022 0.3643 –1.7657 0.502

Ветви четырехлетние и старше –0.0137 6.6325 –51.1470 0.674

Надземная часть ствола 0.1374 3.8854 –28.7280 0.955

Часть ствола, погребенного мхом, и комель 0.0959 4.0881 –24.7150 0.868

Сухие ветви 0.0019 2.8488 –24.5910 0.623

Северная тайга (N = 24)

Хвоя текущего года 0.0039 0.1605 –0.4664 0.882

Хвоя прошлого года 0.0016 0.6196 –2.4420 0.916

Хвоя трехлетняя –0.0080 0.8018 –3.6567 0.854

Хвоя четырехлетняя и старше –0.0054 0.7179 –1.2208 0.447

Ветви текущего года 0.0018 0.0110 0.0737 0.916

Ветви прошлого года 0.0015 0.0732 –0.2170 0.938

Ветви трехлетние –0.00007 0.1205 –0.4435 0.943

Ветви четырехлетние и старше –0.0105 1.7930 –8.5726 0.836

Надземная часть ствола 0.6220 –10.2690 42.7260 0.995

Часть ствола, погребенного мхом, и комель 0.1833 0.3142 –2.6689 0.971

Сухие ветви –0.0086 1.4013 –8.2968 0.871

Все таежные подзоны (N = 21)

Шишки –0.0007 0.3987 –4.8177 0.360
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16 лет и старше, диаметром не менее 8 мм и высо-
той над моховым покровом не менее 45 см. По-
скольку доля модельных деревьев с генеративными
органами составила чуть более 18%, для оценки фи-
томассы шишек построили уравнение аппроксима-
ции без разделения по подзонам. Коэффициент де-
терминации в этом случае составил 0.360, так что
полученный результат можно расценивать как
ориентировочный.

Модельные деревья сосны кедровой (9 экз.)
отобраны на двух болотах: болоте Чистом и грядах
Западно-Ноябрьского болота, а полученные ре-
грессионные зависимости применены для дере-
вьев по всей Западной Сибири. Несмотря на до-
статочно высокие значения коэффициентов де-
терминации (около 0.9 для части ствола выше и
ниже мохового покрова, 0.8 – для многолетних вет-
вей и хвои, 0.6 – для ветвей и хвои текущего года),
малая выборка заставляет рассматривать получен-
ные результаты как предварительные, а коэффици-
енты регрессионных уравнений не приводятся.

Сухостой на болотах чаще всего представлял
собой стволы без ветвей, так что его запас рассчи-
тывали по уравнениям аппроксимации для фрак-
ции живых стволов выше и ниже мохового покро-
ва. Сухостой и сухие ветви вместе называли морт-
массой.

Первичная продукция (нетто-продукция) ха-
рактеризует интенсивность образования биомас-
сы за определенный период. Надземную первич-
ную продукцию определяли как сумму запасов
хвои и ветвей текущего года. Прирост стволовой
древесины напрямую не определяли, а рассчиты-
вали, исходя из соотношения годичного радиаль-
ного прироста ствола к годичному приросту вет-
вей, равному 2 : 1 (Храмов, Валуцкий, 1977; Во-
мперский, Иванов, 1982). Прирост многолетних
ветвей в толщину считали равным нулю. Оценка
подземной продукции деревьев не проведена, по-
скольку корректное определение возможно на ос-
нове изучения динамики запасов корней в течение
лета, что в этой работе не было предусмотрено.

Для характеристики почвенных физико-хи-
мических условий роста деревьев в болотах про-
водили замеры портативными приборами в
близлежащих топях и мочажинах, которые явля-
ются приемниками болотных вод, стекающих с
гряд, рямов, бугров. Кислотность болотных вод
определяли портативным рН-метром ИТ-1101
(ООО “Измерительная техника”, Москва), а об-
щее содержание растворимых солей – солеме-
ром HANNA Dist-1 (HANNA Instruments, Гер-
мания).

