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Современные изменения климата и преобра-
зования экосистем вызывают оживленные споры
специалистов о том, являются ли эти тенденции
уникальными и чем они вызваны – природными
процессами или результатами человеческой дея-
тельности. Поэтому интерес научного сообще-
ства смещается в сторону изучения экологических
последствий изменения климата. Наибольшую
ценность представляют источники информации о
долговременных изменениях среды, а годичные
кольца являются именно тем уникальным архи-
вом данных об изменениях внешней среды, кото-
рые представляют долгосрочные ряды наблюде-
ний с высоким разрешением.

В России дендроэкология (раздел науки о дре-
весных кольцах, использующий дендрохроноло-
гические методы для решения экологических
проблем) приобретает особое значение в силу це-
лого ряда причин: скорость роста температуры,
превышающая глобальные тренды; наличие об-
ширных лесных территорий и огромное разнооб-
разие условий и факторов, определяющих рост
деревьев; четко выраженные градиенты отдель-
ных компонентов климата (температура, влаж-
ность, континентальность и т.д.), обуславливаю-
щих смену природных зон.

В этом номере представлены работы, посвя-
щенные изучению изменчивости годичного при-
роста деревьев, выявлению факторов, которые
определяют эту изменчивость, датировке собы-
тий, влияющих на прирост древесных растений и
реконструкции условий внешней среды.

В последнее время обсуждается корректность
использования региональных древесно-кольцевых
хронологий в пространственно-временных клима-
тических реконструкциях. В статье Л.И. Агафонова
с соавторами показано, насколько могут разли-
чаться динамика радиального прироста и клима-
тический отклик у деревьев, произрастающих в
соседних регионах на юге России. В продлении и
повышении надежности сверхдлительных дре-
весно-кольцевых хронологий достигнут значи-
тельный прогресс. В статье Р.М. Хантемирова с со-
авторами представлена уникальная не только для
России, но и для всей Субарктики абсолютно дати-
рованная хронология по ширине годичных колец
лиственницы сибирской, охватывающая период с

6748 г. до н.э. по 2019 г. н.э. Приведены примеры,
иллюстрирующие уникальность информации о
палеоклимате и экологических особенностях ре-
гиона в прошлом.

Отдельное направление дендроэкологии свя-
зано с использованием параметров структуры
древесных колец для оценки влияния неблаго-
приятных условий внешней среды на рост дере-
вьев. Д.А. Машуков с соавторами на основе ана-
лиза данных о клеточных размерах древесных ко-
лец проверяли гипотезу о причине появления
суховершинности у лиственницы Гмелина, произ-
растающей в зоне сплошного распространения
многолетней мерзлоты в Сибири. В работе
С.Е. Кучерова особенности анатомической струк-
туры годичных колец дуба черешчатого послужи-
ли индикаторами заморозков, что позволило про-
вести реконструкцию календарных лет с замороз-
ками для Южного Урала. 

Одной из наиболее важных задач дендроэколо-
гии является выявление процессов, происходящих в
настоящее время в экосистемах на границе распро-
странения древесных видов. В работе И.А. Петрова с
соавторами с использованием дендрохронологи-
ческих методов и ГИС-технологий описана экс-
пансия нескольких древесных видов в горных реги-
онах на юге Средней Сибири на фоне потепления
климата. А.А. Григорьев с соавторами связали од-
нонаправленное продвижение верхней границы
распространения кустарниковой растительности
вверх на Северном Урале с изменением режима
осадконакопления в зимнее время года.

Моделирование внутригодичной кинетики
роста и погодичной динамики древесных колец
является одним из приоритетных направлений
дендроэкологии в России. М.В. Фонти с соавто-
рами с помощью модели Ваганова-Шашкина по-
казали, что даже в условиях жесткого температур-
ного лимитирования процессов роста на севере
Евразии имеются временные интервалы, когда
влажность почвы оказывает существенное влия-
ние на рост деревьев. В работе Д.А. Белоусовой с
соавторами апробирована еще одна модифика-
ция этой модели для имитации процесса камби-
альной активности хвойных в зависимости от
воздействия климатических факторов.
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Научные результаты, представленные в этом
номере, иллюстрируют, насколько широка гео-
графия и разнообразны методы дендроэкологи-
ческих исследований в России. Подтверждением
актуальности подобного рода работ являются фи-
нансовая поддержка Министерства науки и выс-
шего образования РФ (проекты FSRZ-2020-0010,
FSRZ-2020-0014, АААА-А19-119031890086-0, АААА-

А19-119111990097-4) и РНФ (гранты № 18-14-
00072-П, 21-14-00330), которые позволяют рас-
ширить как спектр объектов изучения, так и тер-
риториальный охват исследований.

А.В. Кирдянов, В.В. Кукарских,
С.Г. Шиятов, Е.А. Ваганов
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В последнее время обсуждается корректность использования региональных древесно-кольцевых
хронологий в пространственно-временных климатических реконструкциях, поскольку спектр при-
родно-климатических условий и факторов в регионах может быть неоднороден в масштабе от мик-
ро до глобального уровней. Нами исследована реакция радиального прироста сосны обыкновенной
(Pinus sylvestris L.) из степной зоны островных боров Южного Урала и ленточных боров Алтая на
климат. Выявлены региональные черты и различия у древесно-кольцевых хронологий в сезон фор-
мирования годичных колец (май−июль), а также пространственно-временна́я асинхронность мно-
голетней динамики радиального прироста сосны в исследуемых регионах.

Ключевые слова: древесно-кольцевые хронологии, сосна обыкновенная, Южный Урал, Алтай, кли-
мат, радиальный прирост
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В дендрохронологии и дендроклиматологии
все чаще обсуждается проблема адекватности
пространственно-временной реакции радиаль-
ного прироста деревьев на меняющиеся условия
природной среды, а также на инструментально
фиксируемые метеорологическими службами из-
менения компонентов климата – температуры
воздуха и атмосферных осадков [1–3]. Различия в
отклике прироста могут быть обусловлены не
только удаленностью территорий, но и различия-
ми макросреды на локальном/топографиче-
ском/региональном уровнях и могут проявляться
в отклике прироста на уровне микросреды [4–8].
Все эти аспекты важны, поскольку на основе дре-
весно-кольцевых хронологий (ДКХ) выполняет-
ся большое количество пространственно-вре-
менных реконструкций климата и отдельных его
компонентов. Если используется случайный на-
бор ДКХ, имеющих различия в отклике радиаль-
ного прироста на компоненты климата, то полу-
чаемые реконструкции не будут воспроизводить
корректно климатические условия территории
или региона [9–13].

Упомянутые выше и многие другие исследова-
ния выполнялись преимущественно для зоны бо-
реальных лесов. Нам известна лишь одна публи-
кация, в которой сравнивались ДКХ Южного
Урала и Алтая [14]. Цель нашей работы − срав-

нить реакцию ДКХ сосны обыкновенной (Pinus
sylvestris L.) из двух регионов степной зоны Рос-
сии с сухим климатом – в островных борах Южно-
го Урала и ленточных борах Алтая, потенциально
пригодных для климатических реконструкций. Ис-
ходя из того, что детально такие исследования в
этих регионах еще не выполнялись, были поставле-
ны следующие задачи: 1) выявление региональ-
ных особенностей на уровне неиндексированных
хронологий; 2) выявление региональных реакций
прироста индексированных ДКХ на компоненты
климата – температуру воздуха и атмосферные
осадки; 3) проверка стабильности климатическо-
го сигнала в региональных хронологиях; 4) воз-
можность использования хронологий для про-
странственной реконструкции климата.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Сбор полевого материала в виде кернов древе-

сины с живых деревьев сосны выполнен в остров-
ных борах Южного Урала в подзоне северной сте-
пи Челябинской области [15] и в юго-западной
части ленточных боров Алтайского края в подзо-
нах засушливой и сухой степи [16] (рис. 1). На Юж-
ном Урале материал собран в Варламовском (код
тест-полигонов (ТП) и хронологий CVL и CPA),
Черном (CZI), Джабык-Карагайском (CDK) и Пес-

УДК 630*561.24+551.583(470.56)
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чанском (CPS) островных борах. В Варламовском
бору ТП расположены в чистых сосняках с расти-
тельным покровом из разнотравья. По составу
пород Черный бор ‒ чистый сосновый древостой,
в Джабык-Карагайском бору до 5% сотавляет
доля березы. В растительном покрове обоих ТП
доминируют злаки и лишайники. В чистом сос-
новом древостое Песчанского бора в живом на-
почвенном покрове доминируют злаки. По дан-
ным GPS, высоты варьируют от 250 м (Песчан-
ский бор) до 320 м над ур. м. (Черный бор) (см.
рис. 1).

В Алтайском крае сборы выполнены в южной
части Касмалинской и Барнаульской боровых
лент в зоне их смыкания на ТП Бор Форпост
(CBF), Круглое (CKU), Малиновое озеро (CMO),
Мирный (CMR), Сросты (CSS) и Волчиха (CVO).
Все древостои по составу древесных пород чистые
сосняки, лишь на ТП Сросты до трех единиц при-
ходится на березу и осину. В растительном покро-
ве ТП Бор Форпост и Круглое доминируют злаки,
на ТП Малиновое озеро и Мирный – злаки с уча-
стием лишайников, на ТП Сросты и Волчиха жи-
вой напочвенный покров представлен разнотра-
вьем. По данным GPS, высоты на ТП варьируют
от 170 м (Малиновое озеро) до 240 м над ур. м.
(Сросты).

При подготовке кернов для измерений руко-
водствовались методикой [17]. Измерения шири-

ны годичных колец и визуальная перекрестная
датировка индивидуальных хронологий выполне-
ны на комплексе LINTAB 5 в программном пакете
TSAP [18]. Качество перекрестного датирования
ДКХ проверяли в программе COFECHA [19].

Для устранения в индивидуальных хронологи-
ях сигналов неклиматического характера (влия-
ние возраста деревьев, особенностей микроре-
льефа, случайных кратковременных воздействий
различной природы) и получения обобщенных
ДКХ по каждому ТП все хронологии были стан-
дартизированы в специальном дендрохронологи-
ческом программном пакете ARSTAN [20], кото-
рый позволяет получить хронологии в виде безраз-
мерной величины индексов прироста относительно
нормы, рассчитываемой для каждого года. При
стандартизации применяли две процедуры полу-
чения индексированной хронологии: первое ин-
дексирование выполняли с использованием нега-
тивной экспоненты, второе – кубического сплайна,
составляющего 67% от общей протяженности ин-
дивидуальной хронологии. В дальнейшем анализе
использовали стандартные обобщенные хроноло-
гии, которые сохраняют низкочастотную измен-
чивость прироста (>10 лет). На основе обобщен-
ных локальных хронологий по регионам, посред-
ством их усреднения методом взвешенной
средней, для каждого региона получены генера-

Рис. 1. Карта-схема районов сбора образцов: 1 – Южный Урал, 2 – Алтай. Точками обозначены тест-полигоны, пря-
моугольниками – границы использованных в работе грид (CRU TS 4.04). На врезках приведено детальное расположе-
ние тест-полигонов.
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лизованные хронологии – южно-уральская и ал-
тайская ДКХ [21].

Корреляционный (парные коэффициенты
корреляции Пирсона) и регрессионный анализы
были проведены для оценки климатического от-
клика хронологий на компоненты климата –
среднемесячные значения приземной температу-
ры воздуха и количество атмосферных осадков. В
качестве метеоданных использовались гриды
CRU TS 4.04 (Climatic Research Unit gridded Time
Series [22]) за период 1936–2019 гг. с простран-
ственным разрешением 0.5° × 0.5° по широте и дол-
готе, которые покрывают территорию с располо-
женными на ней ТП (52.5°–54° с.ш., 60°–61° в.д.
для Южного Урала и 51°–53° с.ш., 79°–82° в.д. для
Алтая; см. рис. 1). Данные доступны на сайте Ко-
ролевского метеорологического института Ни-
дерландов (the Royal Netherlands Meteorological
Institute (KNMI), http://climexp.knmi.nl/).

Стабильность климатического сигнала во вре-
мени (stationarity test, [3]) оценивали в генерали-
зированных ДКХ методом bootstrap analysis в про-
грамме Dendroclim2002 [23]. Проверку стабиль-
ности сигнала осадков и температуры в ДКХ
выполняли для временных интервалов длитель-
ностью 50 лет с шагом 1 год.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Максимальная длительность хронологий в

алтайских ленточных борах изменяется от 317 до
168 лет, в южно-уральских островных − от 182 до
279 лет (табл. 1). В обобщенных алтайских хроно-

логиях возраст деревьев на ТП различается на 2–
9 классов возраста (40–180 лет, ТП CBF и CMR со-
ответственно), в южно-уральских – на 2–5 классов
возраста (40–100 лет, ТП CPA и CZI соответ-
ственно). Различия в возрасте деревьев на ТП
обусловлены длительной, до 300 лет, эксплуата-
цией лесов в обоих регионах. Измеренная сред-
няя ширина годичного кольца среди алтайских
ДКХ имеет коэффициент варьирования 19%, у
южно-уральских – 39% (см. табл. 1), что, вероят-
но, связано с особенностями природно-климати-
ческих условий регионов.

Выявлены различия в ДКХ на уровне межсе-
рийных коэффициентов корреляции (корреля-
ция между индивидуальной и совокупной хроно-
логиями для каждого ТП [24]) и коэффициентов
чувствительности хронологий (показывает сте-
пень воздействия высокочастотных факторов, в ос-
новном внешних, на изменение величины радиаль-
ного прироста; хронология считается чувствитель-
ной при значении коэффициента >0.3 [21]).
Межсерийный коэффициент корреляции замет-
но выше в хронологиях южно-уральских остров-
ных боров (среднее значение по всем хронологи-
ям 0.738), чем в алтайских ленточных (0.458). То
же самое характерно для коэффициентов чув-
ствительности (указаны для стандартных индек-
сированных ДКХ): в уральских хронологиях он
выше (0.280), чем в алтайских (0.160).

Выявлены различия в доле выпадающих го-
дичных колец в региональных ДКХ (см. табл. 1).
Частота выпадающих колец в южно-уральских хро-
нологиях выше, чем в алтайских, ‒ 0.46 и 0.07% со-

Таблица 1. Статистические характеристики неиндексированных региональных древесно-кольцевых хронологий

* АК – коэффициент автокорреляции.

Код 
ДКХ

Число 
деревьев

Период,
годы

Длина 
ДКХ, лет

Межсерийный
коэффициент
корреляции

Коэффициент
чувствитель-

ности

Ширина годичного 
кольца Выпавшие

годичные
кольца, %

АК*
средняя ± SD, 

мм
макс.,

мм

Алтайские ленточные боры
CBF 18 1851–2018 168 0.53 0.16 2.05 ± 1.55 9.67 0.16 0.92
CKU 24 1825–2018 195 0.56 0.16 1.38 ± 0.79 6.58 0.2 0.82
CMO 5 1812–2019 207 0.31 0.2 1.79 ± 1.03 7.02 0 0.84
CMR 10 1703–2019 317 0.40 0.16 1.19 ± 0.87 6.65 0.05 0.88
CSS 37 1793–2018 226 0.47 0.13 1.79 ± 0.95 8.17 0 0.82
CVO 25 1801–2018 218 0.48 0.16 1.50 ± 0.87 7.64 0 0.79

Южно-Уральские островные боры
CDK 18 1782–2020 239 0.75 0.28 0.97 ± 0.67 6.78 0.11 0.74
CPA 22 1826–2007 182 0.77 0.31 1.28 ± 0.97 7.31 0.68 0.80
CPS 19 1790–2015 226 0.75 0.34 0.97 ± 0.77 5.82 0.69 0.73
CZI 62 1737–2015 279 0.75 0.21 0.55 ± 0.37 4.24 0.45 0.75
CVL 24 1818–2014 197 0.67 0.27 1.70 ± 1.12 8.87 0.38 0.84
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ответственно, т.е. выпавшие кольца встречаются в
южно-уральских хронологиях в 6.6 раза чаще, чем
в алтайских.

При высоких значениях во всех региональных
ДКХ коэффициента автокорреляции (характери-
зует зависимость величины прироста от условий
предшествующего сезона/сезонов роста дерева
[24]) в среднем он выше в алтайских ДКХ по срав-
нению с уральскими – 0.85 и 0.77 соответственно.

Схожие региональные особенности показыва-
ют индексированные ДКХ, в которых минимизи-
ровано влияние факторов неклиматического ха-
рактера. Корреляционный анализ этих ДКХ выпол-
нен для каждого географического района,
результаты представлены матрицей коэффициен-
тов корреляции (табл. 2). Коэффициенты корре-
ляции алтайских ДКХ на общем интервале 1851–
2018 гг. варьируют от 0.21 до 0.70 (в среднем 0.40),
южно-уральских (1826–2007 гг.) – от 0.52 до 0.82
(в среднем 0.60). Средний коэффициент корреля-
ции между алтайскими и южно-уральскими хро-
нологиями на общем интервале 1851–2007 гг. ра-
вен 0.11.

