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Исследованы запасы углерода в надземной фитомассе двух экотонов Уральского региона: 
в высотном градиенте западного склона Тылайского Камня и на зональном экотоне в ни-
зовьях р. Пур. Определено, что на первом из них запас углерода в фитомассе ельников по 
мере подъема с 864 до 960 м над ур. м. снижается в 19 раз, на втором в 45-летних лист-
венничниках в пойме реки он в 7 раз выше, чем на водоразделе при схожих густотах 
(1300–1700 деревьев на 1 га), а в 100-летних различается в 5 раз. Предложены 12 регрес-
сионных уравнений зависимости надземной фитомассы (всей надземной, стволов, ветвей, 
хвои) от диаметра ствола дерева, которые могут быть использованы для оценки фитомас-
сы (углерода) еловых и лиственничных насаждений Тылайского Камня и низовий р. Пур 
и прилегающих территорий на основе данных перечислительной таксации. С целью сни-
жения трудоемкости последующего определения фитомассы насаждений приведены 
средние значения плотности и содержания сухого вещества во фракциях фитомассы, по-
лученные в результате измерения модельных деревьев. Результаты могут быть полезны 
при оценке приходной части углеродного цикла в насаждениях высотных и зональных 
экотонов Урала, а также при валидации имитационных экспериментов по оценке углеро-
додепонирующей способности лесов. 
 
Ключевые слова: высотный и зональный экотоны, углерод фитомассы, надземная фи-
томасса, аллометрическое уравнение, квалиметрические показатели, Тылайский Камень, 
низовья реки Пур, Урал. 
 

ВВЕДЕНИЕ 
 

Исследование пространственно-времен-
ной динамики биологической продуктивно-
сти лесов в высокогорьях (высотные экото-
ны) и на северном и южном пределах ареала 
(зональные экотоны) имеет теоретическое и 
практическое значение, поскольку они игра-
ют существенную роль в глобальном угле-
родном цикле и именно здесь наблюдается 
наиболее выраженная реакция растительно-
сти на изменение климата (Медведев, 1952; 
Норин, 1961; Тихомиров, 1962; Букс, 1966; 
Фамелис, 1977; Шиятов, 1985; Kullman, 
1990; Stevens, Fox, 1991; Hessl, Baker, 1997; 
Харук и др., 1998; Кörnеr, 1999; Bugmann, 

Pfister, 2000; Camarero et al., 2000; Holtmeier, 
2003; Shiyatov, 2003; Shiyatov et al., 2005, 
2007; Капралов и др., 2006; Juntunen, Neu-
vonen, 2006; Усольцев, 2007; Фомин, 2009; 
Grafius, 2012; Григорьев и др., 2012). 

Установлено, что под влиянием совре-
менного глобального потепления граница 
лесов в горах сдвигается вверх по склону, а в 
лесотундре – в северном направлении (Гор-
чаковский, Шиятов, 1985; Харук и др., 1998; 
Moiseev, Shiyatov, 2003; Капралов и др., 
2006; Григорьев и др., 2012; IPCC, 2013). 

Высотные и зональные (альпийские и арк-
тические) экотоны в бореальной зоне отно-
сятся к категории «холодных» (cold treelines) 
(Stevens, Fox, 1991), поскольку продуктив-
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ность насаждений вверх по склону гор и в 
северном направлении снижается вследствие 
нехватки тепла. Эта общая закономерность в 
различных регионах характеризуется разны-
ми количественными показателями. На При-
полярном Урале на северо-восточном склоне 
горы Хусь-Ойка (61°18 с. ш., 59°11 в. д., 
1351 м над ур. м.) на высоте от 600 до 700 м 
над ур. м. надземная фитомасса лиственнич-
ников снижается с 40.7 до 0.17 т/га, а их воз-
раст – с 90 до 48 лет (Григорьев и др., 2012). 
В лесотундре Средней Сибири по высотному 
профилю плато Путорана (70°30 с. ш., 
92°50 в. д., 1701 м над ур. м.) трансекта дли-
ной 1100 м охватывает основные типы рас-
тительности – от сомкнутого лиственнични-
ка на высоте 170 м в долине реки до альпий-
ской тундры на высоте 390 м. Вверх по 
склону надземная фитомасса лиственницы 
снижается с 40.6 в долине до 8,6 т/га на 
верхней границе леса, а соотношение фито-
масс древостоя, кустарников и напочвенного 
покрова изменяется соответственно от 83, 5 
и 12 до 10, 8 и 82 % в общей фитомассе 
(Kirdyanov et al., 2006). 

Полярная граница древесной растительно-
сти в Евразии делится на 5 участков, каждый 
из которых формируется той или иной дре-
весной породой (Тихомиров, 1962). В част-
ности, в Северном Зауралье полярная грани-
ца представлена лиственницей сибирской, 
формирующей пойменные леса и тундровые 
редколесья. Здесь лиственница занимает 
59 % лесопокрытой площади. Специфика 
притундровых лесов определяется их уда-
ленностью от экологического оптимума, 
произрастанием на холодных почвах при ма-
лой мощности корнеобитаемого слоя, крат-
костью безморозного периода (84–94 дня) и 
низкими летними температурами (12–13 °С). 
Преобладают торфяно-болотные почвы 
(Шишкин, 1997). 

Наилучшее развитие у лиственницы в до-
лине р. Хадыта-яха – притоке р. Пур в ее ни-
зовьях, где деревья достигают высоты 25 м и 
имеют узкую цилиндрическую крону (Матве-
ев, Семериков, 1993). В нижнем течении 
р. Пур сомкнутые лиственничники (Larix si-
birica L.) довольно высокой производитель-
ности произрастают в пойме в направлении 

устья реки и встречаются вплоть до Самбур-
га, достигая северной границы лесотундры. 
При этом вследствие дренажа, а также тепло-
вого и твердого речного стока (Миронов, Ага-
фонов, 1992) они практически не отличаются 
от аналогичных древостоев таежной зоны. 