Полиномиальная регрессия, уравнения и сте-
пень детерминации зависимости массы фракций
деревьев от диаметра ствола на уровне мохового
покрова были получены в программе Microsoft
Excel 7.0. Для подтверждения гипотезы, что сос-

ны, которые растут на сфагновых олиготрофных
болотах в разных таежных подзонах, различаются
параметрами фитомассы, в программе Statistica 8
применили процедуру дискриминантного анализа,
где группирующим фактором выступили таежные
подзоны, а независимыми переменными – запасы
фракций фитомассы (хвоя текущего года и много-
летняя, ветви текущего года и многолетние, ствол
выше мохового покрова и часть ствола, погребен-
ного мхом). Предварительно данные по разным
фракциям фитомассы модельных деревьев под-
вергли логарифмическому преобразованию. Та-
кой же анализ, где группирующим фактором был
тип болотной экосистемы (рям и гряда), не вы-
явил достоверных различий. В анализ включили
модельные деревья олиготрофных сфагновых бо-
лот южной, средней и северной тайги и исключи-
ли модели из мерзлотного плоскобугристого бо-
лота северной тайги. Различия считали достовер-
ными при значении уровня значимости Р < 0.05.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Почвы ключевых сфагновых болот торфяные

олиготрофные, бугристых болот – торфяные
мерзлотные. Болотные воды в почвах ключевых
участков стояли на глубине 20–50 см от поверх-
ности мохового покрова. На сфагновых олиго-
трофных болотах в южной, средней и северной
тайге средние значения рН были 3.6, 3.7 и 3.8, а
содержание солей – 39, 34 и 26 мг л–1 соответ-
ственно. В топях плоскобугристого мерзлотного
болота рН 3.7, содержание солей – 20 мг л–1. Кис-
лая реакция и чрезвычайно низкая минерализа-
ция типичны для верховых болот.

Дискриминантный анализ показал, что по за-
пасам фракций фитомассы модельные деревья из
южной и северной тайги достоверно различают-
ся, а деревья из средней тайги занимают проме-
жуточное положение, образуя в плоскости двух
первых канонических дискриминантных функ-
ций совместные области как с северотаежными, так
и с южнотаежными деревьями (рис. 1). Только пер-
вая дискриминантная функция статистически зна-
чимо (P < 0.00001) разделяла модельные деревья из
разных подзон: собственное значение – 1.314104,
коэффициент канонической корреляции – 0.75,
критерий χ2 = 87.74226 при числе степеней свобо-
ды 12. При этом различия между средними значе-
ниями зависимой переменной дискриминантных
функций во всех трех исследуемых группах стати-
стически значимы (P < 0.0001). Наибольший
вклад в дискриминацию трех исследуемых групп
внесли фракции фитомассы хвои текущего года и
прошлых лет (P < 0.0001), а также части ствола
выше мохового покрова (P = 0.0024), в то время
как фракции ветвей текущего года и части ствола,
погребенного мхом, имели статистически значи-
мое, но слабое влияние (P < 0.02), а фракции мно-
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голетних ветвей – несущественное (P > 0.05). По-
лученный результат послужил обоснованием рас-
чета биомассы и продукции древесного яруса
болот отдельно для каждой из таежных подзон.

Густота древесного ценоза составила 20.3 ±
± 6.6 тыс. дер. га–1 в южной тайге, 12.5 ± 2.6 –
средней и 3.5 ± 0.9 – северной, линейно умень-
шаясь с юга на север. Средняя высота на рямах и
грядах (без учета высоких рямов) в южной тайге
была 106 ± 3 см, средней – 103 ± 3 см, северной –
137 ± 11 см; средний диаметр у поверхности мохово-
го покрова 25 ± 1, 20 ± 1 и 28 ± 2 мм соответственно.
Известно, что древесному ярусу в болотах присуща
абсолютная разновозрастность (Ефремов и др.,
2005). Возраст сосен на ключевых участках во всех
подзонах ограничивался обычно 80–100 годами,
причем большая доля пришлась на деревья до
40 лет. Имеются сведения, что самые старые де-
ревья на болотном массиве Мухрино достигают
250 лет и более при диаметре ствола около 18 см
(Blanchet et al., 2016), что заставляет предполо-
жить их приуроченность к высоким рямам; на на-
ших учетных площадках на этом же болоте таких
старых и крупных сосен не встречалось.