Отклик радиального прироста сосны региональ-
ных ДКХ на климатические переменные имеет ха-
рактерный для засушливых регионов вид – значи-
мая положительная связь с осадками, значимая
отрицательная связь с температурой в текущем
сезоне вегетации и отсутствие значимых связей с
климатическими переменными предшествующе-
го года. Анализ связи генерализированных хро-
нологий Южного Урала и Алтая с компонентами
климата выявил как общие черты, так и регио-
нальные особенности: обе хронологии имеют вы-
сокую значимую связь с осадками мая, однако
связь у алтайской хронологии более тесная, чем у
уральской ДКХ (рис. 2а). На этом сходство в от-
клике хронологий заканчивается, поскольку да-

лее проявляются региональные отличия. В июне
южно-уральская ДКХ показывает еще более тес-
ную связь с осадками, чем в мае, а связь алтай-
ской хронологии с осадками в этом месяце незна-
чима (см. рис. 2а). В июле и августе становится
незначимой связь южно-уральской ДКХ с осад-
ками этого сезона, тогда как у алтайской появля-
ется значимая и усиливающаяся к августу связь с
осадками. Отметим также, что алтайская ДКХ по-
казывает значимую связь прироста с осадками
сентября предшествующего года (см. рис. 2а).

Анализ связи генерализированных южно-
уральской и алтайской хронологий с температу-
рой выявил единый характер, различия проявля-
ются лишь в тесноте связей. Для обеих хроноло-
гий характерна значимая отрицательная связь с
температурой мая, июня и июля, однако теснота
этих связей выше у южно-уральской ДКХ (см.
рис. 2б). Для нее характерно нарастание тесноты
связи в июле и снижение в августе, тогда как ал-
тайская хронология демонстрирует постепенное
ослабление связи от мая к августу. При этом ал-
тайская ДКХ проявляет невысокую, но значимую
связь с температурой января и февраля.

Анализ стабильности во времени сигнала
осадков в генерализированных ДКХ показал ста-
бильную высокозначимую положительную связь
прироста сосны с осадками мая текущего года ро-
ста у обеих ДКХ (рис. 3а, б). Еще более значимая
и стабильная связь у южно-уральской хроноло-
гии с осадками июня (рис. 3а), тогда как у алтай-
ской хронологии эта связь утрачивает стабильность
и снижается теснота значимой связи (рис. 3б). В
июле связь прироста с осадками вновь значима
для обеих ДКХ, но у южно-уральской хронологии
она выше, чем у алтайской.

Стабильная во времени и высоко значимая от-
рицательная корреляционная связь характерна

Таблица 2. Матрица коэффициентов корреляций между индексированными хронологиями островных боров
Южного Урала и ленточных боров Алтая (общий период 1851−2007 гг.)

Примечание. Заливкой отдельно выделены коэффициенты для алтайских и южно-уральских хронологий. Значимые коэф-
фициенты (р ≤ 0.05) выделены жирным шрифтом.

Код ДКХ CBF CKU CMO CMR CSS CVO CDK CPA CPS CZI

CKU 0.45
CMO 0.21 0.32
CMR 0.35 0.55 0.39
CSS 0.43 0.62 0.34 0.38
CVO 0.53 0.70 0.36 0.47 0.57
CDK 0.24 –0.05 0 0 0.16 0.04
CPA 0.17 0 0.1 0.1 0.21 0.11 0.56
CPS 0.18 0.15 0.3 0.20 0.34 0.21 0.65 0.54
CZI 0.24 0.02 0.03 0.06 0.09 0 0.69 0.65 0.52
CVL 0.19 –0.04 0.12 0 0.19 0.05 0.53 0.82 0.52 0.56
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для южно-уральской ДКХ с температурой мая и
июня (см. рис. 3в), тогда как алтайская хроноло-
гия проявляет стабильную во времени значимую
связь индексов прироста с температурой только в

мае, а для июня и июля характерна значимая, но
не стабильная связь во времени (см. рис. 3г). От-
метим нестабильные во времени проявления зна-
чимой положительной связи южно-уральской

Рис. 2. Коэффициенты корреляции радиального прироста генерализированных хронологий из островных боров Юж-
ного Урала (серые столбики) и ленточных боров юга Алтая (темные столики) с атмосферными осадками (а) и темпе-
ратурой воздуха (б) с сентября предшествующего (Сен_п) по сентябрь текущего сезона. Результаты показаны для пе-
риода, когда наблюдаются значимые корреляции между приростом и климатическими переменными.
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Рис. 3. Коэффициенты корреляции стабильности связи радиального прироста сосны с сентября предшествующего
(9п) по сентябрь текущего сезона роста с атмосферными осадками (а, б) и температурой воздуха (в, г) в окне 50 лет с
шагом 1 год на интервале 1937−2018 гг. для генерализированных южно-уральской (а, в) и алтайской хронологий (б, г).
Показаны только значимые коэффициенты. Размер маркера соответствует начальному значению коэффициента.
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ДКХ с осадками октября предшествующего года и
сентября текущего сезона роста (см. рис. 3а) и не-
стабильную положительную связь алтайской
ДКХ с температурой ноября и января, предше-
ствующих сезону роста (см. рис. 3г). При этом
связь с температурой ноября характерна для пер-
вой половины анализируемого периода, а с тем-
пературой января – для его последней трети.

Сравнение генерализированных хронологий
островных боров Южного Урала и юга ленточных
боров Алтая показало (рис. 4), что теснота связи
между ними отсутствует (коэффициент корреля-
ции 0.12). Для отдельных серий лет характерна
противофаза в динамике прироста – увеличение
прироста в одном регионе и снижение в другом, и
наоборот.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Как отмечалось выше, даже неиндексирован-

ные региональные хронологии показывают раз-
личия в реакции радиального прироста сосны
(см. табл. 1). Южно-уральские хронологии в срав-
нении с алтайскими имеют более высокие сред-
ний коэффициент межсерийной корреляции
(0.738 против 0.458) и средний коэффициент чув-
ствительности (0.364 против 0.250), что свиде-
тельствует о более высокой чувствительности
южно-уральских ДКХ к факторам внешней сре-
ды, среди которых климат один из основных. Это
же отмечают и авторы работы [25], которая вы-
полнена на 4900-километровой трансекте в лесо-
степной зоне юга Сибири. При исследовании ре-
акции радиального прироста сосны на климат об-
наружено, что климатический контроль прироста
проявляется сильнее на западных участках тран-
секты и ослабевает к востоку.

В этом же контексте можно интерпретировать
частоту выпадающих годичных колец в южно-
уральских и алтайских хронологиях (среднее зна-
чение 0.46% против 0.07%). В условиях сухого

климата структура годичных колец и феномен вы-
падающих колец обусловлены засухами в сезон ве-
гетации и их суровостью [26‒28]. На основе анализа
инструментальных метеонаблюдений показано,
что в период с 1891 г. по 2010 г. сильные засухи в
Уральском и Западно-Сибирском регионах случа-
лись 24 и 15 раз соответственно, с повторяемо-
стью 20 и 12% [29], т.е. влияние этого фактора на
радиальный прирост сосны проявляется сильнее
на Южном Урале, чем на Алтае.

Чтобы разобраться в региональных особенно-
стях сезонных связей прироста сосны с клима-
том, мы сравнили средние многолетние значения
осадков и температуры воздуха за 1936−2019 гг.,
вычисленные по гридам. Регионы имеют сходные
по динамике, но достоверно различающиеся в
июне–июле и по сезонам в период активной веге-
тации количество выпадающих атмосферных
осадков и температуру воздуха (рис. 5, табл. 3).
Различия в осадках обусловлены градиентом кон-
тинентальности – известно, что при движении с
запада на восток воздушные массы теряют влагу и
количество выпадающих осадков уменьшается.

Однако мы предположили, что значимые ре-
гиональные различия в абсолютном количестве
осадков (в гидрометеорологическом контексте)
не настолько велики в рассматриваемые месяцы
(разница 11.2 мм, или 16.6% в июле (табл. 3), что
равно 11.2 л на 1 м2) и сезоны (25.1 мм (12.9%) или
25.1 л на 1 м2 за май–август), чтобы быть критиче-
скими для обеспечения влагой физиологических
процессов у деревьев сосны и тем самым обуслов-
ливать региональные различия. Поскольку в
условиях сухого климата именно осадки оказыва-
ют положительное влияние на величину радиаль-
ного прироста сосны, мы полагаем, что сезонные
различия в отклике региональных ДКХ связаны
не с количеством осадков, а с почвенно-грунто-
выми условиями, обусловливающими их аккуму-
ляцию и доступность влаги в почве.

Рис. 4. Генерализированные хронологии юга ленточных боров Алтая (1) и островных боров Южного Урала (2). Коэф-
фициент корреляции между хронологиями 0.12.
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Южно-Уральские островные боры расположе-
ны в области Зауральского пенеплена, Восточно-
Уральской мегазоны Челябинско-Суундукского
антиклинория с крупными массивами двупалео-
шпатных слюдяных гранитов и гранитоидов [30],
которые на значительной территории выходят на
дневную поверхность и протянулись с севера на
юг более чем на 200 км. Почвенный профиль здесь
маломощный, иногда не более 20−30 см (собствен-
ные наблюдения на ТП CDK, CPS, CZI), зачастую
островные боры приурочены к выходам горных
пород (ТП CZI). Ленточные боры Алтая располо-
жены на Приобском плато в субпараллельных до-
линах, расчленяющих это плато, перекрыты ал-
лювиальными, эоловыми и лёссовидными отло-
жениями с песчаными или супесчаными почвами
в верхних горизонтах [31].

Различия почвенных условий произрастания
деревьев сравниваемых регионов и условия на-
копления влаги в почве, ее доступность для дере-
вьев в течение сезона роста очевидны. Почвы лег-
кого механического состава алтайских ленточных
боров больше инфильтруют и аккумулируют вла-
ги в почвенном профиле, чем маломощные, близ-
ко к поверхности подстилаемые горными породами
почвы островных боров Южного Урала. Насыще-
ние почв ленточных боров влагой от снеготаяния и
осадками мая, на который приходится начало се-
зонного роста деревьев, обусловливает высокую
тесноту связи прироста с осадками этого месяца. В
профиле песчаных почв влага способна прони-
кать на большие глубины и там аккумулировать-
ся, а их легкий механический состав способствует
развитию мощной, глубоко проникающей в поч-
венный профиль корневой системы сосны, кото-
рая может использовать накопленную нижними

Рис. 5. Распределение в течение года многолетних средних значений (1936–2019 гг.) атмосферных осадков (а) и тем-
пературы воздуха (б), рассчитанные на основе климатических грид (CRU TS 4.04) для Южного Урала (1) и Алтая (2).
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Таблица 3. Средние многолетние значения (1936−2019 гг.) атмосферных осадков и температуры воздуха сезона
вегетации и за гидрологический год, рассчитанные по гридам (52.5°–54° с.ш., 60°–61° в.д. для Южного Урала и
51°–53° с.ш., 79°–82° в.д. для Алтая)

Примечание. Жирным шрифтом выделены достоверные различия между районами исследования (t-test Cтьюдента, N = 82,
p < 0.05).

Параметр Май Июнь Июль Август Сентябрь Гидрологический 
год

Май–
июнь

Май–
июль

Май–
август

Осадки, мм:
Южный Урал 35.4 49.0 67.3 43.5 27.9 380.5 84.4 151.7 195.2
Алтай 33.2 40.7 56.1 40.1 27.1 345.6 73.9 130.0 170.1

Разность осадков, мм 2.2 8.3 11.2 3.4 0.8 34.9 10.5 21.7 25.1
Температура, °С: 

Южный Урал 13.2 18.3 20.1 18.1 11.8 3.0 15.8 17.2 17.4
Алтай 13.4 19.0 20.8 18.4 11.9 2.9 16.2 17.7 17.9

Разность температур, °С 0.2 0.7 0.7 0.3 0.1 0.1 0.4 0.5 0.5
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горизонтами влагу достаточно долго. Это позво-
ляет объяснить отсутствие связи прироста с осад-
ками июня в ленточных борах Алтая, когда дере-
вья используют накопленную влагу глубинных
горизонтов почвы. В июле деревья начинают ис-
пытывать недостаток влаги на фоне наибольшего
в сезоне повышения температуры воздуха и эва-
потранспирации, чем и объясняется появление
значимой связи прироста с осадками июля (см.
рис. 2а).

На Южном Урале связь прироста сосны с осад-
ками мая объясняется так же, как и для Алтая.
Это начало сезонного роста, для которого необ-
ходимо достаточное количество влаги. Однако
из-за эдафических особенностей территории
(высокая щебнистость, меньшая мощность поч-
венного профиля, высокая степень физического
испарения влаги с выходящих на поверхность или
неглубоко залегающих горных пород) влага в не-
достаточной степени аккумулируется почвенным
профилем. К тому же деревья на таких почвах
имеют менее мощную и неглубоко проникающую
корневую систему и в большей степени зависят от
доступной почвенной влаги и атмосферных осад-
ков, что и отражается на высокой тесноте связи
прироста с осадками мая и, особенно, июня, ко-
гда может проявляться их дефицит.

Негативное влияние температуры на радиаль-
ный прирост сосны в обоих регионах обусловле-
но тем, что ее значения в сезоне выше оптималь-
ных (16.5−17.5°С [32–34]) снижают фотосинтети-
ческую активность ассимиляционного аппарата и
синтез органического “строительного” материа-
ла, и соответственно снижается величина ради-
ального прироста деревьев [35]. Наиболее негатив-
но влияние температуры на прирост проявляется в
условиях недостаточного увлажнения [36, 37].

Тест на стабильность связи прироста сосны
южно-уральских островных и алтайских ленточ-
ных боров с осадками и температурой во времени
(см. рис. 3), по нашему мнению, логично уклады-
вается в модель, объясняющую характер связей с
эдафической компонентой природной среды –
процессами аккумуляции влаги в почве и ее доступ-
ностью для корневой системы сосны. Не распола-
гая данными наблюдений за влажностью почв, ав-
торы понимают необходимость полевых исследова-
ний, которые могли бы подтвердить высказанную
модель комплексности сезонных связей прироста
сосны с климатом и эдафическими условиями.

Поскольку сами по себе сходные в сезон веге-
тации климатические условия Южного Урала и
Алтая, даже при эдафических различиях регио-
нов, не могут определять пространственно-вре-
менную несинхронность многолетней динамики
прироста генерализованных ДКХ (см. рис. 4), то
различия, вероятно, обусловлены особенностями
сезонных атмосферных циркуляций над террито-

рией Южного Урала и Алтая. Об этом свидетель-
ствует невысокая в холодный сезон года или не-
значимая в сезон вегетации связь между много-
летними (1936−2019 гг.) рядами осадков на
Южном Урале и Алтае. Коэффициенты корреля-
ции между ними с января по декабрь следующие:
0.31, 0.32, 038, 0.16, 0.08, 0.24, –0.02, 0.22, 0.08,
0.31, 0.18, 0.34 (жирным шрифтом выделены зна-
чимые коэффициенты корреляции, р ≤ 0.05).

Корреляция между уральскими и алтайскими
температурами воздуха за тот же период в течение
года значимо высокая (0.83, 0.86, 0.81, 0.69, 0.44,
0.28, 0.46, 0.50, 0.47, 0.69, 0.79, 0.80 с января по
декабрь, исключение – июнь), особенно в холод-
ный период (октябрь−апрель), что может быть
обусловлено влиянием Сибирского антициклона.
Поскольку радиальный прирост сосны в условиях
сухого климата юга Урала и Сибири, как правило,
обусловлен влиянием осадков [38, 39], это и объ-
ясняет отсутствие связи между генерализованны-
ми хронологиями.

На основании полученных результатов можно
сделать вывод, что хронологии южно-уральских
островных и алтайских ленточных боров содер-
жат стабильный климатический сигнал текущего
сезона роста (май−июль). Выявлены различия в
отклике радиального прироста сосны южно-
уральских островных и алтайских ленточных бо-
ров на климатические переменные (температуру
воздуха и атмосферные осадки) текущего сезона
роста, обусловленные эдафическими особенно-
стями регионов, вероятнее всего, слагающими
почвенный профиль горизонтами, а также акку-
муляцией и накоплением в них влаги. Простран-
ственная несинхронность между генерализован-
ными хронологиями Южного Урала и Алтая мо-
жет быть объяснена различиями в атмосферных
циркуляциях над этими регионами, и в этом авто-
ры публикации видят следующую цель своих ис-
следований.