Плакорные лиственничники представлены 
исключительно низкобонитетными разре-
женными сообществами. Внутрипочвенный 
надмерзлотный сток на плакорах обычно не-
значителен (Поздняков, 1963). Лиственница 
здесь имеет вид невысоких (4–9 м) деревьев, 
часто с искривленным стволом и низко опу-
щенной кроной. В результате запас листвен-
ничников в прирусловых долинах достигает 
196±6, а на водоразделах (плакорах) – 
(64 ± 34) м3/га (Пряжников, Уткин, 1998). 

Однако количественных данных о лесах 
здесь недостаточно, особенно об их биоло-
гической продуктивности, и в настоящем ис-
следовании предпринята попытка заполнить 
некоторые из имеющихся пробелов. 

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДЫ 

Мы не рассматриваем экологические и 
географические аспекты высотных и зональ-
ных экотонов, которым посвящена много-
численная литература, в том числе обзорного 
характера, часть которой уже упомянута. 
Наше исследование посвящено оценке ранее 
не известной биологической продуктивности 
лесов на территории Уральского региона в 
двух типах экотонов – высотном и зональ-
ном (рис. 1). Горные еловые леса высотных 
экотонов Урала и циркумполярные листвен-
ничные леса на северном пределе ареала не 
относятся к категории управляемых и не 
подлежат лесоинвентаризации. Наши данные 
об их таксационных характеристиках и био-
продуктивности предоставляются впервые. 

Высотный экотон на Тылайском Камне. 
Исследования биологической продуктивно-
сти ельников (Picea obovata L.) выполнены на 
каменистых россыпях западного склона Ты-
лайского Камня (западной части Тылайско-
Конжаковско-Серебрянского горного масси-
ва, 59°30 с. ш., 59°00 в. д.) (рис. 2). Лишь 
здесь на верхний предел леса выходят еловые 
мелколесья, протяженность верхней границы 
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которых составляет 19 % от общей протя-
женности границы леса на Тылайском Камне. 

Климат района исследований холодный, 
избыточно влажный, с коротким и умеренно 
теплым летом, длительной и холодной зи-
мой, снежный покров устанавливается в кон-
це сентября. Среднегодовая температура воз-

духа 1.4 °С. Годовое количество осадков – до 
1200 мм. В горах мощность снежного покро-
ва увеличивается на 17–18 см через каждые 
100 м вверх по склону. 

Строго говоря, объект исследования явля-
ется не экотоном в понимании С. Г. Шиятова 
(1985), а полосой леса, в пределах которой 
его верхняя граница, представленная еловыми 
редколесьями, за последние 100 лет подня-
лась с 864 до 960 м над ур. м. Исследования 
проводились на трех высотных уровнях – 
верхнем, среднем и нижнем, соответственно 
на высотах 960, 924 и 864 м над ур. м. На 
каждом высотном уровне заложены пробные 
площади размером 20×20 м в трех повторно-
стях. Результаты таксации пробных площа-
дей насаждений представлены в табл. 1. 

Зональный экотон в низовьях р. Пур. 
Исследования биологической продуктивно-
сти лиственничников выполнены вблизи Се-
верного полярного круга (66°30 с. ш. и 
78°00 в. д.) в бассейне р. Хадытаяхи на 
трансекте, заложенной от надпойменных 

Рис. 1. Расположение мест закладки пробных площа-
дей в лесных насаждениях Уральского федерального 
округа РФ на высотном экотоне в Тылайско-Конжа-
ковско-Серебрянском горном массиве (1) и на зональ-
ном экотоне в низовьях р. Пур (2). 

 
Рис. 2. Расположение трансекты (I – I, левая часть рисунка) на западном склоне Тылайского Камня, на которой 
заложены пробные площади. Показан сдвиг верхней границы редколесий, представленных разными преобла-
дающими породами, с 1956 г. – нижняя линия до 2005 г. – верхняя линия (Капралов и др., 2006). 
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террас до плакоров на разном удалении от 
уреза воды. Район исследований расположен 
примерно в 70 км к северу от пос. Уренгой 
(рис. 3). 

Если на плакорах обычный экотон как пе-
реходная полоса между тайгой и лесотундрой 

может измеряться сотнями километров 
(Усольцев, 2007), то вследствие «вклинива-
ния» поймы р. Пур и ее притоков в зону тун-
дры объект нашего исследования представля-
ет экотон в понимании Э. Г. Коломыца с со-
авторами (1993) – феномен раздвоения ланд-
шафтно-экологического оптимума, в данном 
случае лиственницы, на полосе шириной в 
несколько десятков метров: биопродуктив-
ность в дренируемой пойме соответствует 
условиям таежной зоны, а на удалении в не-
сколько десятков метров от реки это уже ле-
сотундра на близко залегающей мерзлоте. 