Значительная доля сосны кедровой в составе
древесного яруса отмечена только в двух местах –
на Чистом болоте и грядах Западно-Ноябрьского
болота, где средняя высота деревьев была 64 ± 16
и 26 ± 3 см, а средний диаметр – 17 ± 4 и 4 ± 1 мм
соответственно. Возраст кедровой сосны на боло-
тах за редким исключением не превышал 40 лет.

Суммарная усредненная надземная и подзем-
ная фитомасса древесного ценоза составила 1057,
613 и 333 г м–2 в южной, средней и северной тайге
(табл. 3). Эти данные оказались ниже, чем по
оценкам многих авторов. Так, фитомасса сосняка
кустарничково-сфагнового болота в европейской
части России была 39.4 т га–1 (Вомперский, Ива-
нов, 1978), а такого же сосняка на юге Западной
Сибири – 32.4 т га–1 (Пьявченко, 1967). Однако в
обоих случаях речь шла о высоких рямах, что
можно утверждать в первом случае в связи с при-
веденной оценкой высоты первого яруса деревьев
(9 м), а во втором случае – по уточнению, что це-
ноз сложен не только f. litwinowii, но и f. uliginosa.
Такие же высокие оценки (22.7–33.9 т га–1) есть в
работе С.П. Ефремова с соавт. (2005): авторы
уточняют, что данные приведены для низких ря-
мов. Возможно, в их работе высокая оценка связана
с иным методическим подходом, основанным на
расчете запасов фракций фитомассы с помощью
конверсионных коэффициентов в зависимости от
объема стволовой древесины, либо обусловлена
очень высокой густотой древесного яруса, кото-
рая, к сожалению, не указана в работе. С другой
стороны, в работе Е.А. Головацкой (2017) средняя
надземная фитомасса сосен на Бакчарском боло-
те, где мы тоже проводили исследование, близка
к нашим оценкам. Усредненный по подзонам
вклад кедровой сосны в общую фитомассу дре-
весного ценоза составил в средней тайге 14%, а в
остальных подзонах был незначителен.

Рис. 1. Распределение модельных сосен в плоскости двух первых канонических дискриминантных функций: 1 – южная
тайга; 2 – средняя тайга; 3 – северная тайга. Показатель лямбда Уилкса = 0.3833, f-критерий = 9.1256, P < 0.00001. Рас-
стояния Махаланобиса между центроидами подзон следующие: южная тайга – средняя тайга 1.9006, средняя тайга – се-
верная тайга 3.7255, южная тайга – северная тайга 8.8013.
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Запасы отдельных фракций в южной, средней
и северной тайге составили соответственно 167,
72 и 12 г м–2 для хвои; 202, 96 и 10 г м–2 – для вет-
вей; 587, 341 и 275 г м–2 – для ствола, включая
часть, погребенную мхом. Запасы большинства
фракций надземной и подземной фитомассы сни-
жались от южной тайги к северной. Запасы хвои
четырех лет и более, а также сухих ветвей,
включая хвою, сходны в южной и средней тайге, а
запас стволов выше мохового покрова сравним в
средней и северной тайге.

В отличие от запаса фракций на единице пло-
щади, фитомасса фракций ствола в расчете на од-
но дерево увеличилась к северу, масса шишек бы-
ла сходной в южной и северной тайге и уменьши-
лась в средней, а максимальная масса сухих
ветвей пришлась на одно дерево в средней тайге
(табл. 4). Масса хвои и веток на одном усреднен-
ном дереве также уменьшалась к северу, как и их
площадные запасы.

В структуре фитомассы характерно снижение
с юга на север доли хвои, ветвей и шишек от об-
щего запаса (рис. 2). Древесный ценоз в средней
тайге отличался максимальным вкладом живых
корней, сухих ветвей и сухостоя, а в северной –
ствола выше мохового покрова. Полученные раз-
личия в структуре фитомассы соснового ценоза
разных таежных подзон подтверждают важность
ее учета при оценке продуктивности древесного
яруса разных регионов (Усольцев и др., 2018).