Исследование выполнено при поддержке РФФИ
(проект № 19-05-00591). Авторы благодарят двух
неизвестных рецензентов, замечания которых
способствовали более полному представлению
результатов исследования. Авторы заявляют об
отсутствии конфликта интересов.
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Одной из фундаментальных проблем современной экологии считается оценка реакции древесных
растений на воздействия окружающей среды в условиях изменяющегося климата планеты. Эффек-
тивным инструментом решения этой проблемы являются различные имитационные модели роста
годичных колец деревьев. Нами предложена новая имитационная модель функционирования кам-
бия, которая воспроизводит процесс камбиальной активности хвойных видов древесных растений
в зависимости от действия ведущих климатических факторов. В основе лежит гипотеза о наличии
цитоплазматического ингибитора дифференцировки клеток, функционирование которого лими-
тируется температурой, влажностью и освещенностью. Новый алгоритм разработан на основе име-
ющегося камбиального блока имитационной модели роста годичных колец Ваганова-Шашкина
(VS-модели). Модель протестирована на косвенных наблюдениях функционирования камбия
хвойных древесных растений в Южной Сибири (Республика Хакассия), а именно на измеренной
сезонной клеточной продукции с 1964 г. по 2012 г. Предложена программная реализация новой кам-
биальной модели на базе технологии R Shiny, которая может быть просто адаптирована к on-line
платформе VS-модели. Разработанные виджеты (средства визуализации процесса) позволяют от-
слеживать динамику роста камбиальной зоны с точностью до сотых долей суток.
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Более 60% фитомассы древесной растительно-
сти сосредоточено в стволовой древесине, кото-
рая является результатом периодической актив-
ности латеральной меристемы – камбия [1, 2].
Поэтому создание модели, количественно опи-
сывающей его функционирование, – это не только
фундаментальная задача и интегрирование нашего
знания об этой ткани, но и прикладная задача, поз-
воляющая определить инструменты управления
камбиальной активностью [3–10]. В большом коли-
честве работ [11–16] приводятся результаты, опи-
сывающие влияние на активность камбия и по-
следующую дифференцировку его производных
внутренних (гормоны роста, ассимиляты, гены,
активирующие или ингибирующие процессы ро-
ста и дифференцировки) и внешних (температу-
ра, водный баланс, освещенность и др.) факто-
ров. Сложный характер влияния факторов на ак-
тивность камбия нашел отражение и в различии
подходов для его количественного описания [8,

14, 17–31]. В первом приближении подходы раз-
деляются на статистические (регрессионные мо-
дели) [21–23] и процессные (в российской терми-
нологии – имитационные модели) [6, 18, 28, 29].
К последним, например, относится модель, в ко-
торой переход клетки в фазу растяжения лимити-
руется гормональным балансом и доступностью
органических соединений [19, 20].

Одна из наиболее точных и одновременно
сложных моделей учитывает лимитирование ро-
ста камбиальных клеток индолилуксусной кисло-
той (гормон роста из группы ауксинов) [24, 25].
При этом моделируется продольный перенос аук-
сина в пределах одного клеточного ряда. Модель
учитывает конкуренцию клеток флоэмы и ксиле-
мы, но тип деления выбирается случайным обра-
зом. Готовность клетки к делению определяется
ее критическим размером [24]. Модель была
успешно применена для визуального 3D-модели-
рования годичного кольца [25]. Главная особен-

УДК 57.032:57.042.2:57.045:004.942
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ность этой модели – теоретически формальное
описание камбия, что позволяет моделировать
повреждения ствола (атака насекомых, отсечение
веток, изгиб ствола и т.д.). При этом предполага-
ется, что моделируемые деревья растут в благо-
приятных внешних условиях, когда термический
и водный режимы постоянны.

Новый камбиальный блок, интегрированный
в модель CaBala, позволяет прогнозировать раз-
меры трахеид, толщину клеточной стенки, угол
микроволокон в клетке на основе показателей ак-
тивности камбия и данных об углеводном балансе
[28]. На основании этих расчетов в модели оцени-
вается плотность древесины. Развитие камбиаль-
ных клеток лимитируется ежедневным осмотиче-
ским потенциалом роста – этот параметр связывает
тургор клеточных стенок, водный и углеводный ба-
лансы. Рост каждой клетки моделируется от момен-
та ее появления в ряду до наступления клеточной
смерти (апоптоза). Модель различает радиальное
и продольное растяжение клетки.

Модель XyDyS (Xylogenesis Dynamics Simula-
tors) включает в себя ядро, функционально опи-
сывающее деление и растяжение клеток, транс-
порт морфогенов и два механизма для описания
транспорта и граничных условий [18]. Деление и
рост клеток контролируются морфогенами: ауксин,
TDIF. Реакция камбиальных клеток на поступле-
ние морфогенов в ткань зависит от интенсивно-
сти и характера переноса морфогенов в ткани.
Изменения в зональности морфогенетического
градиента контролируются камбиальной зоной.
Модель недостаточно точно рассчитывает ко-
нечные размеры клеток, так как градиент опре-
деляет зонирование независимо от роста каждой
отдельной клетки [18].

“Turgor-driven growth model” дает оценку ди-
намики роста всех тканей дерева [26]. В этой мо-
дели активность тканей лимитируется водным
балансом и зависит от роста клеток, который в
свою очередь лимитируется водным и темпера-
турным балансами и зависит от тургора клеточ-
ных стенок. Высокая сложность модели и высо-
кие требования к качеству и количеству входных
данных и параметров существенно затрудняют ее
использование в задачах прогноза роста древес-
ных растений в различных местообитаниях [26].

В модели, основанной на лимитировании кам-
биальной активности температурным и водным
балансами, зависимость роста клеток камбиаль-
ной зоны от водного баланса и тургора клеточной
стенки выражена через уравнение Локхарта [27].
Ферментная активность и скорость химических
реакций в камбиальной зоне лимитируются тем-
пературным режимом, и при достижении порого-
вой температуры скорость реакций снижается за
счет денатурации ферментов [27].

Все рассмотренные модели являются много-
мерными по параметрам и описывают, как пра-
вило, несколько процессов, происходящих как в
стволовой древесине, так и в окружающей среде.
Именно большое количество параметров в каж-
дой модели и их адекватная оценка являются са-
мой большой проблемой при попытках их ис-
пользования. Потребность в создании простой и
точной количественной модели функционирова-
ния камбия становится все более очевидной, по-
скольку значительно увеличивается физический
объем измерений сезонной активности камбия и
в связи с настоятельной необходимостью оценки
баланса внутренних и внешних факторов в про-
дукции новых клеток ксилемы [10, 16, 29, 32].

Новый подход к численному описанию кине-
тики камбия, предложенный в данной работе, ос-
нован на нескольких гипотезах о сочетании
внешнего воздействия физических и биологиче-
ских стрессовых факторов роста и позиционного
контроля кинетики в зависимости от доступности
цитоплазматического ингибитора [29], а именно:

1. Главной мишенью внешнего воздействия
является камбиальная зона – зона активно деля-
щихся клеток. Внешнее воздействие изменяет
скорость роста камбиальных клеток и доступ-
ность цитоплазматического ингибитора для кле-
ток камбиальной зоны.

2. Основные внешние факторы, лимитирую-
щие скорость роста клеток в камбиальной зоне, –
температура воздуха, содержание влаги в почве и
освещенность. При расчете скорости роста кле-
ток применяется принцип лимитирующего фак-
тора: скорость роста определяется минимальной
на данный момент частной скоростью роста, рас-
считанной для каждого из факторов отдельно.

3. Доступность цитоплазматического ингиби-
тора в клетках камбиальной зоны предопределяет
объем сезонной клеточной продукции.

4. Моделируются только изменения в скоро-
сти роста клеток и их структуре, обусловленные
текущими погодными условиями сезона роста
(климатически обусловленные изменения при-
роста и структуры годичных колец) [29].

Существующий камбиальный блок модели
Ваганова-Шашкина не учитывает влияние внут-
ренних факторов на рост камбиальной зоны.
Каждая клетка в камбиальном блоке характеризу-
ется двумя переменными: ее положением в ради-
альном ряду и диаметром. Скорость роста клетки
камбиальной зоны зависит только от скорости
роста, рассчитанной в основном блоке модели
Ваганова-Шашкина, которая в свою очередь за-
висит лишь от текущих погодных условий. Воз-
можность деления для клетки определяется ис-
ключительно ее скоростью роста. Клетки камбия,
сохранившие способность к делению в конце од-
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ного сезона, могут влиять на динамику камбия в
следующем сезоне [6, 29].

Нами на основании существующего камби-
ального блока VS-модели [16, 29, 33] предлагается
переход от моделирования роста только под вли-
янием внешних факторов к созданию имитаци-
онной модели, частично учитывающей основные
механизмы регуляции роста камбия и продуциро-
вание новых клеток ксилемы.

Таким образом, целью исследования является
создание адекватной численной и эксперимен-
тально проверяемой модели функционирования
камбия на примере функционирования камбия
хвойных. Калибровка и верификация работы но-
вой модели осуществлены на экспериментальных
дендроэкологических данных лесостепной зоны
юга Сибири. Усовершенствованная структура
камбиального блока модели Ваганова-Шашкина
позволяет минимизировать число модельных па-
раметров, хорошо интерпретируемых как с точки
зрения физиология древесных растений, так и лес-
ной экологии для улучшения понимания функцио-
нирования камбия под воздействием различных
факторов окружающей среды и более широкого
охвата видов древесных растений и условий их про-
израстания.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
На основе существующего камбиального бло-

ка модели Ваганова-Шашкина [29] предлагается
усовершенствованная версия, в которой учиты-
вается концентрация ингибитора роста в каждой
камбиальной клетке. Отметим, что данная кон-
центрация зависит от позиции материнской кам-
биальной клетки относительно инициали и меняет-
ся нелинейно в зависимости от действия климати-
ческих факторов, лимитирующих рост древесных
растений.

Нами предложен простой алгоритм по расчету
изменения содержания ингибитора в клетках в
ответ на стрессовое воздействие климатических
факторов. Прогнозирование и учет стрессовых
климатических условий возможны благодаря
связи новой камбиальной модели с результатами
вычислений модели Ваганова-Шашкина, а имен-
но с суточными интегральными скоростями роста
[6, 29, 33]. Эта связь описывает влияние климатиче-
ских условий на концентрацию биологического ин-
гибитора роста клеток. Природа ингибитора роста в
работе не уточняется. Ингибитором может быть и
баланс ростовых гормонов, и доступность асси-
милятов для биосинтеза новых клеток, и ограни-
чения по скоростям биосинтеза [6, 11–16].

Основные определения
Камбий рассматривается как слой клеток,

способных к неограниченному числу делений и

дифференцировке [29]. В течение сезона роста
камбий образует несколько слоев ксилемных и
флоэмных материнских клеток (рис. 1), количе-
ство которых определяется внешними климатиче-
скими условиями, доступностью питательных ве-
ществ и контролируется гормонами. Результатом
этих процессов является индивидуальная структура
годичного слоя, соответствующая условиям того
или иного сезона роста.

Фундаментом для понимания функциониро-
вания камбия, а именно камбиальной активности
в течение сезона роста древесных растений, явля-
ется клеточный цикл каждой клетки, способной к
делению. Одной из основных характеристик деле-
ний клеток камбиальной зоны служит продолжи-
тельность клеточного цикла, равная промежутку
времени между двумя последовательными деления-
ми. В клеточном цикле клетка проходит четыре фа-
зы: пресинтетическую – G1, фазу синтеза – S, пред-
митотическую – G2, митоз – M (рис. 2).

Алгоритм модели VS-Cambium-Developer. 
Деление инициали и материнских клеток

Модель VS-Cambium-Developer (VS-CD) вос-
производит динамику камбия для одного ради-
ального ряда за один сезон роста (рис. 3). Длина
сезона роста определяется пользователем по ре-
зультатам прямых наблюдений за ксилогенезом
хвойных или оценивается на основе расчетов
имитационной модели роста годичных колец Ва-
ганова-Шашкина. Периоды влияния стрессовых
климатических факторов в течение сезона оцени-
ваются VS-CD моделью на основе ежедневных
интегральных скоростей роста модели Ваганова-
Шашкина [5, 8, 30, 31, 34, 35]. Интегральная ско-
рость роста определяется минимальной на дан-
ный момент частной скоростью роста, рассчитан-
ной отдельно для каждого из лимитирующих
факторов (температура воздуха, содержание вла-
ги в почве и освещенность) [8, 29].

Влияние стрессовых климатических факторов
учитывается при расчете клеточного цикла для
каждой из материнских клеток в ряду (см. рис. 3).
Для заданной материнской клетки периодом вли-
яния внешних стрессовых (климатических) фак-
торов считается интервал времени, когда еже-
дневная интегральная скорость роста последова-
тельно уменьшается в течение 3 суток и более до
момента деления самой клетки. Срок расчета
стрессового периода был определен эмпирически
в ходе тестирования модели на образцах сосны,
собранных в лесостепи Южной Сибири. На осно-
ве экспериментов было установлено, что срок в
3 дня (срок варьировался от 1 до 6 дней) является
достаточным для проявления изменений, вы-
званных стрессовыми условиями. Таким обра-
зом, период в 3 дня был выбран для дальнейшего
моделирования сезонной продукции.
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Часть входных параметров пользователь оце-
нивает на основе визуальной параметризации,
часть входных данных в VS-CD модель загружает-
ся из файла результатов расчетов модели Вагано-
ва-Шашкина (табл. 1). Все визуальные построе-
ния новая модель производит на основании вы-
ходного массива данных, в котором хранятся
сведения о каждом из делений, произошедшем за
сезон (табл. 2).

Алгоритм начинает расчеты с деления иници-
али. В течение сезона роста возможно неодно-
кратное деление инициали [6]. Инициаль и мате-
ринские клетки делятся по одинаковым прави-
лам. В результате деления образуются две равные
по размеру клетки, в 2 раза меньше размера поде-
лившейся клетки. Возможность нового деления
любой клетки в ряду определяется только количе-

ством ингибитора в ней. Инициаль занимает ну-
левую позицию в ряду, материнские клетки – по-
зиции от 1 и далее.

В начальный момент моделирования в ряду
имеется только одна инициаль, находящаяся в
состоянии покоя. Пользователь задает ее размер в
микронах: размер инициали возможен от 3 до
15 мкм [29, 36]. VS-CD модель рассчитывает сро-
ки и скорости всех этапов клеточного цикла для
инициали. Критерием перехода клетки из одной
фазы в другую является ее размер (критические
размеры переходов в клеточном цикле задаются
пользователем в интервале от 3 до 15 мкм до нача-
ла работы программы). Модель рассчитывает как
периоды прохождения каждой фазы отдельно,
так и суммарный период прохождения клеточно-
го цикла для каждой клетки. После прохождения

Рис. 1. Фрагмент поперечного среза стволика сосны (а) и схема, иллюстрирующая продукцию клеток камбиальной зо-
ной (б) (иллюстрация из работы [29]), где С – инициаль, М – материнские клетки ксилемы и флоэмы, Х – зрелые
клетки ксилемы, Р – зрелые клетки флоэмы, Е – клетки в фазе растяжения.
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клеточного цикла клетка делится на две равные
по размерам.

Рост камбиальной зоны контролируется внеш-
ними климатическими условиями, которые ока-
зывают непосредственное влияние на ежедневные
интегральные скорости роста, рассчитанные VS-
моделью. Количество ингибитора, получаемое до-
черней клеткой, снижается в S раз (от “stress de-
creasing coefficient”) в периоды влияния внешних
стрессовых факторов (холод, засуха и др.). Коэф-
фициент S задается пользователем до начала рабо-
ты алгоритма как параметр модели и является от-
носительной величиной. Коэффициент может
быть установлен в пределах от 0 до 1 ( ); в
оптимальных для роста условиях S = 1.

Инициаль в состоянии покоя хранит в себе за-
пас ингибитора роста. Его количество задается
пользователем вручную. При каждом делении
ингибитор распределяется между дочерними
клетками неравномерно. Пропорции ингибитора
задаются пользователем и сохраняются для всех
делений в пределах одного сезона. Количество
ингибитора, полученное дочерними клетками от
материнской или инициали, рассчитывается по
формуле

(1)

где j – позиция дочерней клетки в радиальном ря-
ду, i – позиция материнской клетки в радиальном
ряду, Inht(k) – количество ингибитора в k-клетке
(относительная величина),  – пропорция инги-
битора, S – стрессовый коэффициент. После де-
ления материнская клетка в ряду “стирается”, и до-
черние клетки занимают позиции j = i и j = i + 1.
Большее количество ингибитора получает дочер-
няя клетка на позиции, ближайшей к инициали
(j = i).

Скорость роста клетки (мкм/сут) в фазе G1 за-
висит от концентрации в ней ингибитора роста:

(2)

где j – номер клетки в радиальном ряду, a, b и k –
параметры модели, Сj – концентрация ингибито-
ра (относительная величина). Со скоростью Vj
клетка растет только в фазе G1, в остальных фазах
скорость роста постоянна и равна  (скорость 
задается пользователем вручную от 0 до 1 до нача-
ла работы программы). В период, пока клетка
проходит каждую из фаз клеточного цикла, ско-
рость, заданная в начале фазы, не изменяется.