Заложены 4 пробные площади (№ 1–4) на 
плакорах (брусничный тип леса) с древостоем 
в возрасте от 45 до 102 лет и 13 (№ 5–17) – в 
пойме (зеленомошный и багульниковый ти-
пы леса) с лиственничниками в возрасте от 
25 до 350 лет (табл. 2). Размер пробных пло-
щадей на плакорах от 0.10 до 0.48 га и в 
пойме – от 0.14 до 0.41 га в зависимости от 
возраста и густоты древостоев. В пойменной 
части трансекты пробные площади № 5–17 
заложены на расстоянии 20–50 м от уреза 
воды. Плакорная часть трансекты начинается 
на расстоянии около 50 м от уреза воды при 
резком перепаде высот (около 5–7 м) по от-
ношению к пойме (пробные площади № 2–
4). По мере удаления от поймы встречаются 
небольшие островки березовых и хвойно-
лиственных насаждений на ровных площад-
ках и ивняковые заросли по берегам ручьев и 
стариц. На расстоянии около 3 км от берега 
на водоразделе встречаются как единичные 

Таблица 1. Таксационная характеристика пробных площадей, заложенных по высотному градиенту Тылайско-
го Камня 
 

Древесная 
порода 

Возраст, 
лет 

Средняя 
высота, м 

Средний 
диаметр, см 

Сумма площадей 
сечений, м2/га 

Число ство-
лов, экз./га Запас, м3/га 

Высотный уровень 1 (960 м над ур. м.) 
Ель 28 1.65 2.66 0.96 1725 2.94 
Кедр 40 1.09 2.12 0.05 142 0.17 
В целом 30 1.62 2.62 1.01 1867 3.11 

Высотный уровень 2 (924 м над ур. м.) 
Ель 79 2.94 6.94 3.85 1017 18.89 
Пихта 102 2.02 3.38 0.36 400 2.02 
Береза 40 5.62 12.70 0.32 25 1.29 
В целом 80 3.13 6.32 4.53 1442 22.20 

Высотный уровень 3 (864 м над ур. м.) 
Ель 99 5.56 14.80 10.40 608 37.57 
Пихта 101 2.60 3.03 0.18 250 0.73 
Береза 97 6.34 13.20 8.67 634 35.20 
В целом 100 5.88 12.80 19.25 1492 73.50 

 
Рис. 3. Зональное деление растительного покрова в 
циркумполярной зоне Северного Зауралья по данным 
разных авторов (Норин, 1961): А – (Городков, 1916): 
1, 2 – северная тайга, 2, 3 – лесотундра; Б – (Андреев, 
1938): 1, 2 – южная лесотундра, 2, 3 – северная лесо-
тундра, 3, 4 – южная тундра; В – (Сочава и др., 1953): 
1, 2 – северная тайга, 2, 3 – предтундровые редколе-
сья. Квадратом отмечено место закладки наших проб-
ных площадей. 
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деревья, так и небольшие группы преимуще-
ственно лиственницы (пробная площадь № 1). 

Таким образом, если по высотному экото-
ну Тылайского Камня изменение биологичес-
кой продуктивности древостоев ели просле-
жено во временнóй динамике с подъемом 
верхней границы леса за последнее столетие, 
то зональный экотон представлен в статике, 
и пробные площади в древостоях лиственни-
цы заложены на трансекте в переходной 
(триггерной) полосе «пойма – водораздел». 

На заложенных временных пробных пло-
щадях в течение июля и августа проанализи-
рованы 133 модельных дерева, из них 25 
(19 елей, 4 березы и 2 кедра сибирского) – на 
высотном экотоне Тылайского Камня и 
108 деревьев – на трансекте «пойма – водо-
раздел» в лесотундре низовий р. Пур (в пой-
ме и на водоразделе соответственно 80 и 
28 деревьев). 

Фитомасса стволов определена путем из-
мерения диаметров в коре и без коры вдоль 
ствола через 1 или 2 м, определения объема 
каждого отрезка с последующим переводом 
единиц объема в единицы массы по данным 
базисной плотности древесины и коры, рас-
считанной по выпиленным дискам. Базисная 
плотность определена путем обмера и взве-

шивания дисков в коре и без коры с после-
дующим определением их абсолютно сухой 
массы в сушильном шкафу. 

Фитомассу кроны делили на три равные 
части вдоль по стволу, каждую часть взве-
шивали полностью и затем определяли долю 
массы хвои в каждой части кроны путем или 
непосредственного ощипывания (у мелких 
деревьев), или обрезки охвоенных ветвей с 
помощью секатора (у крупных деревьев). Из 
всей массы охвоенных ветвей взяты пробы 
массой около 700 г, у каждой отделена хвоя, 
определена ее доля в охвоенных ветвях и по 
ней определена масса хвои и ветвей каждого 
дерева. Основанием для подобного метода 
послужила низкая вариабельность доли хвои 
в охвоенных ветвях – всего 2–5 % (Усольцев, 
1988). Для перевода фитомассы хвои и вет-
вей со свежего в абсолютно сухое состояние 
у каждого модельного дерева взяты навески 
хвои и выпилы ветвей разной толщины, тер-
мовесовым методом рассчитаны показатели 
содержания сухого вещества и определена 
масса хвои и ветвей дерева в абсолютно су-
хом состоянии. 

У лиственницы вследствие некоторых осо-
бенностей ее охвоения выполнены дополни-
тельные определения массы хвои. У нее хво-

Таблица 2. Таксационная характеристика пробных площадей, заложенных на трансекте в лесотундре низовий 
р. Пур 
 
№ проб-
ной пло-
щади 

Состав 
Воз-
раст, 
лет 

Класс бо-
нитета 

Средняя 
высота, м 

Средний 
диаметр, 

см 

Число 
стволов  
на 1 га 

Запас, 
м3/га 

Плакорные местообитания, лиственничник брусничный 
1 10Л 45 V 7.6 6.6 1740 24 
2 8Л2Б 102 Va 9.3 10.9 550 25 
3 5Л3К2Е 100 Va 9.5 11.9 677 38 
4 7Л3Б 102 Va 9.4 11.1 798 41 

Надпойменные террасы, лиственничник зеленомошный 
5 7Л2C1Б 25 III 7.0 4.8 6993 55 
6 9Л1Б 27 III 6.9 5.1 5188 42 
7 10Л 27 III 8.0 5.8 8555 111 
8 7Л3Б 29 III 6.8 4.7 10740 78 
9 10Л 45 II 15.2 15.0 1329 200 

10 7Л3Б 46 III 11.0 7.1 7050 168 
Надпойменные террасы, лиственничник багульниковый 