Максимальный запас корней на единице пло-
щади наблюдался в средней тайге, а при пересче-
те на одно дерево приходилось в среднем 36, 81 и
99 г корней в толще 0–30 см в южной, средней и
северной тайге соответственно. В этом же ряду
отношение всей фитомассы к его корням соста-
вило 13, 5 и 9 в пересчете на одно усредненное де-
рево. Это в целом согласуется с данными об уве-
личении фитомассы сосущих корней к северу с
понижением среднегодовой температуры, полу-

Таблица 3. Запасы фракций фитомассы древесного яруса, г м–2

Примечание. С учетом ошибки среднеарифметического.

Фракция фитомассы Южная тайга Средняя тайга Северная тайга

Сосна обыкновенная
Хвоя:

текущего года 49.5 ± 13.1 14.1 ± 1.9 2.9 ± 0.2
прошлого года 56.9 ± 15.1 18.0 ± 2.3 3.6 ± 0.5
трехлетняя 41.7 ± 11.2 19.7 ± 2.5 1.9 ± 1.0
четырехлетняя и старше 18.8 ± 4.8 19.8 ± 2.6 3.4 ± 0.9

Ветви:
текущего года 10.6 ± 2.8 5.9 ± 0.8 0.9 ± 0.1
прошлого года 23.2 ± 6.9 3.8 ± 0.5 1.2 ± 0.1
трехлетние 14.0 ± 3.7 4.4 ± 0.6 0.8 ± 0.1
четырехлетние и старше 153.8 ± 40.0 82.1 ± 10.1 7.3 ± 1.6

Ствол:
выше мохового покрова 285.0 ± 72.9 185.1 ± 26.6 195.2 ± 47.4
погребенный мхом + комель 323.7 ± 83.8 156.1 ± 21.8 79.8 ± 12.4

Генеративные органы 6.3 ± 1.6 2.9 ± 0.9 1.1 ± 0.3
Сухие ветви 41.1 ± 9.2 39.3 ± 5.0 4.9 ± 1.2
Сухостой:

выше мохового покрова 29.6 ± 4.3 128.6 ± 50.0 49.0 ± 24.4
ниже мохового покрова + комель 38.9 ± 5.4 102.6 ± 36.8 19.0 ± 9.5

Корни в слое 0–30 см 73.6 ± 23.4 100.9 ± 11.1 34.6 ± 8.2
Сосна кедровая

Хвоя 0.4 ± 0.3 15.1 ± 9.0 0.4 ± 0.2
Одревесневшие части:

надземные 0.8 ± 0.7 41.1 ± 25.0 0.9 ± 0.5
подземные + погребенные мхом 0.4 ± 0.3 31.9 ± 18.9 0.9 ± 0.5

Сухие ветви 0.01 ± 0.01 0.7 ± 0.2 0.1 ± 0.1
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ченными для сосняков на минеральных почвах в
Европе (Zadworny et al., 2016), что авторы объяс-
няют адаптацией к снижению доступных ресур-
сов в более холодных почвах. Нарушение данной
закономерности между средней и северной тай-
гой в нашей работе связано, вероятно, с разной
обводненностью болот в этих подзонах.

В послойном вертикальном распределении
корней сосен установлены следующие особенно-
сти. В северной тайге их запас снижался с увели-
чением глубины, составив 42% в толще 0–10 см,
37% – 10–20 см и 21% – 20–30 см. Снижение за-
паса корней с глубиной считается типичным для
болотных сосняков (Згуровская, 1963). Однако в
более южных районах нами получены данные,
которые, напротив, свидетельствуют об увеличе-
нии запаса корней сосен с глубиной: в толще 0–
10 см он составил 17 и 23%, 10–20 см – 39 и 32%,
20–30 см – 43 и 45% в южной и средней тайге со-
ответственно. Такое распределение кажется труд-
нообъяснимым для экосистем с близким стояни-
ем болотных вод в почвенном профиле. Полага-
ем, что оно может быть связано с обогащением
нижележащих горизонтов элементами питания в

зоне периодического присутствия болотных вод,
где деструкция торфа более интенсивна по срав-
нению с деструкцией вышележащего мохового
очеса. Так, потери органического вещества при
экспериментальной полевой деструкции в юж-
ной тайге за два года составили для мохового оче-
са из поверхностного слоя 26% (Вишнякова, Ми-
ронычева-Токарева, 2014), а для торфа, залегаю-
щего глубже, – 45% (Коронатова, 2010).