Формула расчета концентрации ингибитора в
клетке (относительная величина) имеет следую-
щий вид:

(3)
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где j – номер клетки в радиальном ряду, Сj – кон-
центрация ингибитора (относительная величина),
Dj – радиальный размер клетки (мкм), Inht(j) – ко-
личество ингибитора, полученное j-й клеткой от
материнской.

Каждая материнская клетка в ряду характери-
зуется количеством ингибитора в ней и моментом
времени появления ее в сезоне. Клетка считается
готовой к делению, если соблюдены два условия:

1. Концентрация ингибитора (см. формулу (3))
на момент фазы митоза больше критической (кри-
тическая концентрация задается пользователем
вручную до старта программы в пределах от 0 до 1).

2. Время появления в сезоне и период прохож-
дения клеткой клеточного цикла в сумме не пре-
вышают длину сезона роста.

Невыполнение хотя бы одного из этих условий
приводит к тому, что клетка теряет способность
делиться и переходит в зону растяжения.

Алгоритм расчета фаз деления материнской
клетки аналогичен алгоритму для инициали.

Косвенные измерения камбиальной активности 
и верификация новой модели

Для верификации работы новой модели ис-
пользованы образцы сосны обыкновенной (Pinus
sylvestris), собранные на участке, лимитируемом
влажностью почвы и температурным режимом

Рис. 2. Диаграмма клеточного цикла. В своем развитии
клетка проходит четыре фазы: пресинтетическую ‒ G1,
фазу синтеза – S, предмитотическую – G2, митоз – M
[29]. В результате деления образуются материнская и
дочерняя клетки.

Деление

M

G1G2

S
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(деревья чувствительны к засухе и холодовому
стрессу) в лесостепи южной Сибири (53°43′ с.ш.,
91°47′ в.д., 251 м над ур. м.) на склоне холма юж-
ной экспозиции [17]. Данные по ежегодной клеточ-
ной продукции не стандартизованы [36], моделиру-
ется реальная сезонная клеточная продукция.

Керны были извлечены из 20 зрелых неповре-
жденных деревьев P. sylvestris. Сбор, транспорти-
ровку, обработку кернов, измерение (с точностью
0.01 мм), кросс-датировку по ширине годичных
колец проводили по стандартным методикам
дендрохронологии [37] c помощью установки
LINTAB и программ TSAP (Rinntech, Heidelberg,
Germany) и COFECHA [38]. По фотографиям вы-
сокого разрешения срезов, полученных на мик-
ротоме по древесным образцам, измеряли следу-
ющие характеристики колец за 1969 – 2008 гг.: ко-
личество клеток, их радиальные размеры,
толщина клеточной стенки для 5 рядов с последу-
ющим усреднением при помощи программного
обеспечения ACR [39]. Для верификации модели
необходимы данные только о сезонной кумуля-

тивной клеточной продукции (количестве клеток
за сезон).

Для моделирования индексов ежегодного при-
роста с помощью VS-осциллографа [8] использо-
ваны данные об изменчивости климатических пе-
ременных ближайшей метеорологической станции
Минусинск (в 25 км) (53°41′ с.ш., 91°40′ в.д., 254 м
над ур. м.). Период калибровки – 1969–1985 гг.
(коэффициент корреляции – 0.69, синхронности –
0.88), период верификации – 1983–2008 гг. (ко-
эффициент корреляции – 0.44, синхронности –
0.67). Источник климатических данных – интер-
активная база данных ресурса meteo.ru.

Для моделирования камбиальной активности
было выбрано “типичное” древесное растение,
клеточная продукция которого наиболее близка к
средней клеточной продукции на периоде с 1969 г.
по 2008 г. для анализируемого древостоя (участка)
(рис. 4). Для выбранного образца смоделированы
благоприятные сезоны роста – 1985, 1986, 1993 гг.
и неблагоприятные – 1995, 2001, 2002 гг.

Рис. 3. Схема работы алгоритма VS-CD модели.

Модель Ваганова-Шашкина Камбиальный блок:

Для заданного года:
- ежедневные скорости роста
- границы сезона роста
- периоды влияния внешних
стрессовых факторов

расчет продукции и
построение радиального
ряда Выход

Запрос

День

Камбиальный блок:

Материнская

Деление

С учетом стресса

Нет
C(Inht) > C_min?

фаза G1 фаза G2фаза S фаза M

Периоды влияния

Модель радиального

Продукция за сезон

Для заданного года:
- Визуализация развития
камбиальной зоны в сезоне
- Расчет продукции за сезон

ряда за сезон роста

стрессовых
факторов
Периодом влияния
внешних стрессовых
факторов считается
период, когда
ежедневная
интегральная
скорость роста,
рассчитанная
VS-моделью,
идет на спад 3
или более
суток до момента
деления
заданной клетки

на моделирование
деления
в заданный день окончания

клеточного
цикла

Запрос на перестроение радиального ряда

расчет клеточного цикла

Да

клетка перешла
в покой

Материнская клетка поделилась на две равные
по размеру дочерние

Без учета стресса

Inht(j) = Inht(i) · α · S,
Inht(i) (1 – α) · S Inht(j) = 

Inht(i) · α,
Inht(i) (1 – α)

V = Vj =
= α · e–kCj + b V = V0 V = V0 V = V0



ЭКОЛОГИЯ  № 5  2021

VS-CAMBIUM-DEVELOPER: НОВЫЙ ПОДХОД К МОДЕЛИРОВАНИЮ 341

Средства визуализации результатов 
моделирования и параметризации в VS-CD модели

Визуальный способ ручной параметризации
VS-CD модели выполнен с помощью интерфейс-
ного элемента управления “бегунок” (см. Прило-
жение 1). Каждому из параметров модели соот-
ветствует численный промежуток от минимально
возможного до максимального значений. Любое
изменение значения любого параметра модели,
т.е. уменьшение (сдвиг бегунка влево) или увели-

чение (сдвиг бегунка вправо) его значения, приво-
дит к моментальному пересчету суточной клеточной
продукции для всего сезона роста и перестроению
диаграмм визуализации развития камбиальной зо-
ны. Параметры модели выбираются таким образом,
чтобы минимизировать расхождение между наблю-
денной суточной клеточной продукцией и мо-
дельными результатами.

Программа, реализующая алгоритм VS-CD
модели, позволяет представить информацию обо

Таблица 1. Описание входных данных и параметров VS-CD модели

Входные данные и параметры Размерность

Параметры и данные модели Ваганова-Шашкина
Длина сезона роста сут
Ежедневные интегральные скорости роста отн. ед.

Постоянные параметры VS-CD модели, 
не меняющиеся от сезона к сезону

Критический диаметр клетки, при котором она переходит в фазу S из фазы G1 мкм
Критический диаметр клетки, при котором она переходит в фазу G2 из фазы S мкм
Критический диаметр клетки, при котором она переходит в фазу M из фазы G2 мкм
Критический диаметр клетки, при котором произойдет деление мкм
Минимальная концентрация ингибитора, при которой может произойти деление отн. ед.
Скорость роста V0 мкм/сут
Количество ингибитора в инициали отн. ед.
Диаметр инициали мкм
Коэффициент распределения ингибитора между дочерними клетками отн. ед.
Количество ингибитора, которое передается дочерней клетке в стрессовых условиях отн. ед.

Параметры VS-CD модели, характеризующие скорость роста клеток в отдельно взятом сезоне
Параметр a мкм/сут
Параметр b мкм/сут
Параметр k отн. ед.

Таблица 2. Описание выходных данных (сведения о каждом из делений, произошедшем в сезоне) VS-CD модели

Выходные данные Размерность

Дата появления в сезоне сут (точность 0.001)
Срок прохождения материнской клеткой фазы G1 сут (точность 0.001)
Срок прохождения материнской клеткой фазы S сут (точность 0.001)
Срок прохождения материнской клеткой фазы G2 сут (точность 0.001)
Срок прохождения материнской клеткой фазы M сут (точность 0.001)
Срок прохождения материнской клеткой клеточного цикла сут (точность 0.001)
Количество ингибитора, полученное дочерними клетками отн. ед.
Скорость роста клетки в фазе G1 мкм/сут
Концентрация ингибитора в фазе М (необходима для оценки возможности 
дальнейшего деления для клетки)

отн. ед.

Собственный уникальный идентификатор клетки строка
Идентификатор материнской клетки строка
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всех делениях за сезон в виде дерева делений, в уз-
лах которого отображены 3 главные характери-
стики каждого из делений:

1. Период прохождения материнской клеткой
клеточного цикла.

2. Концентрация ингибитора в клетке на мо-
мент фазы М.

3. Скорость роста клетки в фазе G1.
Алгоритм реализован с помощью языка програм-

мирования R с использованием пакета Shiny [40] и

Рис. 4. Ежегодная клеточная продукция древесных растений (P. sylvestris) за 1966–2008 гг.: 1‒4 – данные по каждому
образцу в отдельности; 5 – выбранное для моделирования типичное или “среднерастущее” дерево, клеточная продук-
ция которого наиболее близка к средней по участку .
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Таблица 3. Параметры модели, характеризующие рост дерева и не изменяющиеся от сезона к сезону, заданные
для моделирования типичного дерева сосны обыкновенной (Pinus sylvestris)

Параметр Значение

Критический диаметр клетки, при котором она переходит в фазу S из фазы G1, мкм 8.0
Критический диаметр клетки, при котором она переходит в фазу G2 из фазы S, мкм 8.2
Критический диаметр клетки, при котором она переходит в фазу M из фазы G2, мкм 8.5
Критический диаметр клетки, при котором произойдет деление, мкм 9.0
Минимальная концентрация ингибитора, при которой может произойти деление, отн. ед. 0.018
Скорость роста V0, мкм/сут 1.0
Количество ингибитора в инициали, отн. ед. 4.0
Диаметр инициали, мкм 5.0
Коэффициент распределения ингибитора между дочерними клетками 0.65
Количество ингибитора, которое передается дочерней клетке в стрессовых условиях 0.8

Таблица 4. Параметры модели, характеризующие скорость роста клеток, и результаты моделирования (сравнение на-
блюденной и модельной продукций) роста камбиальной зоны среднерастущего дерева сосны обыкновенной (Pinus
sylvestris) в лесостепи южной Сибири (деревья на участке чувствительны к холодовому стрессу и засухе)

Год
Параметр Реальная 

продукция Модельная продукция Срок первого деления 
инициали, сутa, мкм/сут b, мкм/сут k, отн. ед.

Благоприятные сезоны роста
1985 0.124 0.115 3.35 21 22 25.29
1986 0.122 0.111 3.18 21 21 25.87
1993 0.12 0.13 3.35 20 21 22.70

Неблагоприятные сезоны роста
1995 0.08 0.12 4.3 11 10 25.47
2001 0.06 0.11 4.35 6 6 27.82
2002 0.06 0.11 4.35 5 5 27.82
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размещен по адресу: http://www.vs-genn.ru/VSCD1.
Внешний вид главной страницы веб-сайта пред-
ставлен в Приложении 2.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
Моделирование выполнено с помощью визу-

ального способа параметризации – “Бегунки”
(см. Приложение 1). Параметры, характеризую-
щие рост дерева и не изменяющиеся от сезона к
сезону, приведены в табл. 3, параметры модели,
характеризующие скорость роста клеток и ре-
зультаты моделирования, – в табл. 4. Отметим,
что результаты моделирования по клеточной се-
зонной продукции отличаются от реальной про-
дукции не более чем на 1 клетку. Адекватность
моделирования косвенно подтверждается также
периодом (длительностью) первого деления ини-
циали. Для Южной Сибири средний срок появле-
ния первой дочерней клетки в сезоне роста равен
20–25 суткам [29, 36].

Результаты тестирования модели согласуются
с наблюдениями за продукцией ксилемы реаль-
ных деревьев, чувствительных к стрессовым кли-
матическим условиям. Наше исследование пока-
зывает, что низкая или высокая продукция кле-
ток ксилемы может быть ассоциирована с
разными скоростями роста клеток камбиальной
зоны, доступностью ингибитора клеточного ро-
ста и стрессовыми условиями среды. В благопри-
ятные периоды роста скорость роста клеток в фазе
клеточного цикла G1 практически в 2 раза выше,
чем в неблагоприятные, а количество получаемого
дочерними клетками ингибитора в благоприятные
периоды выше, чем в неблагоприятные.

Возможной причиной отклонения моделирова-
ния клеточной продукции от реальной на 1 клетку
является отсутствие учета конкуренции клеток
ксилемы и флоэмы при делении камбиальных
клеток, а также отсутствие учета уровня стрессо-
вых гормонов.

Разработанная модель является постепенным
переходом от процессной модели к модели, ча-
стично учитывающей основные механизмы, ре-
гулирующие активность камбия и продуцирование
новых клеток ксилемы. Для дальнейшего усовер-
шенствования работы модели и ее верификации
требуются новые прямые и косвенные источники
информации о ксилогенезе хвойных, охватываю-
щие различные условия местообитаний древес-
ных растений.

Работа выполнена в рамках проекта РФФИ
№ 19-04-00274 A и государственного задания в
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Одними из наиболее чувствительных к изменениям климатических условий являются экосистемы
высокогорных и высокоширотных регионов. Значительная часть современных исследований, на-
правленных на оценку климатогенной трансформации растительных сообществ, посвящена изуче-
нию динамики верхней границы древесной растительности. Подобные исследования кустарнико-
вой растительности в высокогорьях единичны. На основе анализа возрастной структуры зарослей
можжевельника сибирского (Juniperus sibirica Burgsd.) в горах Северного Урала (хребет Чувальский
Камень) установлено смещение верхней границы распространения кустарников вдоль высотного
градиента. Обнаружено, что на сильно ветрообдуваемых и малоснежных участках склонов (перева-
лах) заселение J. sibirica началось только во второй половине ХХ в., а наиболее массово этот процесс
происходил после 1970-х гг. Анализ климатических данных показал увеличение аномалий средней
температуры воздуха за холодный период года (с ноября по март), характеризуемое линейным трен-
дом, на 1.69°С/100 лет (R2 = 0.57) и для суммарных осадков – на 67.3 мм/100 лет (R2 = 0.43). Резуль-
таты корреляционного анализа для пятилетних периодов появления J. sibirica и средних пятилетних
осадков показали, что наиболее тесные связи наблюдаются для малоснежных участков для начала
холодного периода (ноябрь–январь, R = 0.96). Изменение режима осадконакопления в зимнее вре-
мя года могло способствовать современной экспансии J. sibirica в горные тундры Северного Урала.

Ключевые слова: высота снежного покрова, верхняя граница кустарниковой растительности, Junipe-
rus sibirica Burgsd., изменения климата, Северный Урал
DOI: 10.31857/S0367059721050073

В последние десятилетия мировой научной
общественностью все более остро обсуждается
проблема современного изменения климата [1] и
его последствий для животного [2] и растительно-
го мира [3]. Одними из наиболее чувствительных
к изменениям климатических условий являются
экосистемы высокогорных и высокоширотных
регионов [4]. Здесь формируются жесткие микро-
климатические условия, создающие барьер для
развития как древесных, так и кустарниковых ви-
дов растений [5]. Изменения термического режи-
ма и режима увлажнения в таких регионах влекут
за собой смещение ботанико-географических ру-
бежей [6, 7].

Проблема расселения древесных видов выше в
горы часто обсуждалась в мировой научной лите-
ратуре. М. Харш с соавт. [4] на основе анализа 166
публикаций по оценке смещения верхнего преде-
ла лесов в различных регионах мира сделали за-
ключение, что наиболее существенные измене-
ния произошли в тех регионах, где в последнем

столетии наблюдалось значительное увеличение
приземной температуры воздуха в холодный пе-
риод года. Подобного рода обобщения проводи-
лись и применительно к кустарниковой расти-
тельности, но преимущественно для полярных
областей. И. Маерс-Смит и Д. Хик [8], проанали-
зировав более 60 исследований, установили, что
только в 6 исследованиях [9–14] проводился ана-
лиз динамики верней границы распространения
кустарников и лишь в 3 из них [11, 13, 14] сделана
попытка выявления связи между наблюдаемым
увеличением роста и продвижения кустарнико-
вой растительности с температурой и осадками
холодного периода. Предполагается, что расселе-
ние кустарников может способствовать уменьше-
нию биоразнообразия тундровых и луговых сооб-
ществ, в частности снижению альфа- и бэта-разно-
образия, а также изменению структуры горного
ландшафта [15]. Поэтому исследования, направ-
ленные на оценку экспансии кустарниковой рас-
тительности и прогнозирование будущих измене-
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ний растительности тундровых экосистем, в со-
временных условиях приобретают чрезвычайную
актуальность [16].