11 7Л1К1Е1Б 76 Va 9.2 7.5 7167 164 
12 3Л3К3Б1Е 80 V 13.0 12.0 2100 177 
13 8Л1К1Б 100 IV 19.3 19.0 438 121 
14 7Л2Б1К 119 V 16.3 14.7 1825 262 
15 6Л3К1Е 230 V 16.2 17.6 1195 249 
16 8Л1Е1Б 260 III 23.7 31.3 944 446 
17 5Л4К1Е 350 IV 21.0 24.0 484 218 
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ей покрыта не только внешняя часть мантии 
кроны, как у ели и некоторых других пород, 
но и приствольная часть ветвей, а также 
верхняя часть ствола. Специальным исследо-
ванием (Усольцев и др., 1999) установлено, 
что масса хвои в трех названных частях дере-
ва распределена в соотношении 88, 10 и 2 % к 
ее общей массе. Поэтому в нашем исследова-
нии у лиственницы дополнительно взяты 
пробы ветвей из внутренней части кроны 
массой около 200 г с последующим ощипыва-
нием и взвешиванием хвои. Ощипывали также 
хвою с одного погонного метра ствола и ре-
зультат пересчитывали на всю длину охвоен-
ной части ствола. 

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ 

Известны три наиболее распространенных 
метода определения фитомассы древостоев: 
1) среднего дерева, 2) отношения площадей 
сечений модельных деревьев и всего древо-
стоя и 3) регрессионный (Satoo, 1970). По-
скольку в качестве регрессионной зависимо-
сти обычно применяют аллометрическую 
(степенную) функцию, последний метод на-
зывают аллометрическим. 

В рамках нашего исследования предпри-
нята попытка анализа в качестве региональ-
ных видовых характеристик некоторых ал-
лометрических зависимостей, полученных 
по материалам взятых модельных деревьев. 
Графики зависимости фитомассы разных 
фракций ели от диаметра ствола (рис. 4) по-
казывают, что поля распределения фактичес-
ких данных деревьев разных высотных 
уровней накладываются друг на друга и раз-
личие их статистически незначимо (t-крите-
рий Стьюдента равен 0.05 ÷ 1.09 < t0.5). 

Поэтому для всего высотного профиля 
Тылайского Камня по фактическим данным 
модельных деревьев ели сибирской рассчи-
тано обобщенное уравнение 

lnРi = a0 + a1 (lnd),  (1) 

где Рi – фитомасса i-й фракции: надземной 
части дерева (Рa), в которую входят стволы в 
коре, ветви и хвоя (соответственно Рs, Рb и 
Рf), кг; d – диаметр ствола на высоте груди, 
см. Уравнение (1) действительно в диапазоне 
диаметров от 1 до 24 см. Оно может быть 
использовано для оценки фитомассы еловых 
насаждений Северного Урала на основе дан-
ных перечислительной таксации (табл. 3). 

ветви надземная
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Рис. 4. Зависимость фитомассы деревьев ели на трех высотных уровнях от диаметра ствола на высоте груди 
(см) в логарифмических координатах; 1, 2 и 3 – номера высотных уровней соответственно 960, 924 и 864 м над 
ур. м.; а, б, в и г – фитомасса ствола в коре, ветвей, хвои и вся надземная в абсолютно сухом состоянии (кг). 
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Для лиственницы низовий Пура по анало-
гии с елью сибирской Тылайского Камня по-
строены графические зависимости фитомас-
сы разных фракций от диаметра ствола 
(рис. 5). В данном случае поля распределе-
ния фактических данных деревьев двух вы-
борок смещены относительно друг друга и 
различие их статистически значимо (t-крите-
рий Стьюдента равен 2.9 ÷ 8.1 > t0.5). 

По фактическим данным модельных де-
ревьев лиственницы уравнение (1) рассчита-
но отдельно для плакоров и пойм (табл. 4). 
Уравнение в табл. 4 действительно на уровне 
Р0.5 и выше для диаметров ствола от 2 до 
38 см. Оно может быть использовано для 
оценки фитомассы лиственничных насажде-
ний низовий р. Пур и прилегающих террито-
рий на основе данных перечета деревьев по 
диаметру. 

Если судить по рис. 5, то при условии ра-
венства диаметров стволов их фитомасса на 
плакорах меньше, а фитомасса крон больше, 
чем в поймах. Причина – в меньшей густоте 
древостоев на плакорах по сравнению с пой-
мой и в различии классов бонитета, вследст-
вие чего при одном и том же значении диа-
метра стволов высота деревьев в поймах в 
1.3–1.6 раза больше, чем на плакорах. 

Для получения значений фитомассы дре-
востоев на 1 га для каждой заложенной 
пробной площади (см. табл. 1 и 2) рассчита-
ны аллометрические уравнения (1) с после-
дующим их табулированием по числу де-
ревьев каждой ступени толщины на пробных 
площадях. Фитомасса других древесных по-
род на пробных площадях определена мето-
дом соотношения площадей сечения, кото-
рый по точности не уступает аллометриче-
скому (Madgwick, 1982). На высотном гради-
енте Тылайского Камня использовано соот-
ношение суммарной площади сечений мо-
дельных деревьев березы и кедра сибирского 
и их соответствующих сумм площадей сече-
ния на 1 га по данным таксации пробных 
площадей. Для смешанных лиственничников 
низовий Пура использовано соотношение 
сумм площадей сечений той или иной породы 

Таблица 3. Характеристика уравнения (1), описы-
вающего зависимость фитомассы деревьев ели сибир-
ской от диаметра ствола на высоте груди 

 
Значения констант 

lnРi a0 a1  
R2 SE 

lnРa –0.6221 1.6405 0.930 0.40 
lnРs –1.3886 1.6847 0.925 0.43 
lnРb –1.8490 1.6117 0.890 0.50 
lnРf –1.9731 1.4887 0.905 0.43 