Более подробное изучение вертикального рас-
пределения фракций корней проведено на болоте
Мухрино в средней тайге (рис. 3). Показано, что
мелкие корни (диаметром менее 1 мм) были един-
ственной фракцией на глубине 0–10 см и преобла-
дали на глубине 20–40 см; фракция средних корней
(1–3 мм) преобладала в толще 10–20 см и снижа-
лась с глубиной; фракция крупных корней (более
3 мм) достигала максимума на глубине 30–40 см.
Такое распределение отражало выполняемые
функции и время жизни подземных органов: дол-
гоживущие крупные проводящие корни находи-
лись на максимальной глубине, куда постепенно
погружались с нарастанием вверх мохового по-
крова; отходящие от них средние корни нараста-

Рис. 2. Соотношение запасов фракций на единице площади в древесном ярусе болот таежных подзон: 1 – сухие ветви;
2 – хвоя; 3 – ветви; 4 – шишки; 5 – ствол выше мохового покрова; 6 – часть ствола, погребенная мхом, и комель; 7 – кор-
ни мелкие (до 2 мм в диаметре); 8 – сухостой.
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Таблица 4. Масса фракций фитомассы в расчете на одно дерево сосны обыкновенной

Примечание. Масса фракций рассчитана как отношение фракций согласно табл. 3 к средней густоте деревьев в подзоне.

Фракция фитомассы, г
Таежная подзона

южная средняя северная

Хвоя 82.2 57.3 33.5
Ветви 99.3 77.0 29.1
Шишки 3.1 2.3 3.1
Ствол выше мохового покрова 140.4 148.1 557.7
Часть ствола, погребенного мхом 159.4 124.9 227.9
Корни 36.3 80.7 98.9
Сухие ветви 20.2 31.5 13.9
Сухостой 33.7 185.0 194.3
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ли вверх вслед за повышающейся поверхностью;
короткоживущие, быстро обновляющиеся мел-
кие сосущие корни оказывались в обогащенных
элементами питания местах – в поверхностном
слое, куда поступает свежий опад, и ниже 20 см,
где более интенсивны процессы деструкции орга-
нического вещества. Оказалось также, что в тол-
ще 30–40 см содержится 36% от общего запаса,
т.е. в условиях достаточно низкого стояния бо-
лотных вод треть массы корней может быть сосре-
доточена ниже 30 см. Отрицательная геотропия
корневых систем болотных сосен, превышение их
радиуса над радиусом кроны характерны для изу-
ченных сосен и также установлены Л.Н. Згуровской
(1963). Особенностью наших результатов являет-
ся отсутствие снижения запаса корней с глуби-
ной, что мы объясняем интенсивным линейным
ростом сфагновых мхов на ключевых участках
(Косых и др., 2017) и деструкционными процес-
сам на нижней границе аэробной толщи торфа.

При изучении горизонтального распределе-
ния корней сосны в торфяной почве установлено,
что максимальный запас сосредоточен на наи-
большем удалении от стволов деревьев, причем
он обеспечен в основном мелкими сосущими
корнями (см. рис. 3). Запас средних и крупных

корней постепенно возрастал по направлению к
более высокому дереву.

Надземная первичная продукция древесного
яруса в южной, средней и северной тайге состави-
ла 70.7 ± 17.7, 27.3 ± 3.9 и 4.7 ± 0.6 г м–2 год–1 соот-
ветственно, включая сосну кедровую, причем ее
вклад в общую продукцию древесного яруса был
незначителен на юге территории и увеличился до
5% в средней тайге и 2% – в северной.