В настоящее время в горах Урала одним из са-
мых распространенных кустарниковых видов яв-
ляется Juniperus sibirica Burgsd., произрастающий
на всем протяжении Уральского хребта и играю-
щий важную фитоценотическую роль в сложении
высокогорных растительных сообществ. Марш-
рутное обследование осевой части Уральских гор
показало, что J. sibirica наиболее распространен в
горах Северного Урала, где на таких хребтах, как
Ольховочный, Чувальский Камень, Молебный
Камень, он формирует полосу растительности,
расположенную в редколесьях, рединах и нижней
части горных тундр и лугов, образуя труднопрохо-
димые заросли. В недавних исследованиях было по-
казано, что в ХХ в. (особенно после 1950-х гг.) про-
исходила интенсивная экспансия J. sibirica в горные
тундры на отдельных вершинах Южного [17] и
Северного [18] Урала. Поскольку смещение пре-
дела распространения кустарниковой раститель-
ности изучается редко [8], к настоящему времени
все еще нет полного понимания географических
масштабов и темпов расселения кустарников в
горные тундры высокогорий, а также движущих
сил данного процесса.

Задачи настоящей работы – изучение морфо-
логической и возрастной структуры зарослей J. si-
birica, а также пространственно-временной дина-
мики можжевеловых сообществ, произрастающих в
горно-тундровом поясе в различных условиях по
снегонакоплению на хребте Чувальский Камень,
и выявление факторов среды, которые могут спо-
собствовать процессу изменения положения
верхней границы распространения данного вида.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Исследования проводили на хребте Чуваль-

ский Камень, расположенном на Северном Урале в
Красновишерском р-не Пермского края на терри-
тории заповедника “Вишерский” (60°57″38″ с.ш.,
58°57′51″ в.д.). Протяженность хребта с севера на
юг – 18 км, с запада на восток – 14.5 км, наивыс-
шая точка хребта – гора Зыряновка (929.4 м над
ур. м.). Горный массив сложен сланцами, метаба-
зальтами, кварцитопесчаниками чувальской сви-
ты ордовика [19]. Климат в районе исследований
континентальный, бореального типа. По данным
метеостанции “Троицко-Печерское” за период
1888–2018 гг. средняя годовая температура воздуха
–1.1°, средняя температура января –17.7° (абсолют-
ный минимум около –50°), средняя температура
июля +16.1°. Продолжительность теплого сезона
160–170 дней. Преобладают юго-западные, за-
падные и южные ветра (в летнее время северные
и восточные). Для всего района характерна зна-
чительная высота снежного покрова (от 50 до 150

см за многолетние периоды наблюдений в лесной
части), который появляется во второй декаде ок-
тября и разрушается в третьей декаде апреля [20].
Согласно П.Л. Горчаковскому [6], здесь пред-
ставлены три высотных пояса: горно-лесной,
подгольцовый, горно-тундровый. В горно-лес-
ном поясе распространены еловые и пихтово-
еловые леса. Растительность подгольцового поя-
са представлена березовыми, реже березово-ело-
выми и березово-пихтовыми мелколесьями. От
верхней границы леса выше в горы распростране-
ны заросли J. sibirica. Горно-тундровая раститель-
ность простирается по вершине всего хребта [21].

В 2016 г. выше современной границы елово-
березовых редколесий в горных тундрах нами бы-
ли заложены два высотных профиля на северо-за-
падном склоне хр. Чувальский Камень и несколь-
ко дополнительных пробных площадей у верши-
ны горы Зыряновка. На профилях исследования
проводили на трех уровнях: нижний – у верхней
границы распространения сомкнутых зарослей
J. sibirica, средний – у верхней границы распро-
странения более разреженных зарослей J. sibirica
и верхний – у верхней границы редко растущих
особей J. sibirica (рис. 1). Профиля были заложе-
ны таким образом, что верхние высотные уровни
располагались на осевой части хребта (перева-
лах). На каждом уровне вдоль склона были зало-
жены от 2 до 5 постоянных пробных площадей
размером 20 × 20 м. На пробной площади для
каждой особи J. sibirica фиксировали точное ме-
стоположение, определяли высоту, диаметр кро-
ны в двух взаимно перпендикулярных направле-
ниях и возраст. Последний определяли путем взя-
тия спила в месте прикрепления самой толстой
ветви к стволику с последующей датировкой го-
дичных колец в лабораторных условиях [22]. По-
правку к возрасту куста на высоту прикрепления
ветви рассчитывали путем изучения хода роста у
молодых особей J. sibirica от гипокотиля стволика
до места его разделения на плагиотропные ветви
в конкретных условиях. Данная методика была
успешно апробирована в предыдущих исследова-
ниях [17, 18]. В целом на общей площади 1.18 га
были измерены морфометрические параметры
720 особей и для каждого куста установлен возраст.

Изменения климатических параметров в районе
исследований оценивали по данным метеостанции
“Троицко-Печерское” (62°42′ с.ш., 56°12′ в.д.,
135 м над ур. м.). Проанализированы ряды на-
блюдений с 1888 г. по 2018 г. по приземной темпе-
ратуре воздуха и суммарному количеству осадков.
Данные по суммарному количеству осадков скор-
ректированы поправками на смачивание и смену
приборов [23]. Для анализа данных средней ме-
сячной температуры воздуха и суммарных месяч-
ных осадков выбирали периоды теплого (июнь–
август) и холодного (ноябрь–март) времени года:
к теплому периоду отнесены месяцы, соответ-
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ствующие фазе активного роста J. sibirica [24], хо-
лодный период включал месяцы со средней тем-
пературой воздуха ниже 0°С. Аномалии средней
температуры воздуха и суммарного количества
осадков в холодном и теплом периодах каждого
года определяли через разность между текущим и
средним значениями в течение базового периода
(1961–1990 гг.).

Для оценки высоты снежного покрова на зало-
женных пробных площадях и прилегающих
участках склонов в марте 2017 г. проведено снего-
мерное исследование специальным щупом (не
менее 40 замеров) в местах закладки пробных
площадей и на ключевых участках склонов. На
всех пробных площадях были заложены термо-
датчики (DS1921 ThermochroniButtontm) в почву
на глубину 10 см для определения минимальной
температуры почвы.

Проанализированы связи между количеством
появившихся особей J. sibirica за пятилетние пе-
риоды и средними значениями климатических
параметров за текущие и предыдущие пятилетия
в различные интервалы года (отдельные месяцы,
холодный и теплый периоды). Тесноту связи оце-
нивали с помощью коэффициента корреляции
Спирмена (R), поскольку распределения данных
отличались от нормального (по критерию Шапи-
ро-Уилка) и объем выборки был небольшим.
Группировка данных по пятилетиям обусловлена
тем, что период формирования шишкоягод у
J. sibirica составляет 2–3 года [25], и из-за задерж-
ки прорастания семян всходы появляются еще
через 2–3 года [26]. Данные по корреляциям
представлены для верхнего и среднего высотных
уровней, для нижнего уровня показатели не во-
шли в анализ из-за отсутствия возобновления
J. sibirica после 1970-х гг., что может быть связано
с отсутствием пригодных участков для появления

новых особей, в том числе из-за высокой сомкну-
тости крон взрослых кустов.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Анализ данных табл. 1 свидетельствует о том,

что по мере продвижения от нижнего уровня к
верхнему закономерно уменьшаются средние
морфометрические и площадные характеристики
исследованных особей J. sibirica на заложенных
высотных профилях. Так, в зависимости от усло-
вий мест произрастания средняя высота можже-
велового яруса уменьшается в 2–2.5 раза, диаметр
кроны – в 2–4 раза, сумма проекций крон – в 4–
12 раз. Наибольшее количество особей наблюда-
ется в средней полосе их распространения (сред-
ний уровень), где, по-видимому, складываются
наиболее благоприятные условия для роста ку-
старников. Средний возраст особей по мере про-
движения в гору уменьшается от 102 до 40 лет на
профиле I и от 95 до 46 лет – на профиле II.

Анализ возрастной структуры современных
зарослей J. sibirica на склонах хребта Чувальский
Камень (рис. 2) показал, что на высотном профи-
ле I заселение началось еще в середине XIX в. На
нижнем высотном уровне наибольшее возобнов-
ление J. sibirica происходило в период с 1885 г. по
1935 г., когда появилось около 70% ныне суще-
ствующих особей. На среднем уровне первые осо-
би появились в 1870-х гг., однако наиболее массо-
во этот процесс происходил в период с 1935 г. по
1975 г. (65%). На верхнем высотном уровне наи-
более массовое заселение J. sibirica началось лишь
во второй половине ХХ в., когда за 20-летний пе-
риод (с 1965 г. по 1985 г.) появилось 55% особей,
произрастающих в настоящее время.

На нижнем высотном уровне профиля II засе-
ление J. sibirica шло по схожему сценарию. Наи-

Рис. 1. Схема закладки высотного профиля.
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более заметный всплеск численности здесь на-
блюдался с 1905 г. по 1915 г. (за десятилетие по-
явилось 30% ныне произрастающих здесь
особей). На среднем уровне первые особи отно-

сительно профиля I заселились несколько позд-
нее – в 1905 г., а наиболее массовое заселение
продолжалось практически на всем протяжении
ХХ в. На верхнем уровне первые особи J. sibirica

Таблица 1. Морфометрические (среднее значение ± стандартная ошибка) и площадные показатели кустов J. si-
birica на заложенных высотных профилях

Показатели Профиль I Профиль II Вершина горы 
Зыряновка

Высотный уровень нижний средний верхний нижний средний верхний верхний

Средняя высота, см 88.5 ± 3.4 55.7 ± 2.1 35.8 ± 1.7 82.2 ± 2.3 39.4 ± 1.7 39.7 ± 1.4 28.5 ± 1.1
Средний диаметр кроны, см 384.3 ± 23.5 154.6 ± 8.3 87.2 ± 4.9 362.8 ± 

17.2
117.1 ± 5.4 117.9 ± 5.9 99.6 ± 5.5

Средний возраст, лет 102 ± 4 68 ± 3 40 ± 2 95 ± 3 51 ± 2 46 ± 2 37 ± 2
Густота особей, шт/га 420 1600 614 476 1366 510 397
Площадь проективного 
покрытия крон, м2/га

5127 4094 471 5058 1944 695 463

Рис. 2. Распределение количества особей Juniperus sibirica Burgsd. (шт/га) на верхнем (а), среднем (б) и нижнем (в) вы-
сотных уровнях.
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появились только в 30-х гг. ХХ в., однако наибо-
лее массовое возобновление здесь происходило,
как и на профиле I, после 1965-х гг. (50% ныне су-
ществующих особей). На дополнительных проб-
ных площадях, заложенных у вершины горы Зы-
ряновка, заселение J. sibirica происходило после
1970-х гг.

Анализ данных метеорологической станции
“Троицко-Печерское” (рис. 3) показал возраста-
ние значений аномалий средней температуры
воздуха в холодном периоде с линейным трендом
1.69°/100 лет (R2 = 0.57). Аналогичный показатель
для суммарных осадков составляет 67.3 мм/100 лет
(R2 = 0.43). Значимых линейных изменений кли-
матических показателей теплого периода года не
выявлено.

По результатам снегомерных исследований на
высотных профилях было установлено, что сред-
няя высота снежного покрова на верхних уровнях
составляет 73 ± 9 см, на средних – 87 ± 17 см, на
нижних – 122 ± 14 см, а минимальная температу-

ра почвы от –1…0°С на нижнем уровне до –10°С
на верхнем.

Корреляционный анализ (табл. 2) показал, что
для осадков наиболее тесные положительные
связи с появлением J. sibirica наблюдаются на
пробных площадях верхних высотных уровней.
Только для верхнего уровня выявлена значимая
корреляция между появлением J. sibirica и осад-
ками теплого периода предыдущих пятилетий,
которые могли благоприятствовать повышению
репродуктивных функций. Статистически значи-
мые коэффициенты корреляции также получены
для осадков предыдущих пятилетий и температу-
ры текущих пятилетий с появлением кустов
J. sibirica на средних уровнях.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Полученные нами результаты свидетельству-

ют о том, что в горах Северного Урала на хребте
Чувальский Камень, начиная с середины XIX в.,
происходила интенсивная экспансия кустарни-

Рис. 3. Временные ряды аномалий средней температуры воздуха у поверхности земли и суммарных осадков в теплом
(июнь–август; а, б) и холодном (ноябрь–март; в, г) периодах года для метеостанции “Троицко-Печерское” с 1888 г.
по 2018 г. За норму принят период 1961–1990 гг. Жирная линия – скользящее среднее с десятилетним периодом сгла-
живания.
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ковой растительности, в частности J. sibirica, в
горно-тундровые сообщества. Причем на самых
верхних гипсометрических уровнях (перевалах
гор) наиболее массовое заселение J. sibirica нача-
лось только после 70-х гг. ХХ в. Установленная в
течение последних 150 лет (наиболее активно –
70–40 лет) однонаправленная экспансия J. sibirica
в горах Урала на различных участках склонов
(различной каменистости, ветровой нагрузки и
снежности) свидетельствует о том, что улучшение
условий для роста и развития кустарниковой рас-
тительности обусловлено влиянием общих для
этой территории факторов, которыми, по нашему
мнению, могут быть факторы климатической
природы. Анализ метеоданных показал, что кли-
мат на Северном Урале за последние 130 лет стал
более теплым и влажным. Наибольшие измене-
ния в температурном режиме и режиме накопле-
ния осадков произошли в холодный период года.

Маршрутное обследование изучаемого района
в зимнее время года и проведенные снегомерные
работы показали, что распространение и высота
кустов J. sibirica связаны с распределением снеж-
ных масс по склону и высотой снежного покрова.
На участках гор, где практически отсутствует
снежный покров, J. sibirica не произрастает, не
встречается он и на многоснежных участках и
снежных надувах, где высота снежного покрова
составляет более 2.0 м, в основном ближе к грани-
це леса. На верхних высотных уровнях (переваль-
ной части хребта) заложенных высотных профи-
лей и дополнительных площадках наблюдается
минимальное количество снежных масс в зимнее
время года, при этом высота снежного покрова и
температура почвы в среднем увеличиваются с
понижением высоты над уровнем моря. В летнее
время в районе исследований не были обнаруже-
ны особи J. sibirica со следами снеговой корразии
(истирание коры и ветвей снегом) в так называе-
мой “зоне метелевого переноса снега” [10], что,
например, часто бывает у деревьев, вследствие
чего формируются две кроны: нижняя – под сне-
говым покровом (юбка) и верхняя – над уровнем
снеговой корразии.

Таким образом, важнейшим фактором в про-
цессе формирования сообществ J. sibirica в горах
Урала является снежный покров, который выпол-
няет в данном случае защитную функцию [27, 28].
Появление отдельных деревьев в горной бесснеж-
ной тундре способствует задержанию и перерас-
пределению снежных масс на склоне и меньшему
промерзанию почв [28] и тем самым может благо-
приятствовать появлению и выживанию отдель-
ных особей на ранее безлесных участках. Необхо-
димо отметить, что деревья на заложенных вы-
сотных профилях отсутствуют.

Результаты корреляционного анализа показа-
ли, что наиболее тесные связи наблюдаются меж-
ду появлением J. sibirica и осадками холодного
периода (ноябрь–март) для верхних высотных
уровней. Коэффициенты корреляции по теку-
щим пятилетиям выше для начала холодного пе-
риода (ноябрь–январь, R = 0.96), а при расчете
корреляционных связей с данными для предше-
ствующих пятилетий — для всего холодного пе-
риода (ноябрь–март, R = 0.86).

Полученные результаты для текущих пятиле-
тий могут объясняться тем, что осадки начала хо-
лодного периода формируют снеговой слой, за-
щищающий подрост и молодые особи от низких
температур и ветрового иссушения, способствуя
выживанию особей J. sibirica на верхних высот-
ных уровнях (перевалах гор, где аккумулируется
меньшее количество снега) [27–29]. Высокие
корреляции для предыдущих пятилетий отража-
ют положительное влияние снежного покрова на
взрослые плодоносящие особи, у которых цикл
формирования шишкоягод составляет 2–3 года, и
в случае неблагоприятных почвенно-климатиче-
ских условий нередко наблюдается неудовлетво-
рительное семенное размножение или его полное
отсутствие [30].