Л
о
га

р
и
ф

м
ф

и
то

м
ас

сы
д
ер

ев
а,

кг

Логарифм диаметра ствола, см

–0.5

0.0

0.5

1.0

1.5

2.0

2.5

3.0

0.0 0.5 1.0 1.5 2.0

1

2

–2.0

–1.5

–1.0

–0.5

0.0

0.5

1.0

0.0 0.5 1.0 1.5 2.0

1

2

–0.5

0.0

0.5

1.0

1.5

2.0

2.5

3.0

0.0 0.5 1.0 1.5 2.0

1

2

–2.0
–1.5
–1.0
–0.5

0.0
0.5
1.0
1.5
2.0

0.0 0.5 1.0 1.5 2.0

1

2

а б

в г

Рис. 5. Зависимость фитомассы деревьев лиственницы плакоров (1) и пойм (2) от диаметра ствола на высоте 
груди (см) в логарифмических координатах; а, б, в и г – фитомасса ствола в коре, ветвей, хвои и вся надземная в 
абсолютно сухом состоянии (кг). 
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Таблица 4. Характеристика уравнения (1), описывающего зависимость фитомассы деревьев лиственницы си-
бирской от диаметра ствола на высоте груди 

Значения констант 
lnРi a0 a1  

R2 SE 

Плакоры 
lnРa –2.1593 2.2381 0.982 0.16 
lnРs –2.6312 2.3468 0.984 0.16 
lnРb –3.4022 1.9457 0.859 0.42 
lnРf –4.3132 1.7848 0.804 0.47 

Поймы 
lnРa –2.4789 2.4780 0.991 0.16 
lnРs –2.7031 2.5202 0.988 0.19 
lnРb –4.5755 2.2812 0.917 0.46 
lnРf –4.9720 1.9410 0.887 0.47 

Таблица 5. Количество углерода в надземной фитомассе лесообразующих пород на трех высотных уровнях 
западного склона Тылайского Камня 

Углерод надземной фитомассы, т/га: 
Древесная 
порода 

Возраст, 
лет 

Запас, м3/га стволов 
 в коре 

коры  
стволов 

ветвей 
хвои  

(листвы) 
итого 

Высотный уровень 1 (960 м над ур. м.) 
Ель 28 2.94 0.665 0.055 0.480 0.306 1.451 
Кедр 40 0.17 0.033 0.007 0.012 0.005 0.050 
В целом 30 3.11 0.698 0.062 0.492 0.311 1.501 

Высотный уровень 2 (924 м над ур. м.) 
Ель 79 18.89 4.27 0.20 1.060 0.617 5.947 
Пихта 102 2.02 0.40 0.020 0.100 0.059 0.559 
Береза 40 1.29 0.31 0.019 0.125 0.014 0.449 
В целом 80 22.20 4.98 0.239 1.285 0.690 6.955 

Высотный уровень 3 (864 м над ур. м.) 
Ель 99 37.57 8.500 0.515 5.250 2.426 16.176 
Пихта 101 0.73 0.145 0.009 0.090 0.041 0.276 
Береза 97 35.20 8.450 0.510 3.415 0.405 12.270 
В целом 100 73.50 17.095 1.034 8.755 2.872 28.722 

Таблица 6. Количество углерода в надземной фитомассе лиственничников в низовьях р. Пур 

Углерод надземной фитомассы, т/га: 
№ пробной 
площади 

Породный 
состав 

Воз-
раст, 
лет 

Запас, 
м3/га стволов в 

коре 
коры 

стволов 
ветвей 

хвои  
(листвы) 

итого 

Плакорные местообитания, лиственничник брусничный 
1 10Л 45 24 5.7 0.96 1.28 0.33 7.3 
2 8Л2Б 102 25 5.6 1.54 0.67 0.15 6.4 
3 5Л3К2Е 100 38 8.3 2.42 1.41 0.48 10.2 
4 7Л3Б 102 41 9.4 2.06 2.03 0.40 11.8 

Надпойменные террасы, лиственничник зеленомошный 
5 7Л2C1Б 25 55 12.9 2.39 2.08 0.48 15.5 
6 9Л1Б 27 42 9.9 1.78 1.71 0.58 12.2 
7 10Л 27 111 26.5 3.93 3.35 1.09 30.9 
8 7Л3Б 29 78 18.2 3.46 2.59 0.90 21.7 
9 10Л 45 200 48.6 6.20 4.54 0.81 53.9 

10 7Л3Б 46 168 38.8 7.75 2.47 0.90 42.2 
Надпойменные террасы, лиственничник багульниковый 

11 7Л1К1Е1Б 76 164 37.3 8.65 4.14 0.81 42.3 
12 3Л3К3Б1Е 80 177 41.0 8.20 4.14 0.91 46.0 
13 8Л1К1Б 100 121 29.6 4.48 3.03 0.54 33.2 
14 7Л2Б1К 119 262 60.0 12.70 4.65 1.19 65.8 
15 6Л3К1Е 230 249 55.8 13.80 2.43 0.72 59.0 
16 8Л1Е1Б 260 446 103.9 19.90 7.05 1.27 112.2 
17 5Л4К1Е 350 218 53.1 7.75 4.78 0.58 58.5 



Оценка запасов углерода в насаждениях высотного и зонального экотонов Урала 

 
 

85

по перечету и аналогичного показателя, взя-
того из базы данных о фитомассе насажде-
ний (Усольцев, 2010; Usoltsev, 2013). Данные 
фитомассы переведены на показатели орга-
нического углерода по коэффициентам 0.50 
для древесных частей и 0.45 – для хвои (Ко-
бак, 1988). Полученные результаты показаны 
в табл. 5 и 6. 