Для оценки участия древесного ценоза болот в
биотическом круговороте углерода важны соот-
ношения компонентов, из которых складывается
общий запас органического вещества раститель-
ности (табл. 5). В пределах зоны распространения
сфагновых олиготрофных болот (таежная зона) с
юга на север происходит увеличение доли ствола
выше мохового покрова по сравнению с погре-
бенным в мох, а также доли нефотосинтезирую-
щей фитомассы по сравнению с фотосинтезиру-
ющей. Отношения хвои к корням и генератив-
ным органам показывают, что к северу меньше
пластических веществ направляется на построй-
ку ассимиляционного аппарата и больше – на
продукцию корней и органов размножения дере-
вьев. Известно, что доля хвои сосен выше в оли-

Рис. 3. Распределение корней различного диаметра до глубины 40 см между двумя соснами, растущими на рассто-
янии 205 см друг от друга. Расстояние от первого дерева (см): I – 10–20; II – 38-48; III – 68–78; IV – 95–105; V –
128–138; VI – 158–168; VII – 185–195. Диаметр корней: 1 – <1 мм; 2 – 1–3 мм; 3 – >3 мм; 4 – все корни.
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Таблица 5. Соотношение фракций фитомассы и время оборота вещества в зависимости от таежной подзоны

Соотношение Южная тайга Средняя тайга Северная тайга

Нефотосинтезирующая фитомасса : хвоя 5.3 7.6 27.4
Ствол над моховым покровом : часть ствола, погребенная мхом 0.9 1.2 2.4
Хвоя : корни 2.3 0.7 0.3
Хвоя : генеративные органы 26.5 24.7 10.6
Вся фитомасса : вся мортмасса 9.6 2.3 4.3
Время оборота вещества (фитомасса : продукция), год 14.9 23.6 71.8
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готрофных условиях по сравнению с мезотроф-
ными и евтрофными, поскольку в худших усло-
виях больше органического вещества тратится на
поддержание ассимиляционного аппарата (Во-
мперский, Иванов, 1978). В нашем случае в олиго-
трофных условиях доля хвои падает с увеличением
суровости климата. Вероятно, в экстремальных
условиях бóльшая доля ассимилятов направляется
на развитие мелких сосущих корней (Zadworny
et al., 2016) и органов размножения. Самая высо-
кая доля мортмассы по сравнению с фитомассой
была в средней тайге, самая низкая – в южной,

что можно объяснить наиболее благоприятными
условиями на юге территории и высокой обвод-
ненностью в ее средней части. Время оборота ве-
щества в древесном ярусе, которое рассчитывает-
ся как отношение фитомассы к продукции (Тит-
лянова, 1977), замедлилось с 15 лет в южной тайге
до 72 лет в северной, что характеризует древесный
ярус в круговороте как сток углерода, который де-
понируется на десятилетия.

В отличие от остальных болот, мерзлотное бо-
лото Тету-Мамонтотяй лежит в зоне распростра-
нения плоскобугристых болот. Здесь сосны пред-

Рис. 4. Вклад фракций фитомассы древесного яруса в общий запас растительных фракций в олиготрофных сфагновых
болотах: (а) – хвоя; (б) – нефотосинтезирующая надземная фитомасса; (в) – подземная фитомасса; (г) – вся фитомас-
са; (д) – надземная мортмасса; (е) – подземная мортмасса; (ж) – вся мортмасса; (з) – надземная продукция. Запасы
торфа и мохового очеса не включены. 1 – доля древесного яруса; 2 – суммарная доля мхов, кустарничков и трав. I –
южная тайга; II – средняя тайга; III – северная тайга.
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ставлены молодняком возрастом около 20 лет, не-
многочисленная генерация включала 30–35-летние
деревья. Древесный ярус обладал низкими запаса-
ми и незначительной годичной продукцией в силу
своей разреженности: надземная фитомасса соста-
вила 33.9 г м–2, подземная – 6.6 г м–2, мортмасса –
0.4 г м–2, а надземная продукция – 2.4 г м–2 год–1. В
то же время дендрометрические показатели дере-
вьев этого болота оказались значительно выше, чем
у деревьев олиготрофных сфагновых болот той же
северотаежной подзоны. Так, при сравнении мо-
дельных деревьев возрастом 25 и 32 г. оказывается,
что, в отличие от модельных деревьев средней и се-
верной тайги, сосны плоскобугристых болот срав-
нимы или выше на 40 см, их диаметр больше на 4–
7 мм, а часть ствола, погребенного мхом, в 2–2.5 ра-
за короче. Запас фракций в расчете на одно усред-
ненное дерево был выше, чем в южной тайге, и со-
ставил для хвои – 95 г, для ветвей – 121 г, в то время
как запас сухих ветвей оказался самым низким – 9 г.
На болоте Тету-Мамонтотяй отсутствовали деревья
более старшего возраста, а также сухостой. Склады-
вается впечатление, что сосны появились 2–3 деся-
тилетия назад, возможно, в связи с глобальными
климатическими изменениями. Известно, что на
границах распространения леса чувствительность к
климатическим изменениям максимальна и на се-
вере проявляется в увеличении сомкнутости древо-
стоев (Замолодчиков, Краев, 2016). Для юга Запад-
ной Сибири А.В. Глызин с соавт. (2005) отметили
оптимум роста сосны в 1993 г. Возможно, в середи-
не 1990-х гг. сложились благоприятные условия для
роста сосен по всей Западной Сибири, что могло
вызвать появление деревьев на данном болоте, од-
нако это предположение требует подтверждений.