Схожие результаты были получены нами ранее
на хр. Кваркуш, где корреляция между пятилет-
ним периодом появления J. sibirica на верхнем
высотном уровне и средними суммарными осад-
ками начала холодного периода (ноябрь–январь)
в текущем пятилетии составила R = 0.84 [18]. О
положительном влиянии снежного покрова и

Таблица 2. Коэффициенты корреляции Спирмена количества появившихся кустов можжевельника сибирского
за пять лет с климатическими параметрами отдельных периодов года текущих t5 и предшествующих t–5 пятиле-
тий (жирным шрифтом выделены значения с уровнем значимости p < 0.05)

Параметр Высотный 
уровень

Ноябрь–январь Ноябрь–март Июнь–август

текущ. t5 пред. t–5 текущ. t5 пред. t–5 текущ. t5 пред. t–5

Осадки Верхний 0.96 0.83 0.85 0.86 0.28 0.55
Средний 0.3 0.35 0.31 0.46 0.32 0.24

Температура воздуха Верхний –0.19 –0.33 0.37 0.16 0.11 –0.17
Средний 0.35 0.03 0.71 0.17 0.49 –0.16
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зимних осадков на рост кустарников указывают и
другие исследователи. M. Hallinger et al. [11] уста-
новили, что в высокогорных районах тундры на
севере Швеции кустарники на самых высоких от-
метках были более молодыми и демонстрировали
наиболее сильное относительное увеличение ра-
диального прироста по сравнению с кустарника-
ми на других высотах. S. Rundqvist et al. [13] ука-
зывают, что повышение температуры и увеличе-
ние высоты снежного покрова за последнее
столетие могли способствовать увеличению пло-
щади кустарников и древесного покрова в суб-
арктических районах Швеции.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В горах Северного Урала на хребте Чувальский
Камень на фоне современных изменений клима-
тических параметров среды (главным образом
увеличения количества осадков в зимнее время
года) произошло однонаправленное продвиже-
ние верхней границы распространения кустарни-
ковой растительности, в частности можжевель-
ника сибирского (Juniperus sibirica Burgsd.), выше
в горы. Темпы и особенности заселения горных
тундр J. sibirica различались в зависимости от ло-
кальных условий мест произрастания, а именно
высоты снежного покрова. На малоснежных
участках массовое возобновление J. sibirica про-
исходило после 1970-х гг.

Результаты нашего исследования важны для
понимания механизмов и темпов трансформаций
природной среды в пессимальных условиях и мо-
гут не только качественно дополнить модели ре-
акции биоты на современные изменения климата
данными о локальных процессах, но и позволят
осуществлять достоверные прогнозы изменений
окружающей среды в будущем.

Работа выполнена благодаря финансовой под-
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На южной оконечности Урала поздние весенние заморозки, регулярно повреждающие листья дуба
черешчатого (Quercus robur L.), отражаются в образовании специфической анатомической структу-
ры годичных слоев. Проведенная на основе известных и выявленных особенностей анатомической
структуры древесины годичных слоев дуба идентификация календарных лет с повреждением ли-
стьев дуба поздними весенними заморозками показала, что за последние 250 лет наиболее часто по-
вреждение листьев заморозками происходило в южной части Зилаирского плато.

Ключевые слова: дуб черешчатый, поздние весенние заморозки, анатомические особенности, Зила-
ирское плато
DOI: 10.31857/S0367059721050103

Аномальные погодные события могут оказы-
вать сильное воздействие на лесные экосистемы,
влияя на их состояние, функционирование и ста-
бильность. К таким событиям относятся поздние
весенние заморозки, вызывающие повреждения
почек, молодых листьев и побегов у многих дре-
весных растений. Степень воздействия замороз-
ков зависит от ряда факторов (вид древесного
растения, возраст, условия местопроизрастания
и др.) [1–3]. Наибольшее значение имеет время
наступления заморозков. Если заморозок про-
изошел в момент распускания почек или пришел-
ся на фазу молодых неокрепших листьев и побе-
гов, то эффект повреждения максимален [1, 4].
Внешними проявлениями воздействия замороз-
ков на листья дуба являются “ожоги” листьев, их
увядание и опадение [1, 5, 6]. Воздействие замо-
розков отражается и в строении годичных слоев
деревьев. При резком понижении температуры до
отрицательных значений после периода теплой
погоды у древесных растений образуются “мороз-
обойные” кольца с полосой деформированных
клеток в ксилеме [7–10]. Воздействие заморозков
может привести к снижению радиального приро-
ста в год повреждения листьев или побегов [5, 11].
Годичные слои с наличием морозобойной струк-
туры могут быть использованы для датировки про-
шлых поздних весенних заморозков [2, 11‒14].

Цель данной работы состояла в выявлении
анатомических особенностей в годичных слоях у
дуба черешчатого (Quercus robur L.) в годы повре-
ждения листьев поздними весенними заморозка-
ми и проведении на основе анатомических особен-
ностей древесины годичных колец ретроспектив-
ной идентификации календарных лет с поздними
весенними заморозками на южной оконечности
Южного Урала.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЙ

Исследования проводили на Зилаирском пла-
то, расположенном на южной оконечности Юж-
ного Урала между широтной излучиной р. Белой
на севере (53°00′ с.ш.), долиной р. Сакмара на юге
(51°35′ с.ш.) и востоке (57°50′ в.д.) и долиной
р. Большой Ик на западе (56°40′ в.д.) (рис. 1). Ре-
льеф плато представляет собой древний, сформи-
ровавшийся в конце мезозоя пенеплен, являю-
щийся естественным продолжением к югу древ-
него пенеплена предгорий западного склона
Урала. Абсолютная высота плато составляет от
400 до 600 м над ур. м. В почвенном покрове пре-
обладают серые и темно-серые лесные почвы, а
на самых возвышенных частях маломощные гру-
боскелетные почвы. Климат Зилаирского плато
континентальный. Среднегодовая температура

УДК 630*1
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+1.9°С, среднегодовая сумма осадков 550 мм.
Весна в исследуемом районе характеризуется
поздними заморозками, которые прекращаются
обычно в начале июня, но в отдельные годы они
случаются в середине и даже конце июня. Наибо-
лее опасны для дуба заморозки, совпадающие по
времени с началом распускания листьев. Соглас-
но геоботаническому районированию, террито-
рия, где проводились исследования, расположена
в трех районах: лесостепном районе юго-запад-
ной окраины, районе широколиственных лесов
юго-западной части и в районе лиственнично-
сосновых с вкраплениями широколиственных
(преимущественно дубовых) лесов центральной
части Зилаирского плато [15, 16].

Исследования проводили на большей части
Зилаирского плато, которая для сравнительного
анализа была разделена на широтном градиенте
на три района (см. рис. 1): первый располагается в
южной части плато – на хребте Дзяутюбе, второй –
в центральной части (от 52°00′ до 52°30′ с.ш.) в
бассейне рек Большая и Малая Сурень и среднем
течении р. Зилаир, третий – в северной части
плато (от 52°30′ до 53°00′ с.ш.) от широтного тече-
ния р. Большой Ик и его притоков на юге района
до р. Белой на севере района. В первом районе
анатомические особенности годичных слоев бы-

ли исследованы у 544 деревьев на 37 тест-полиго-
нах (ТП), во втором – у 530 деревьев на 54 ТП, в
третьем – у 216 деревьев на 19 ТП.

Образцы древесины (керны) у дуба черешчато-
го на Зилаирском плато были взяты в дубняках и
лесах с участием дуба в период с 1985 г. по 2016 г.
Датировку осуществляли по реперным годичным
слоям, определенным для перекрестно датиро-
ванных образцов каждого из тест-полигонов [17].
Выявленные в годичных слоях специфические
анатомические особенности строения древесины
фиксировали в виде схематических рисунков с
указанием номера образца и года формирования
слоев с теми или иными особенностями анатоми-
ческой структуры. В анализе были использованы
данные для 1290 деревьев дуба со 110 тест-полиго-
нов в южной, центральной и северной частях Зи-
лаирского плато (см. рис. 1).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
Влияние поздних весенних заморозков

на анатомическую структуру годичных колец 
дуба черешчатого

Для анализа влияния поздних весенних замо-
розков на анатомическую структуру годичных
слоев дуба черешчатого на Зилаирском плато бы-

Рис. 1. Карта-схема района исследований: 1 – южная, 2 – центральная, 3 – северная части Зилаирского плато.
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ли использованы достоверные сведения о двух
событиях, связанных со значительными повре-
ждениями листьев дуба в результате заморозков:
первое из них наблюдалось в южной части Зила-
ирского плато (на хребте Дзяутюбе) 25–27 мая
1938 г. [18], второе – в центральной части плато
17 мая 1981 г. [11].

Заморозок 25–27 мая 1938 г. В годичных слоях
1938 г. были обнаружены три типа анатомических
особенностей структуры древесины. Первый (об-
щеизвестный для многих видов древесных расте-
ний) – наличие деформированных клеток в ранней

древесине (рис. 2а); два других типа анатомических
особенностей были описаны ранее [11, 19]: значи-
тельное количество нераскрывшихся сосудов в
ранней древесине (второй тип; рис. 2б) и полосы
толстостенных клеток темного цвета на границе
ранней и поздней (третий тип; рис. 2в) древесины
соответственно.

В районе исследования деформированные
клетки в ранней древесине годичных слоев дуба
(первый тип) наиболее часто присутствуют между
первым и вторым рядами сосудов. Наличие дефор-
мированных клеток в ранней древесине 1938 г. вы-

Рис. 2. Анатомические особенности годичных слоев дуба: а – деформированные клетки в ранней древесине годичного
слоя; б – в первом ряду годичного слоя часть сосудов не раскрылась (указаны стрелками); в – полоса толстостенных
клеток темного цвета на границе зон ранней и поздней древесины в слое дуба, у которого листья были повреждены
поздним весенним заморозком; г – обычная структура годичного слоя дуба.

(а) (б)

(в) (г)
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явлено у 14 из 544 деревьев. Радиус деревьев (без
коры), у которых присутствует этот тип особен-
ностей анатомического строения древесины, на-
ходится в интервале значений от 4 до 47 мм на мо-
мент формирования годичного слоя 1938 г. Таким
образом, деформирование клеток в ранней древе-
сине происходит только у “молодых” деревьев, у
которых кора тонкая, и низкая температура воз-
духа приводит к охлаждению подкорового годич-
ного слоя.

Особенности анатомического строения древе-
сины второго типа (часть сосудов в первом, редко
во втором рядах не раскрылась) в слоях прироста
1938 г. выявлены только у 2 из 544 деревьев. Ради-
ус у этих деревьев (без коры) в 1938 г. составлял 14
и 77 мм.

Особенности анатомического строения древе-
сины третьего типа (полосы толстостенных кле-
ток темного цвета на границе зон ранней и позд-
ней древесины) в слоях прироста 1938 г. выявле-
ны у 8 из 544 деревьев по всей протяженности
хребта. Радиус деревьев (без коры) до слоев при-
роста 1938 г., у которых присутствует этот тип, на-
ходится в интервале значений от 25 до 239 мм. На-
личие полос плотной древесины можно объяс-
нить тем, что у этих деревьев из-за повреждения
заморозком произошло практически полное усы-
хание листьев. В результате процесс фотосинтеза
прекратился и образовалась полоса плотной дре-
весины, примыкающая к последнему ряду сосу-
дов ранней древесины.

После образования вторичной листвы летом
этого же года процесс фотосинтеза возобновляет-
ся, и за полосой уплотнения образуется узкая зо-
на поздней древесины. У большинства деревьев
дуба полного увядания листьев от повреждения
заморозком не происходит, поэтому фотосинтез,
хотя и слабый, продолжается. В результате у этих
деревьев образуется узкая зона поздней древеси-
ны без наличия полосы уплотнения. Полосы тол-
стостенных клеток темного цвета на границе зон
ранней и поздней древесины были обнаружены
также в образцах многих деревьев на западном
склоне Южного Урала в слоях прироста 1992 г.
после сильного повреждения листьев заморозком
в этом году.

Заморозок 1981 г. (до –8°С) в центральной ча-
сти плато произошел 17 мая в результате резкого
похолодания, сопровождавшегося обильным вы-
падением снега, который пролежал 3–4 дня [11].
Заморозок сильно повредил листья, особенно в
нижней и средней частях крон дуба. Летом этого
же года произошло вторичное распускание ли-
стьев. При исследовании годичных слоев ради-
ального прироста 1981 г. нами были обнаружены
особенности анатомического строения древеси-
ны только второго и третьего типов. Прямых по-
вреждений камбия заморозком (первый тип) не

обнаружено ни у одного из 530 деревьев на
54 тест-полигонах по всей территории централь-
ной части плато. Отсутствие анатомического
строения древесины первого типа можно объяс-
нить только тем, что в 1981 г. все исследованные
деревья уже имели достаточно толстую кору, ко-
торая не позволила заморозку достигнуть подко-
рового слоя.

Особенности анатомического строения древе-
сины второго типа (значительное количество не-
раскрывшихся сосудов в ранней древесине) за-
фиксированы у 9 из 530 деревьев по всей террито-
рии центральной части плато. Радиус деревьев
(без коры) до слоев прироста 1981 г., у которых
присутствует второй тип нарушения структуры,
находится в интервале значений от 79 до 174 мм.

Особенности анатомического строения древе-
сины третьего типа (полосы толстостенных кле-
ток темного цвета на границе ранней и поздней
древесины) в слоях прироста 1981 г. зафиксирова-
ны у 13 из 530 деревьев. Радиус деревьев (без ко-
ры) до слоев прироста 1981 г. находится в интер-
вале значений от 81 до 296 мм. Как видно, анато-
мические особенности структуры древесины при
повреждении листьев дуба поздним весенним за-
морозком в 1981 г. присутствуют у незначитель-
ной части деревьев.

Идентификация календарных лет с поздними 
весенними заморозками, отразившихся 

на анатомической структуре годичных колец дуба

Идентификация календарных лет повреждения
листьев дуба поздними весенними заморозками
проводилась на основе выявления в годичных слоях
особенностей строения древесины, характерных
при повреждении листьев заморозком. Для иден-
тификации повреждения листьев заморозком
обязательным условием является наличие осо-
бенностей структуры первого или второго типа,
либо обоих типов. Третий тип (наличие полосы
толстостенных клеток темного цвета на границе
зон ранней и поздней древесины) может также
присутствовать в годичных слоях, образовавших-
ся на следующий год после сильной дефолиации
листогрызущими насекомыми [11].

В образцах дуба из южной части плато анато-
мические особенности первого или второго, либо
обоих типов одновременно зафиксированы, на-
чиная с 1764 г., в годичных слоях 59 календарных
лет (табл. 1, рис. 3а). Из этого следует, что на хребте
Дзяутюбе поздние весенние заморозки, совпадаю-
щие по времени со стадией молодых листьев у дуба,
являются частыми событиями. Особенно часто та-
кие заморозки наблюдались во второй половине
XIX столетия (см. табл. 1, рис. 3а, 4).

Начальные годы реконструкции календарных
лет, для которых были отмечены анатомические
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Таблица 1. Годы с наличием в годичных слоях древесины
дуба анатомических признаков, характерных при повре-
ждении листьев поздними весенними заморозками (*)

Примечание. Полужирным шрифтом выделены годы, в ко-
торые анатомические признаки присутствуют в годичных
кольцах дуба в южной, центральной и северной частях плато.

Год Юг Центр Север Год Юг Центр Север

1702 – – * 1895 *
1728 – * 1896 *
1730 – * 1897 *
1750 * 1898 * *
1773 * * 1899 * * *
1777 * * * 1900 *
1778 * 1901 *
1781 * 1903 * * *
1790 * * * 1904 * * *
1797 * 1908 *
1798 * 1909 * * *
1800 * * 1911 * *
1805 * 1917 * * *
1808 * 1919 * *
1826 * 1920 *
1832 * * 1924 *
1835 * 1926 *
1838 * * 1929 * * *
1842 * 1936 *
1850 * * * 1938 * * *
1852 * * * 1939 * *
1853 * * 1940 *
1854 * 1942 *
1857 * * * 1946 *
1860 * 1947 * *
1861 * * 1950 * *
1863 * 1951 * *
1864 * 1952 *
1870 * 1954 *
1872 * 1956 *
1876 * 1958 *
1879 * * 1965 *
1881 * * * 1966 * *
1882 * * * 1968 *
1883 * 1971 *
1885 * 1977 * *
1887 * * 1981 * * *
1888 * * 1983 * *
1889 * * * 1986 *
1890 * * 1989 * *
1891 * * * 1990 *
1892 * * * 1992 * *
1893 * * 1999 *

признаки повреждения листьев дуба поздними
весенними заморозками, представлены неболь-
шим количеством деревьев: древесно-кольцевые
слои 1777 и 1781 гг. имеются лишь у 3 деревьев;
слой прироста 1790 г. присутствует уже у 8 дере-
вьев, 1800 г. – у 9 и 1808 г. – у 12 . Поэтому коли-
чественную оценку доли деревьев в первые годы
реконструкции календарных лет повреждения
листьев дуба поздними весенними заморозками
(1777 и 1781 гг.) нельзя считать объективной. Тем
не менее в эти годы отмечаются особенности
строения древесных колец, которые позволяют
предположить, что заморозок повредил листья
дуба. Максимальная доля деревьев, имеющих
анатомические особенности первого типа в этом
районе, зафиксирована в слоях 1790 г. (37.5%),
второго типа – также в слоях 1790 г. (12.5%), тре-
тьего типа – в слоях 1917 г. (10.0%). Во вторую по-
ловину XVIII столетия в этом районе выделяются
слои 1790 и 1800 гг., в которых доля деревьев с
особенностями строения древесины первого типа
велика – 37.5 и 22.2% (см. рис. 3а). В XIX столетии
выделяются слои радиального прироста 1808,
1852, 1882, 1887, 1889 и 1899 гг., в которых доля
особенностей строения древесины первого типа
более 5% при максимальном значении 22.2% в
1889 г.