Анализ таксационных показателей древо-
стоев пробных площадей на Тылайском 
Камне (см. табл. 1) позволяет заключить, что 
на нижнем уровне (864 м над ур. м.) пример-
но 100 лет назад возникло смешанное елово-
пихтово-березовое насаждение. Примерно в 
это же время пихтой было также занято бо-
лее высокое положение по экотону – на 
среднем высотном уровне (924 м над ур. м.). 
Спустя 20 лет среднего высотного уровня 
достигла ель. Спустя еще примерно 40 лет 
верхний высотный уровень (960 м над ур. м.) 
был занят кедром сибирским, а еще через 
12 лет сюда же поднялась ель. Вследствие 
постепенного смещения верхней границы 
леса средний возраст ельников снижается 
примерно со 100 лет на нижнем высотном 
уровне до 28 лет – на верхнем. Таким обра-
зом, при подъеме верхней границы леса пер-
выми в разные периоды времени заселяли ее 
разные древесные виды. 

Снижение запаса углерода в фитомассе на 
каждый метр высоты над уровнем моря со-
ставляет 0.28 т/га. Для сравнения: З. Я. Наги-
мов с соавторами (2007) приводят для вы-
сотных уровней 1360, 1300, 1260 и 1210 м 

над ур. м. горы Малый Иремель (54°33 с. ш., 
58°51 в. д., 1393 м над ур. м.) на Южном 
Урале запасы углерода в надземной фито-
массе ельников соответственно 1.1, 22.2, 40.1 
и 64.6 т/га при среднем возрасте древостоев 
соответственно 36, 51, 64 и 95 лет. Таким об-
разом, запас углерода в фитомассе ельников 
на нижнем уровне горы Малый Иремель по 
отношению к верхнему больше в 59 раз. В 
указанном высотном диапазоне снижение 
названного показателя на каждый метр вы-
соты над уровнем моря составляет 0.42 т/га. 

В упомянутых ранее высотных экотонах 
Приполярного Урала и плато Путорана со-
держание углерода в фитомассе лиственнич-
ников снижается на каждый метр высоты над 
уровнем моря соответственно на 0.20 и 
0.07 т/га (Григорьев и др., 2012; Kirdyanov et 
al., 2006). Таким образом, запас углерода в 
фитомассе древостоев вверх по склону гор 
снижается на каждый метр высоты над уров-
нем моря (назовем этот показатель удельным 
снижением) на разных широтах следующим 
образом: в лиственничниках это удельное 
снижение составляет 0.07 т/га на широте 
70°30 и 0.20 т/га – на широте 61°18 и в ель-
никах соответственно 0.28 и 0.42 т/га на ши-
ротах соответственно 59°30 и 54°33. В це-
лом в диапазоне широт от 70°30 до 54°33 
величина удельного снижения запаса угле-
рода в надземной фитомассе древостоев мо-
нотонно возрастает с 0.07 до 0.42 т/га и опи-
сывается линейной функцией 

Таблица 7. Изменение чистой экосистемной надземной продукции NEP по высотному градиенту Тылайского 
Камня 

 

Древесная порода Возраст, лет Надземная фитомасса, т/га Чистая экосистемная продукция, т/га в год 

Высотный уровень 1 (960 м над ур. м.) 
Ель 28 2.90 0.104 
Кедр 40 0.10 0.003 
В целом 30 3.00 0.100 

Высотный уровень 2 (924 м над ур. м.) 
Ель 79 11.89 0.150 
Пихта 102 1.12 0.011 
Береза 40 0.90 0.022 
В целом 80 13.91 0.174 

Высотный уровень 3 (864 м над ур. м.) 
Ель 99 32.36 0.327 
Пихта 101 0.55 0.005 
Береза 97 24.54 0.253 
В целом 100 57.45 0.574 
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Y = 1.546 – 0.0212 X; R2 = 0.946;  
SE = 0.04,  (2) 

где Y – удельное снижение запаса углерода в 
надземной фитомассе древостоев вверх по 
склону гор, т/га; Х – географическая широта, 
град. Согласно уравнению (2), показатель 
удельного снижения запаса углерода в фи-

томассе древостоев увеличивается на вели-
чину 21 кг/га на каждый градус широты в 
направлении с севера на юг. 

Если принять потоки углерода в отпаде 
фитомассы и ее разложении равновесными, 
т. е. допустить, что отпад и гетеротрофное 
дыхание взаимно уравновешены (Швиденко 
и др., 2001), то среднее изменение надземной 

Таблица 8. Органический углерод в надземной фитомассе лиственницы в притундровых лесах Средней и Вос-
точной Сибири 
 

Углерод фитомассы, т/га: 
№ Тип леса 

Класс 
бони-
тета 

Воз-
раст, 
лет 

ство-
лов 

в том чис-
ле коры 

ветвей хвои всего 
Авторы 

Средняя Сибирь, Таймыр, урочище «Ары-Мас», 72°28 с. ш., 101°00 в. д. 
Тундра, Larix gmelinii 

1 Ledosum Vв 142 3.44 – 1.36 0.22 5.02 
2 Alnosum Vв 142 2.07 – 1.00 0.09 3.16 
3 Caricosum Vв 142 1.62 – 1.25 0.11 2.98 
4 Caricosum Vв 142 0.15 – 0.21 0.03 0.39 
5 Caricosum Vв 142 0.15 – 0.09 0.013 0.25 

Кнорре, 
1977 

Средняя Сибирь, плато Путорана, 70° с. ш., 90° в. д. 
Лесотундра, Larix gmelinii 

1 Alnosum V 155 25.6 – 1.53 0.55 27.7 
2 Vacciniosum Vв 155 1.51 – 0.20 0.045 1.75 

Деева, 
1985, 1987 

3 Fruticosum V 150 6.60 – 2.75 0.23 9.58 
4 Alnosum V 150 7.65 – 3.10 0.22 11.0 
5 Alnosum V 150 7.95 – 3.25 0.27 11.5 
6 Ledosum V 150 12.4 – 3.90 0.31 16.6 
7 Alnosum V 150 14.4 – 3.30 0.36 18.1 
8 Fruticosum Vв 150 1.10 – 0.50 0.07 1.67 