Исходя из опубликованных данных о площадях
различных типов болот и доли облесенных болот
на территории Западной Сибири (Вомперский
и др., 2005, 2011), можно оценить запасы фитомас-
сы древесного яруса в таежной зоне. При расчете
на основе данных, опубликованных С.Э. Вомпер-
ским с соавт. (2011), мы принимали во внимание,
что болотам с редкостойным древесным ярусом
соответствуют низкие рямы и гряды с доминирую-
щей формой f. litwinowii, сомкнутым – высокие ря-
мы с f. uliginosa, для которых полученные результа-
ты утраивали согласно имеющимся в литературе
данным фитомассы низких и высоких рямов (Во-
мперский, Иванов, 1982). В таком случае общая
фитомасса древесных ценозов на верховых боло-
тах Западной Сибири в южной тайге равна
13.17 млн т, в средней – 124.47 млн т, в северной –
1.90 млн т., а суммарная – 139.54 млн т, что на по-
рядок меньше, чем по оценкам С.П. Ефремова с
соавт. (2005), и в 20 раз больше, чем по оценкам
A.M. Peregon et al. (2008). Запасы сухостоя оценива-
ются в 1.17 млн т в южной, 46.95 млн т – в средней и
0.39 млн т – в северной тайге. Сопоставляя эти ве-
личины с данными о запасе сухостоя сосняков

России (Замолодчиков и др., 2011), можно оце-
нить вклад болот Западной Сибири в 4–9%.

Рассмотрим вклад древесного яруса в общую
фитомассу и продукцию болот, которые склады-
ваются участием деревьев, трав, кустарничков,
лишайников и мохового покрова (рис. 4). Данные
о продуктивности лишайниково-мохового и тра-
вяно-кустарничкового ярусов получены в тех же
болотных массивах и опубликованы ранее (Ко-
сых, 2004; Косых, Махатков, 2008; Косых и др.,
2003, 2008, 2017; Kosykh et al., 2008, 2017 и др.).
Вклад хвои и подземной фитомассы деревьев был
менее 20% и уменьшался к северу, в то время как
участие деревьев в общем запасе нефотосинтези-
рующей надземной фитомассы, надземной и под-
земной мортмассы (без учета торфа и мохового
очеса) оказалось значительным. Вклад деревьев в
надземную первичную продукцию составил 16, 12
и 1% в южной, средней и северной тайге соответ-
ственно, что для южной тайги согласуется с опуб-
ликованной для Томской области оценкой в 18%
(Пьявченко, 1967; Головацкая, 2017). Получен-
ные результаты согласуются с выявленным ранее
на автоморфных почвах республики Коми зако-
номерным снижением продукции сосняков и
увеличением вклада растений напочвенного по-
крова по мере продвижения в северном направле-
нии (Осипов, Бобкова, 2019).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В олиготрофных сфагновых болотах Западной
Сибири биомасса и годичная продукция низко-
рослого древесного яруса, где преобладает P. syl-
vestris L. f. litwinowii, меняются вдоль широтного
градиента. В связи с увеличением суровости кли-
мата с юга на север на единице площади умень-
шались густота древесного яруса (от 20.3 ± 6.6 до
3.5 ± 0.9 тыс. дер. га–1), общая фитомасса (от 1057
до 333 г м–2) и запас большинства отдельных
фракций. Запас фракций фитомассы в расчете на
одно дерево также снижался с юга на север, кроме
корней, в связи с более суровым климатом, и
ствола, в связи с понижением уровня болотных
вод в районе Сибирских Увалов. В средней тайге
более высокая обводненность, чем в северной
тайге, в сочетании с более суровым климатом, чем
в южной тайге, послужили причиной максималь-
ных запасов сухих ветвей и сухостоя (271 г м–2).
Вклад кедровой сосны в фитомассу древесного яру-
са максимален в средней тайге, где достигает 14%.