В годичных слоях, сформировавшихся в XX
столетии, наибольшая доля особенностей перво-
го типа зафиксирована в слоях 1903 и 1929 гг. – 8.0
и 5.1% соответственно (см. рис. 3а). Из диаграм-
мы видно, что при продвижении по календарной
шкале от ее начала к современному времени (что
в среднем соответствует увеличению возраста де-
ревьев) уменьшается доля особенностей строения
древесины первого типа. Это связано с увеличе-
нием теплоизолирующего эффекта утолщающей-
ся с возрастом коры деревьев, которая предохра-
няет клетки камбия от прямого повреждения за-
морозком. Особенности строения древесины
первого типа в образцах деревьев дуба из южной
части плато зафиксированы в годичных слоях, от-
стоящих от сердцевины деревьев не более чем на
47 мм.

Для центральной части Зилаирского плато,
начиная с 1717 г., анатомические особенности
первого или второго, либо обоих типов одновре-
менно выявлены в годичных кольцах 53 кален-
дарных лет (см. табл. 1, рис. 3б). В этой части пла-
то, как и в южной, наиболее часто поздние весенние
заморозки были зафиксированы в годичных слоях
дуба во второй половине XIX в. (см. рис. 3б, 4). В ре-
конструкции, начиная с 1770 г., слой прироста
которого присутствует у 9 деревьев, максималь-
ная доля деревьев, имеющих анатомические осо-
бенности первого типа, зафиксирована в годич-
ных слоях 1773 г. (22.2%), второго – в слоях 1919 г.
(3.1%), третьего – в слоях 1773 и 1777 гг. (22.2%)
(см. рис. 3б).
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Для северной части Зилаирского плато, начи-
ная с 1696 г., анатомические особенности перво-
го, второго либо обоих типов одновременно вы-
явлены в годичных кольцах 33 календарных лет
(см. табл. 1, рис. 3в). В реконструкции, начиная с
1768 г., слой прироста которого присутствует у

10 деревьев, максимальная доля деревьев, имею-
щих анатомические особенности первого типа,
зафиксирована в слоях 1773 г. (9.1%), второго – в
слоях 1790 г. (4.8%), третьего – в слоях 1777 г.
(33.3%) (см. рис. 3в). В этой части плато во вторую
половину XVIII столетия выделяются слои при-

Рис. 3. Количество различных типов особенностей в анатомической структуре годичных слоев дуба при повреждении
листьев поздними весенними заморозками в южной (а), центральной (б) и северной (в) частях Зилаирского плато
(% от общего количества годичных слоев в образцах в данный год).
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роста 1773, 1777, 1778 и 1790 гг., в которых доля
особенностей строения древесины первого типа
составляет 5–9%; в XIX столетии наибольшая до-
ля слоев прироста с особенностями строения дре-
весины первого типа выявлена в 1850 (6.0%), 1852
(7.9%), 1882 (5.4%) и 1889 (5.2%) гг., а в XX столе-
тии – в 1929 г. (6.2%). Особенности строения дре-
весины этого типа в образцах деревьев дуба из се-
верной части плато зафиксированы в годичных
слоях, отстоящих от сердцевины деревьев не бо-
лее чем на 58 мм. Отметим, что в полученной для
северной части плато реконструкции календар-

ных лет повреждения листьев дуба поздними ве-
сенними заморозками сильный заморозок в кон-
це мая 1929 г. был зафиксирован на метеостанции
Кананикольское, когда температура воздуха 28 мая
опустилась до отметки –5.8°С, а 29 мая до –7.7°С.

Результаты идентификации свидетельствуют о
том, что повреждение листьев дуба заморозками
чаще происходит в южной части плато. Это связа-
но с тем, что в южнее расположенных районах ли-
стья у дуба распускаются на несколько дней рань-
ше и поэтому чаще попадают под заморозки [20].
В XX столетии наблюдается тенденция уменьше-

Рис. 3. Окончание
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ния количества календарных лет с анатомически-
ми признаками повреждения листьев дуба позд-
ними весенними заморозками в центральной и
северной частях Зилаирского плато (см. рис. 4). В
то же время в южной части плато повреждение
листьев заморозками во второй половине XX сто-
летия происходило значительно чаще (см. рис. 4),
что, вероятно, связано со значительным усыха-
нием дуба в южной части плато после сильных
повреждений дуба непарным шелкопрядом в 50-е
и 70-е гг. этого столетия [21, 22]. Усыхание дуба в
южной части плато привело весной к большему
прогреву изреженных древостоев и, как след-
ствие, к более раннему распусканию листьев по
сравнению с дубняками в центральной и север-
ной частях плато.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Для южной оконечности Южного Урала (Зи-

лаирское плато) на основе анатомических осо-
бенностей годичных колец дуба черешчатого
проведена ретроспективная идентификация ка-
лендарных лет с поздними весенними заморозка-
ми, повредившими листья дуба. В этой последо-
вательности календарных лет при продвижении
от ее начала к современному времени снижается
доля анатомических особенностей строения дре-
весины годичных слоев первого типа (наличие
участков деформированных клеток в ранней дре-
весине), что связано с увеличением теплоизоли-
рующего эффекта утолщающейся с возрастом ко-
ры, которая предохраняет клетки камбия от пря-
мого повреждения заморозком.

За последние 250 лет более частое поврежде-
ние листьев дуба заморозками происходило в юж-
ной части плато. Это связано с тем, что в южной
части плато листья у дуба распускаются на не-
сколько дней раньше и поэтому повреждаются
теми заморозками, которые произошли до рас-
пускания листьев в более северной части плато.

Работа выполнена при финансовой поддержке
РФФИ (проект № 98-04-49539).
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В северо-таежных лиственничниках Сибири на многолетней мерзлоте широко распространено яв-
ление суховершинности. Для выявления факторов, вызывающих усыхание верхушек, нами было
проведено исследование строения водопроводящей системы в стволах суховершинных и здоровых
деревьев лиственницы Гмелина (Larix gmelinii (Rupr.) Rupr.). Анализ распределений ранних (водо-
проводящих) трахеид по радиальным размерам люменов на разной высоте в стволах показал, что у
всех исследованных деревьев – здоровых и суховершинных – радиальный размер люменов боль-
шинства трахеид уменьшается с высотой в стволе; у суховершинных деревьев этот показатель досто-
верно меньше, чем у здоровых, на всех уровнях высоты. Полученные результаты подтверждают сле-
дующую гипотезу: деревья многолетнемерзлой зоны могут испытывать водный дефицит, являю-
щийся причиной усыхания верхушек у более чувствительных к нему деревьев. Высокая
неоднородность гидротермических почвенных условий рассматривается как основной фактор, обу-
словивший дифференциацию деревьев по «чувствительности» к водному дефициту.

Ключевые слова: суховершинность, радиальные размеры люмена, водный дефицит, многолетняя
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На фоне текущего потепления климата, про-
воцирующего увеличение частоты экстремаль-
ных природных явлений, полное или частичное
усыхание и гибель деревьев в хвойных древостоях
получили повсеместное распространение [1–3
и др.]. Причину этого исследователи видят в ча-
стых засухах, при которых у деревьев происходит
нарушение водного баланса, что может привести
к обезвоживанию органов и тканей выше крити-
ческих [4].

В северо-таежных древостоях из лиственницы
Гмелина (Larix gmelinii (Rupr.) Rupr.), типичных
для севера Средней Сибири, суховершинность –
довольно распространенное, но слабо изученное
явление. Вопросы о том, каковы причины усыха-
ния верхушек у деревьев на многолетней мерзло-
те, во всех ли случаях усыхание является пред-
вестником гибели всего дерева и многие другие,
до настоящего времени не получили ответа. Меж-
ду тем упомянутые древостои имеют запасы дре-
весины от 15–40 до 80–120 м3/га [5] и играют су-
щественную роль в поддержании баланса углеро-
да на планете [6].

Результаты работ [2–4, 7] свидетельствуют о
том, что суховершинность в этих лиственнични-
ках можно связать с водным дефицитом. Количе-
ство доступной для растений влаги в сезонно-та-
лом слое зависит от многих факторов, в том числе
и от состояния древостоя [8], и структуры живого
напочвенного покрова [9]. При текущем потепле-
нии в высоких широтах деградация многолетней
мерзлоты сопровождается специфическими из-
менениями гидротермических свойств почв. С
увеличением мощности сезонно-талого слоя ко-
личество доступной для деревьев почвенной вла-
ги в хорошо дренированных местообитаниях
уменьшается [10]. На выровненных участках де-
ревья испытывают гипоксию из-за образования
карстовых озер и переувлажнения деятельного
слоя [11–13]. В том и другом случае ингибируется
рост и уменьшается продуктивность древостоев.
Негативное влияние на рост может оказывать быст-
рая гибель тонких корней лиственницы, высоко
чувствительных даже к кратковременным засухам
[14], что существенно снижает способность дерева
поглощать воду из почвы. Таким образом, измене-
ния гидротермических свойств многолетнемерзлых

УДК 630*561.24:674.032:551.345
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почв при текущем потеплении вполне могут при-
водить к появлению и обострению уже имеюще-
гося водного дефицита. Результаты дендроклима-
тических исследований динамики содержания
стабильных изотопов углерода в годичных коль-
цах лиственницы Гмелина из криолитозоны по-
казали, что деревья в последние десятилетия дей-
ствительно испытывают все возрастающий дефи-
цит доступной влаги [15].

В предыдущих работах в качестве косвенного
показателя того, что лиственница Гмелина в севе-
ро-таежных древостоях в течение сезона роста ис-
пытывает водный дефицит, нами использовались
данные радиального прироста [16] и средние кси-
лотомические характеристики годичных колец
(радиальный размер люмена и толщина клеточ-
ной стенки трахеид) [17]. Цель настоящего иссле-
дования — подтвердить тот факт, что суховер-
шинность в этих древостоях является проявлени-
ем водного дефицита. В задачи работы входило
проведение сравнительного анализа распределе-
ний трахеид по радиальным размерам люменов
на разной высоте стволов в направлении от комля
к верхушке, что косвенно характеризует гидрав-
лическую архитектуру любого дерева [18].

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Исследования проводили вблизи пос. Тура, на

базе Эвенкийского опорного экспедиционного
пункта Института леса СО РАН (64°19′23″ с.ш.,
100°13′28″ в.д.). Климат района резко континен-
тальный. По данным метеостанции “Тура” за 1934–
2009 гг., средняя температура января –36.0°С, июля
+16.5°С, среднегодовая температура –9.0°С,
среднегодовое количество осадков 366 мм. Веге-
тационный сезон длится 70–80 дней. Период без
заморозков на почве составляет всего 53–56 дней,
или около 70% от длительности вегетационного
сезона. Снежный покров мощностью до 40–50 см
сохраняется в среднем 207 дней [5].

Данная работа, являющаяся продолжением
наших ранее проведенных исследований [16, 17,
19], выполнена на той же пробной площади (ПП),
заложенной в лиственничном древостое багуль-
никово-бруснично-голубичном лишайниково-
зеленомошном. Древостой сформировался после
сильного низового пожара 1899 г. (датировка по-
жара А.А. Кнорре [20]) на мерзлотных почвах
склона северной экспозиции с уклоном 7°–8°.
Около 60% деревьев были суховершинными. При-
знаки присутствия деревоповреждающих насеко-
мых при экспертных обследованиях не были обна-
ружены. Густота древостоя составляла 4075 дер/га,
полнота 0.43, запас 41.7 м3/га, бонитет Vб. На ко-
нец июля 2009 г. деревья с сухими верхушками
были заметно мельче соседних здоровых одно-
возрастных деревьев. Средние значения диаметра
на высоте груди у первых были на 27% меньше

(47.4 и 65.2 мм соответственно), высоты – на 26%
меньше (7.36 и 8.29 м), протяженности кроны –
на 14.6% меньше (3.79 и 4.44 м). Более полная ха-
рактеристика древостоя была дана в работе [19].

Почвы – криогидроморфные криоземы гомо-
генные [21] – имеют среднесуглинистый грануло-
метрический состав (доля физической глины
41%). Характерны повышенная влажность и над-
мерзлотный сток воды. Толщина мохово-лишай-
никового покрова 7–15 см, мощность органиче-
ского горизонта 11–25 см [19]; глубина корнеоби-
таемого слоя не превышает 25 см [22]. В течение
всего вегетационного периода почва имеет до-
вольно низкую температуру. На конец июля поч-
ва на глубине 10 см прогревается всего до 6.5°С
при объемной влажности 40% [16]. Для ПП харак-
терна высокая пространственная мозаичность
мохово-лишайникового покрова, а вместе с ней
высокая пространственная мозаичность гидро-
термических свойств многолетнемерзлых почв
[9] и высокая пространственная неоднородность
глубины оттаивания (рис. 1), которая по многолет-
ним наблюдениям в среднем составляет 42 ± 10 см в
буграх мерзлотного пучения и 6 ± 6 см в западинах.

Для ксилотомических исследований были ото-
браны спилы с пяти суховершинных и пяти здо-
ровых деревьев из тех, что участвовали в дендро-
экологическом анализе, проведенном ранее [16, 17,
19]. У одних деревьев спилы были взяты в 2009 г., у
других – в 2013 г. Спилы брали на 1/4, 1/2, 3/4 вы-
соты в стволе и у верхушки, на 20–30 см ниже
апекса, а у суховершинных деревьев, кроме того,
на 1–3 см ниже границы между живой частью,
внешне не имевшей визуально диагностируемых
признаков отмирания, и отмершей (в связи с пре-
кращением камбиальной активности) частью, где
эти признаки были четко выраженными. Со спи-
лов на санном микротоме были изготовлены по-
перечные срезы толщиной 15–20 мкм, а из них вре-
менные микропрепараты. Для их окрашивания ис-
пользовали сафранин [23]. Препараты включали
примерно 20 последних годичных колец.

Из ксилотомических элементов был выбран
люмен трахеид, размер которого определяет эф-
фективность восходящего сокодвижения в ство-
лах деревьев. Измерения радиальных размеров
люменов проводились по 2–5 рядам трахеид в де-
сяти годичных кольцах, сформировавшихся в пе-
риод 2000–2009 г., на установке компьютерного
анализа изображений Axio Imager MAT, Version
04.14.2005 (Karl Zeis Light AGMicroscopy). Выбор
нижней границы временного периода обусловлен
следующим. Проведенное ранее качественно-
ксилотомическое исследование [17] показало, что
со второй половины ХХ в. в годичных кольцах на
верхних уровнях высоты стволов суховершинных
деревьев на исследуемой пробной площади по-
явились модификации анатомического строения,
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наиболее четко выраженные у верхушки. Нару-
шилась рядность трахеид в годичных кольцах,
поздние трахеиды сформировались со сравни-
тельно тонкими стенками, так что в последних
кольцах вблизи коры позднюю зону, как и сами
годичные кольца, было трудно, а иногда и невоз-
можно различить (пример на рис. 2б, в). Моди-
фикации появились у деревьев не в один и тот же
год, но с 2000 г. они уже имели четко выраженный
характер у всех исследованных суховершинных
деревьев.

Для построения “высотных” рядов распределе-
ний данные измерений радиальных размеров лю-
менов трахеид, сформированных в 2000–2009 гг. на
каждом уровне высоты в стволе каждого дерева,
не усредняли — их число было взято за 100%. В
этом пуле данных группировку радиальных раз-
меров люменов проводили по ступеням с шагом в
5 мкм (D = 0–5, 5–10,…, 45–50 мкм). Было опре-
делено число люменов в каждой ступени и вычис-
лены их процентные доли (N, %), а по ним по-
строены эмпирические распределения трахеид по
радиальным размерам люменов на каждом из че-
тырех уровней высоты в стволе.