Паутова, 
1976 

Восточная Сибирь, Якутия, Жиганск, Верхоянск, 67° с. ш., 123° в. д. 
Предлесотундра, плато, Larix cajanderi 

1 Ledosum Vб 300 14.9 2.85 1.90 0.27 17.1 
2 Ledosum Vа 190 18.9 3.65 1.00 0.50 20.4 
3 Fruticosum Vа 85 5.1 1.00 0.60 0.27 5.97 
4 Ledosum Vб 350 15.7 2.45 1.35 0.31 17.4 
5 Fruticosum Vа 150 15.5 2.80 1.05 0.18 16.7 
6 Vacciniosum V 170 24.7 4.10 1.10 0.36 26.2 

Поздня-
ков, 1975; 
Митрофа-
нов, 1984 

Восточная Сибирь, Якутия, Жиганск, Верхоянск, 67° с. ш., 123° в. д. 
Предлесотундра, долины, Larix cajanderi 

1 Uliginosum IV 60 21.5 4.15 3.65 0.54 25.7 
2 Vacciniosum IV 255 21.9 3.35 1.15 0.50 23.6 
3 Empetrosum-

Arctoustaphylosum 
V 90 3.05 0.60 0.45 0.23 3.73 

4 Fruticosum IV 32 7.45 1.65 1.05 0.58 9.08 
5 Empetrosum-

Vacciniosum 
V 44 14.6 3.25 0.55 0.36 15.5 

6 Vacciniosum Va 200 12.9 2.50 1.75 0.72 15.4 

Митрофа-
нов, 1984 

Восточная Сибирь, Якутия, устье р. Джанкы, 67° с. ш., 133° в. д. 
Предлесотундра, плакоры, Larix cajanderi 

1 Sphagnosum Vв 113 6.27 1.25 0.79 0.19 7.25 
2 Sphagnosum Vб 124 14.4 2.84 1.92 0.45 16.8 
3 Sphagnosum Vв 115 3.38 0.68 0.48 0.12 3.98 

Предлесотундра, пойма, Larix cajanderi 
1 Vacciniosum Vа 125 20.0 3.86 6.41 0.66 27.1 
2 Uliginosum Vб 127 8.58 1.73 1.08 0.27 9.93 
3 Caricosum Vв 92 1.62 0.34 0.13 0.04 1.79 

Щепа-
щенко и 
др., 2001 
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фитомассы на каждом из высотных уровней 
Тылайского Камня можно представить как 
чистую экосистемную продукцию NEP (т/га 
в год) за период, равный соответствующему 
возрасту деревьев на том или ином высотном 
уровне. Расчет NEP показал, что в полосе 
подъема верхней границы леса по высотным 
уровням ее величина постепенно снижается 
от 0.57 до 0.10 т/га в год (табл. 7). 

Сопоставление таксационных показателей 
лиственничников в табл. 2 показывает скач-
кообразное (7–8-кратное в возрасте 45 лет и 
3–5-кратное в возрасте  100 лет) снижение 
стволового запаса древостоев при переходе 
от надпойменных террас в мерзлотную зону, 
поскольку, как уже отмечалось, действие 
дренажа, а также теплового и твердого реч-
ного стока проявляется лишь на сравнитель-
но узкой полосе поймы (Миронов, Агафо-
нов, 1992). 

Подобными контрастами характеризуются 
не только запасы, но и показатели биологи-
ческой продуктивности лиственничников 
(см. табл. 6). Установлено, что в возрасте 

45 лет при близких густотах (1300–1700 де-
ревьев на 1 га) количество углерода в над-
земной фитомассе лиственничников в пойме 
в 6–7 раз выше, чем на плакорах, а в 100-лет-
них древостоях – в 3–5 раз. 

Количество углерода в фитомассе пой-
менных лиственничников Larix sibirica в 
бассейне р. Пур сопоставлено с аналогичны-
ми показателями лиственницы L. gmelinii в 
Восточной Сибири (табл. 8). Оказалось, что 
по сравнению с лиственницей плато Путора-
на названный показатель выше в 5 раз, а по 
сравнению с лиственницей самого северного 
на планете массива L. gmelinii, расположен-
ного в урочище «Ары-Мас» на Таймыре 
(72°30 с. ш.), – в 28 раз. Это может быть 
обусловлено более высокой континентально-
стью климата либо иным сопутствующим 
фактором (например, количеством осадков 
или суммой летних температур) Восточной 
Сибири по сравнению с низовьями р. Пур в 
Северном Зауралье. 

Однако на плакорах средние запасы угле-
рода в фитомассе спелых древостоев L. sibi-

Таблица 9. Доля сухого вещества (%) во фракциях фитомассы насаждений на высотном профиле Тылайского 
Камня 
 

Фракция фитомассы M ±σ CV Диапазон n 

Ель сибирская 
Древесина ствола 50.8 3.3 6.6 45÷58  
Кора ствола 40.4 4.1 10.1 34÷49 19 
Хвоя 39.3 4.0 10.2 31÷46 19 
Ветви 48.7 4.9 10.0 40÷59 18 

Береза белая 
Древесина ствола 65.4 4.0 6.2 62÷69 4 
Кора ствола 54.5 4.3 7.9 50÷59 4 
Листва 30.0 3.4 11.5 26÷34 4 
Ветви 60.9 1.9 3.2 60÷64 4 

Кедр сибирский 
Древесина ствола 45.5 – – – 1 
Кора ствола 41.5 – – – 2 
Хвоя 34.6 – – – 2 
Ветви 43.0    2 

 
Примечание. Здесь и в табл. 10 M – среднее значение; ±σ – среднеквадратическое отклонение; CV – коэффици-
ент вариации, %; n – число измерений. 
 