В соотношении фракций древесного яруса
олиготрофных сфагновых болот также прослежи-
ваются закономерные изменения с юга на север:
время оборота вещества в древесном ярусе замед-
лилось с 15 лет в южной тайге до 72 лет в север-
ной, что сопровождалось увеличением доли не-
фотосинтезирующей фитомассы (ветвей, стебля,
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корней) и доли генеративных органов, которые
приходятся на единицу фотосинтезирующей фи-
томассы. Самая высокая доля мортмассы по срав-
нению с фитомассой отмечена в средней тайге,
самая низкая – в южной.

Установлены различия между древесным яру-
сом олиготрофных сфагновых и мерзлотных
плоскобугристых болот: на мерзлотном болоте
фитомасса и годичная продукция существенно
выше в пересчете на одно дерево, но значительно
снижаются в пересчете на единицу площади в
связи с максимальной разреженностью деревьев.

Полученные оценки не претендуют на полно-
ту, но позволяют сделать предварительные выво-
ды об общих запасах биомассы низкорослого дре-
весного яруса болот на территории Западной Си-
бири, которые составили в южной тайге 13.17 млн т,
в средней – 124.47 млн т, в северной – 1.90 млн т,
с вкладом сухостоя 4–9% от сухостоя сосняков на
всей территории России. Вклад деревьев в общую
фитомассу растительности олиготрофных болот
достигает 20% в южной тайге и снижается до 9% в
северной тайге, а вклад надземной первичной
продукции снижается с 16 до 1% соответственно.
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Forest Stand Productivity on Peat Bogs of Western Siberia’s Taiga Zone
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There has been conducted an estimation of different fractions of living and dead organic mass of the arbores-
cent stratum in peat bogs of Western Siberia’s taiga zone, where the dominating species is the swamp-dwelling
form of Scots pine Pinus sylvestris L. f. litwinowii with an addition of cedar pine P. sibirica Du Tour. As a result
of discriminant analysis, a significant difference was found between the model pines from the southern, mid-
dle, and northern taiga. Separately for each of the taiga subzones, polynomial regression equations have been
obtained that approximate the dependences of different fractions of biomass on the trunk diameter. The ar-
borescent stratum’s thickness was decreasing linearly toward the north from 20.3 ± 6.6 to 3.5 ± 0.9 thousands
trees ha–1, that was accompanied by the total phytomass decreasing from 1057 to 333 g m–2, while the maxi-
mum stock of dead trees and limbs was noted in the middle taiga. The maximum mass of roots in a layer of
0–30 cm was in the middle taiga, and the minimum – in the northern one. There was also found that the mass
of pine roots increases with depth in the southern and middle taiga and decreases in the northern one. The
change was also shown in the structure of phytomass and the ratio of fractions along the latitudinal gradient.
Aboveground primary production of forest stands in the southern, middle and northern taiga is estimated at
70.7, 27.3 and 4.7 g m–2 year–1, respectively, with the maximum contribution of cedar pine in the center of
the taiga zone being less than 5%. The contribution of the arborescent stratum to the total phytomass reserve
of peat bogs decreases from 28% in the south of the territory to 9% in the north.

Keywords: bog forest stands, Pinus sylvestris L. f. litwinowii, P. sibirica Du Tour, phytomass, mortmass, primary
production, peat bogs, Western Siberia’s taiga zone.
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