Таблица 10. Квалиметрические показатели фракций фитомассы лиственницы в низовьях р. Пур 
 

Квалиметрический показатель Фракция фитомассы M ±σ CV Диапазон n 

Ствол в коре 48.5 5.1 10.5 35÷58 27 
Хвоя 25.4 4.1 16.3 18÷36 78 Содержание сухого вещества, % 
Ветви 50.4 4.1 8.2 42÷59 79 

Базисная плотность, кг/м3 Ствол в коре 462.5 17.4 3.8 414÷494 104 
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rica (Северное Зауралье, низовья р. Пур), 
L. gmelinii (Средняя Сибирь, плато Путора-
на) и L. cajanderi (Восточная Сибирь, Яку-
тия) различаются в меньшей степени и со-
ставляют соответственно 9.5, 12.2 и 14.6 т/га. 
Для сравнения: Д. В. Карелин с соавторами 
(1995) приводят усредненные и обезличен-
ные по породному составу аналогичные по-
казатели для лесотундр тех же провинций 
17.7, 24.0 и 22.0 т/га. По-видимому, во всех 
трех сибирских провинциях фактор, лимити-
рующий рост древостоев на плакорах, один и 
тот же – многолетняя мерзлота (см. табл. 8). 

Запасы углерода в фитомассе листвен-
ничников плакорных местообитаний в ни-
зовьях р. Пур превышают таковые урочища 
«Ары-Мас» на Таймыре почти в 4 раза (см. 
табл. 8), что может быть обусловлено разли-
чиями по зональному градиенту, т. е. более 
низким значением суммы летних температур 
на Таймыре по сравнению с низовьями 
р. Пур. 

Определение фитомассы насаждений мо-
жет быть существенно облегчено, если ста-
нут известны показатели содержания сухого 
вещества в ее фракциях и значения плотно-
сти древесины. В табл. 9 и 10 приведены не-
которые квалиметрические показатели фи-
томассы, полученные для наших модельных 
деревьев. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Полученные результаты дают возмож-
ность оценить увеличение связываемого рас-
тительностью углерода при дальнейшем по-
теплении климата и подъеме верхней грани-
цы леса на Тылайском Камне. В низовьях 
Пура запасы углерода в фитомассе опреде-
лены в статике, и при потеплении климата 
они, по-видимому, будут возрастать, что по-
требует дополнительных исследований. Воз-
можно, соотношения запаса углерода в лист-
венничниках пойм и плакоров со временем 
могут оставаться без изменения. Наши иссле-
дования и выводы могут быть полезны при 
оценке приходной части углеродного цикла в 
насаждениях высотных и зональных экотонов 
Урала, а также при валидации результатов 

имитационных экспериментов по оценке уг-
лерододепонирующей способности лесов. 

Данные фитомассы (углерода) насаждений 
по исследованным высотному и зональному 
переходам могут быть дополнены и расшире-
ны с целью получения дополнительной и бо-
лее надежной информации на основе совре-
менных количественных методов, в частнос-
ти с использованием понятия полной энтро-
пии системы, позволяющего корректно оце-
нить не только разнообразие подсистем (на-
пример, по фитомассе и породному составу), 
но и степень согласованности разнообразий, 
обусловленных внешними факторами (Коф-
ман и др., 2014). Модели экологического фа-
зового перехода второго рода, используемые 
для описания сукцессионных процессов на 
высотном и зональном переходах (Овчинни-
кова и др., 2014), позволяют количественно 
оценить реакцию лесных экосистем на кли-
матические изменения. 
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This paper reports on measured carbon stocks in the forests of two tree line ecotones of the Ural 

region where climate change might improve growing conditions. The first is an alpine ecotone that 
is represented by an altitudinal gradient of the spruce-dominated forests on the Western slope of the 
Tylaiskii Kamen Mountain (Western part of the Konzhakovskii-Tylaiskii-Serebryanskii Mountain 
system, 59°30N, 59°00E), at the alpine timber line that has risen from 864 to 960 m above sea 
level in the course of the last 100 years. The second is an arctic ecotone in larch-dominated forests 
at the lower course of the Pur river (67°N, 78°E), at the transition zone between closed floodplain 
forests and open or island-like communities of upland forests on tundra permafrost. According to 
our results, there are large differences in the carbon of the aboveground biomass of both ecotones 
across environmental gradients. In the alpine tree line ecotone, a 19-fold drop of the carbon stocks 
was detected between the lower and higher altitudinal levels. In the arctic ecotone the aboveground 
biomass carbon stock of forests of similar densities (1300 to 1700 trees per ha) was 7 times as much 
in the river flood bed, and 5 times as much in mature, dense forests as the low density forests at 
higher elevations. Twelve regression equations describing dependencies of the aboveground tree 
biomass (stems, branches, foliage, total aboveground part) upon stem diameter of the tree are pro-
posed, which can be used to estimating the biological productivity (carbon) of spruce and larch for-
ests on Tylaiskii Kamen Mountain and the lower Pur river and on surrounding areas on the base of 
traditional forest mensuration have been proposed. In order to reduce the labor intensity of a coming 
determination of forest biomass the average values of density and dry matter content in the biomass 
fractions are given that were obtained by taking our sample trees.The results can be useful in assess-
ing the income part of the carbon cycle in forests of alpine and arctic tree communities of the Ural 
region, as well as when validating the results of simulation experiments on evaluation of the carbon 
depositing capacity of forests. 

 
Keywords: tree line, ecotone, carbon stock, allometric equations, qualimetry indices, Tylaiskii 

Rock Mountain, the lower Pur river, the Urals. 
 