При построении распределений для здоровых
и суховершинных деревьев было измерено от 170
до 380 клеток на 1/4 высоты в стволе, от 160 до
280 клеток – на 1/2 высоты, от 135 до 325 клеток –
на 3/4 высоты и от 55 до 425 клеток – у верхушки.
Высотный ряд для каждого дерева составлялся из
4 распределений, располагавшихся последова-
тельно снизу вверх (термин “высотный ряд рас-
пределений” введен для краткости изложения по
аналогии с соответствующим термином в лесной
таксации [24]). Сравнительный анализ высотных
рядов проводился по характеристикам максиму-
мов (или вершин) распределений, составляющих
эти ряды, – Nmax и Dmax, где Nmax – максимальная
частота встречаемости трахеид с радиальными
размерами люменов Dmax в древесине, сформиро-
ванной в 2000–2009 гг. Анализировали измене-
ние Nmax и Dmax с высотой в стволе каждого дерева,
взятого для исследования.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
Эмпирические высотные ряды распределений

трахеид по радиальным размерам люменов, по-
строенные для здоровых и суховершинных дере-

Рис. 1. Картосхема глубин оттаивания на участке пробной площади размером 10 × 10 м на конец июля 2004 г.
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вьев лиственницы, имеют определенное сходство
и различия. Высотные ряды распределений, по-
строенные для здоровых деревьев, схожи между
собой. На рис. 3а приведен типичный высотный
ряд для здорового дерева. Распределения на всех
уровнях высоты в стволе имеют два максимума
(две вершины): правый и левый. Положение ле-
вого максимума не меняется с высотой в стволе и
соответствует очень малым размерам люменов из
диапазона 0–5 мкм; положение правого максиму-
ма, соответствующее более крупным люменам,
сдвигается по оси абсцисс в сторону меньших
размеров люменов при увеличении высоты в

стволе. Высотные ряды распределений для сухо-
вершинных деревьев менее сходны между собой и
по схожести условно разделены на две группы. К
1-й группе отнесли ряды, распределения в кото-
рых на всех уровнях высоты в стволах имеют два
максимума. Положение максимумов на оси абс-
цисс в связи с высотой в стволе изменяется ана-
логично здоровым деревьям (см. рис. 3б). Ряды
распределений во 2-й группе отличаются тем, что
распределения под усохшей верхушкой имеют
один максимум, тогда как на 1/4, 1/2 и 3/4 высоты
в стволе – два (см. рис. 3в). Соответственно сухо-

Рис. 2. Ксилотомическое строение у верхушки ствола здорового (а) и суховершинных деревьев 1-й (б) и 2-й (в) групп
(поперечные срезы ×200; стрелками отмечена граница годичного кольца 2001 г.).

(а)

(б)

(в)
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вершинные деревья условно были разделены на
1-ю и 2-ю группы.

Эмпирические распределения с двумя макси-
мумами можно представить двумя перекрываю-
щимися распределениями. Визуально (судя по
графикам на рис. 3) они легко разделяются. Мы
предполагаем, что их можно рассматривать как
два отдельных распределения: левое характеризу-
ет степень участия трахеид с мелкими люменами
в формировании поздней зоны в годичных коль-

цах, а правое – степень участия трахеид со срав-
нительно крупными люменами в формировании
ранней зоны. Результаты ксилотомического ис-
следования (см. рис. 2) показали, что в годичных
кольцах здоровых и суховершинных деревьев 1-й
группы на всех уровнях высоты в стволах (пример
верхушки на рис. 2, фото а и б), а также у деревьев
2-й группы на 1/4, 1/2 и 3/4 высоты в стволе (фото
не приведено) четко выделяется граница между
ранней и поздней древесиной. По трахеидам ран-

Рис. 3. Эмпирические распределения трахеид по радиальным размерам люмена на 1/4, 1/2, 3/4 высоты в стволе и вбли-
зи верхушки у типичных представителей здоровых (а) и суховершинных деревьев 1-й (б) и 2-й (в) групп лиственницы
Гмелина на многолетнемерзлых почвах склона северной экспозиции. По оси абсцисс – радиальные размеры люменов
D (мкм) по ступеням с шагом в 5 мкм; по оси ординат — доля люменов N (%) в каждой ступени; Nmax (%) – максималь-
ная частота встречаемости трахеид с радиальными размерами люменов Dmax (мкм).
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ней зоны (ранним трахеидам) главным образом
осуществляется сокодвижение от корней к кроне, в
то время как участие трахеид поздней зоны (позд-
них трахеид) в водопроведении очень мало [25].

Ряды распределений трахеид по радиальным
размерам люменов у здоровых и суховершинных де-
ревьев 1-й группы. Распределения люменов позд-
них трахеид (левые распределения) имеют только
правое крыло (см. рис. 3а, б). С увеличением вы-
соты в стволе дерева значение максимума распре-
деления (Nmaxl, %) уменьшается, но положение
максимума на оси абсцисс (Dmaxl, мкм) остается в
диапазоне размеров люменов 0–5 мкм. Достовер-
ность того, что значения Nmaxl убывают в связи с
увеличением высоты в стволе, установлена при
сравнении средних по деревьям Nmaxl на 1/4 высо-
ты в стволе и у верхушки с использованием t-те-
ста при Р ≥ 0.95. По нашим данным, убывающий
тренд можно описать уравнениями: для здоровых
деревьев – Nmaxl = –10.2x + 34.0, для суховершин-
ных 1-й группы – Nmaxl = –6.5x + 30.2 (х – уровень
высоты в стволе).

Распределения люменов ранних трахеид (пра-
вые распределения, см. рис. 3а, б) относительно
симметричны, имеют вершину и оба крыла. С уве-
личением уровня высоты в стволе дерева значение
максимума правого распределения (Nmaxe, %) увели-
чивается, а соответствующий этому значению раз-
мер люменов (Dmaxe, мкм) уменьшается. Так, напри-
мер, у здорового дерева (см. рис. 3а) на 1/4 высоты
ствола Nmaxe = 15% и Dmaxe = 40–45 мкм, а у вер-
хушки Nmaxe = 21% и Dmaxe = 30–35 мкм. У суховер-
шинного дерева на 1/4 высоты ствола Nmaxe = 16%
и Dmaxe = 25–30 мкм, а у верхушки Nmaxe = 25% и
Dmaxe = 15–20 мкм. Достоверность возрастающего

тренда Nmaxe и убывающего тренда Dmaxe при уве-
личении высоты в стволе установлена t-тестом при
Р ≥ 0.95. Тренды можно описать линейными уравне-
ниями: для здоровых деревьев – Nmaxe = 11.5x + 11.9,
Dmaxe = –12.7х + 39.2; для суховершинных 1-й груп-
пы – Nmaxe = 7.1x + 14.8, Dmaxe = –8.9x + 31.9, где х –
уровень высоты в стволе.

Линейные аппроксимации характеристик
правых распределений Nmaxe и Dmaxe по здоровым
и суховершинным деревьям 1-й группы представ-
лены на рис. 4. Четко видно, что на всех уровнях
высоты в стволе средние значения Dmaxe у сухо-
вершинных деревьев меньше, чем у здоровых
(кривые 4 и 3 соответственно), в то же время сред-
ние Nmaxe у тех и других не различаются (кривые 2
и 1). Достоверность различий средних установле-
на t-тестом при Р ≥ 0.95.

Ряды распределений трахеид по радиальным
размерам люменов у суховершинных деревьев 2-й
группы. Распределения с двумя максимумами на
1/4, 1/2 и 3/4 высоты в стволе мы рассматриваем
аналогично предыдущим случаям как два пере-
крывающихся распределения: поздних трахеид с
мелкими люменами и ранних трахеид со сравни-
тельно крупными люменами (см. рис. 3в). Тен-
денции изменения характеристик максимумов
распределений поздних (Nmaxl, Dmaxl) и ранних
(Nmaxe и Dmaxe) трахеид с высотой в стволе схожи с
таковыми для здоровых и суховершинных дере-
вьев 1-й группы. С увеличением высоты в стволе
Nmaxl убывает (значения Dmaxl остаются в диапазо-
не 0‒5 мкм), Nmaxe возрастает и Dmaxe убывает. Ха-
рактеристики максимумов распределений на
всех уровнях высоты в стволе, за исключением
верхушки у деревьев 2-й группы, входят в диапа-

Рис. 4. Характеристики максимумов Nmax (1, 2) и Dmax (3, 4) в высотных рядах распределений ранних трахеид по ради-
альным размерам люменов: линейные аппроксимации 1, 4 – для здоровых деревьев, 2, 3 – для суховершинных дере-
вьев 1-й и 2-й групп, за исключением верхушки.
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зон соответствующих значений, полученных для
деревьев 1-й группы. Например, у дерева из 2-й
группы (см. рис. 3в) на 1/4 высоты ствола Nmaxe =
17% и Dmaxe = 25–30 мкм, а на 3/4 высоты – Nmaxe =
25% и Dmaxe = 20–25 мкм. У дерева из первой груп-
пы (см. рис. 3б) на 1/4 высоты ствола Nmaxe = 16%
и Dmaxe = 25–30 мкм, а на 3/4 высоты – Nmaxe = 24%
и Dmaxe = 20–25 мкм. Очевидно, что тренды сред-
них по деревьям значений Nmaxl, Nmaxe и Dmaxe,
установленные для суховершинных деревьев 1-й
группы и описанные линейными уравнениями,
справедливы и для деревьев 2-й группы, исклю-
чая верхушку (см. рис. 4, кривые 2 и 3).

Единственный максимум в распределениях
трахеид по размерам люменов вблизи верхушки у
деревьев 2-й группы (см. рис. 3в, верхний график)
может свидетельствовать о том, что трахеиды не
разделяются на ранние и поздние по размерам
люменов. Качественно-ксилотомические иссле-
дования подтвердили, что граница между ранней
и поздней зонами в годичных кольцах отсутствует
(пример на рис. 2в). Трахеиды у верхушки доволь-
но мелкие (рис. 3в, верхний график), с люменами
менее 25 мкм (тогда как на 3/4 высоты в стволе у
этих же деревьев трахеиды с размерами люменов
25–35 мкм составляют около 16%). С учетом того,
что они участвовали в процессе водопроведения
(образцы были взяты с живой части), характери-
стики максимума их распределений Nmaxe и Dmaxе
сравнивали с таковыми, полученными из распре-
делений ранних (водопроводящих) трахеид. По
нашим данным, у деревьев 2-й группы в распре-
делениях вблизи сухой верхушки Dmaxe значитель-
но меньше, а Nmaxe больше по сравнению с тако-
выми на более низких уровнях высоты (различие
более чем в 2 раза). Так, у дерева вблизи верху-
шек Nmaxe = 45% и Dmaxе = 5–10 мкм, в то время
как на 3/4 высоты в стволе Nmaxe = 23% и Dmaxе =
= 20–25 мкм.

Таким образом, характеристики максимумов
распределений трахеид у верхушки деревьев 2-й
группы не “вписываются” в линейную связь,
установленную для них по распределениям на
1/4, 1/2 и 3/4 высоты в стволе (см. рис. 4), однако
находятся в согласии с утверждением, сформули-
рованным выше для здоровых и суховершинных
деревьев 1-й группы: радиальные размеры люме-
нов трахеид уменьшаются с увеличением высоты
в стволе. Следует заметить, что тенденция к
уменьшению размеров люменов трахеид в на-
правлении от комля к верхушке, выявленная
K. Саньо в 1872 г. ([26], цит. по [27]), подтвержде-
на на множестве представителей хвойных и лист-
венных видов (обзор приведен в [27]). Характери-
стики максимума распределений под усохшими
верхушками у деревьев 1-й и 2-й групп также су-
щественно различаются: у деревьев 1-й группы

Nmaxe = 19–25% и Dmaxе = 15–20 мкм, а у 2-й –
Nmaxe= 45–53% и Dmaxе = 5–10 мкм. Очевидно, что
эффективность водопроведения трахеид со сравни-
тельно мелкими люменами у деревьев 2-й группы
должна быть существенно меньше, чем у деревьев
1-й группы. Действительно, проводимость трахе-
иды, по закону Пуазейля, пропорциональна чет-
вертой степени радиального размера люмена [25].
Тем не менее усыхание верхушек произошло и у
тех, и у других, очевидно, из-за недостаточного
количества воды, транспортируемой к верхуш-
кам. В то же время определенная часть деревьев в
древостое (именуемых в тексте “здоровыми”) ис-
пытывает водный дефицит не так остро. Эти де-
ревья с живыми верхушками имеют сравнительно
крупные трахеиды, более эффективные для
транспортировки воды.

Различие микроусловий произрастания инди-
видуальных деревьев рассматривается нами (со-
гласно с результатами работ [10, 13, 28]) как ос-
новной фактор, обусловивший дифференциацию
деревьев по реакции на водный дефицит. Дей-
ствительно, пробная площадь характеризуется
высокой пространственной мозаичностью глуби-
ны оттаивания (см. рис. 1) и соответственно высо-
кой пространственной неоднородностью гидротер-
мических свойств деятельного слоя почвы. Из ис-
следованных деревьев суховершинные 2-й группы
оказались наиболее чувствительными. Дефицит
доступной почвенной влаги обусловил формиро-
вание мелких трахеид, малоэффективных для во-
допроведения (низкий тургор [29, 30]), имеющих
относительно тонкие клеточные стенки (суб-
стратное голодание [31]). Дендроклиматический
анализ, проведенный нами ранее [16, 19] с ис-
пользованием скользящих корреляционных кли-
матических функций отклика радиального приро-
ста, выявил, что острый водный дефицит деревья
лиственницы на склоне северной экспозиции, ве-
роятнее всего, испытывают в период с конца мая
до двадцатых чисел июня.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Исследование высотных рядов распределений
ранних (водопроводящих) трахеид по радиаль-
ным размерам люменов, которые были сформи-
рованы в стволах деревьев лиственницы Гмелина
в 2000–2009 гг., показало следующее: у всех ис-
следованных деревьев — здоровых и суховершин-
ных 1-й и 2-й групп – радиальный размер люме-
нов трахеид, составляющих большинство, умень-
шается с увеличением высоты в стволе; у
суховершинных деревьев 1-й и 2-й групп радиаль-
ный размер люменов трахеид, составляющих боль-
шинство, достоверно меньше, чем у здоровых дере-
вьев, на всех исследованных уровнях высоты в ство-
ле (на 1/4, 1/2 и 3/4 высоты и у верхушки).
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Результаты исследования находятся в согла-
сии с гипотезой, высказанной ранее: деревья в
лиственничном древостое на многолетнемерзлых
почвах испытывают водный дефицит в разной
степени. У более «чувствительных» к этому фак-
тору деревьев произошло усыхание верхушек.
Среди суховершинных деревьев выделяются эк-
земпляры, у которых древесина ствола вблизи
верхушки, судя по распределению трахеид по раз-
мерам люменов и особенностям ксилотомиче-
ской структуры годичных колец, неэффективно
выполняет водопроводящую функцию. Высокая
неоднородность гидротермических почвенных
условий произрастания деревьев рассматривается
как основной фактор, обусловивший дифференци-
ацию деревьев по реакции на водный дефицит.

Авторы заявляют об отсутствии конфликта
интересов.
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Изменения климата влекут за собой смещение ареалов древесных растений биома бореальных ле-
сов как по широтному, так и по высотному градиентам. На основе методов дендрохронологии и
ГИС-технологий нами выполнен анализ смещения верхней границы произрастания древесной и
кустарниковой растительности в горах Восточного Саяна. На фоне потепления климата наиболь-
шие продвижение по градиенту высоты и увеличение проективного покрытия наблюдаются у ку-
старников (Betula spp., Salix spp.), за ними следуют лиственница (Larix sibirica Ledeb.), кедр (Pinus si-
birica Du Tour) и пихта (Abies sibirica Ledeb.). Рост численности возобновления кедра в экотоне гор-
ной лесотундры связан с возрастанием температуры мая–августа (r = 0.97). В зонах достаточного
увлажнения (высокогорья) потепление стимулирует возрастание радиального прироста и способ-
ствует миграции древесных растений в горную лесотундру.

Ключевые слова: подрост в горной лесотундре, верхняя граница леса, Pinus sibirica, радиальный при-
рост, изменения климата, потепление и рост деревьев, Восточный Саян
DOI: 10.31857/S0367059721050127

Наблюдаемые климатические изменения ока-
зывают влияние на лесные экосистемы по всей
зоне бореальных лесов, вызывая изменения в фи-
тоценозах и перераспределение видов древесных
растений [1]. Наиболее яркие проявления влия-
ния меняющегося климата на древесные растения
происходят в пределах экотонов (переходных зон
между экологическими сообществами), включая
экотон горной лесотундры. Исследования на юж-
ных и северных границах хвойных свидетельствуют
о климатически индуцированной экспансии дре-
весной растительности в зону северной лесотунд-
ры и тундры [2, 3], смещении ареалов темнохвой-
ных на север [4] и отступлении на южных грани-
цах ареалов [5].

В экотонах горной лесотундры продвижение
верхней границы древесной растительности в зо-
ну горной тундры, стимулированное потеплени-
ем, зафиксировано в горах Северной Америки и
Евразии [6, 7]. На территории России исследова-
ния динамики высотных границ произрастания
древесной растительности выполнены в горах

Урала [8], Алтая [9], Западного Саяна, Кузнецко-
го Алатау [10], плато Путорана и Анабарского
плато [2, 11, 12].

На территории Южной Сибири экотон горной
лесотундры представляет особый интерес в кон-
тексте воздействия климатических изменений на
древесные растения, поскольку он имеет неболь-
шую протяженность по высотному градиенту,
растительность экотона подвергается крайне
низкой антропогенной нагрузке и является чув-
ствительным индикатором изменений окружаю-
щей среды.

Проверяемая нами гипотеза: потепление кли-
мата стимулирует продвижение границы древо-
стоев и древесной растительности по градиенту
высоты в горах Восточного Саяна, способствует
возрастанию численности подроста древесных
растений в экотоне горной лесотундры и увели-
чению радиального прироста деревьев Pinus si-
birica.

УДК 630.181.22.+630.181.65
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Характеристика района исследований

Исследования проводили в экотоне горной ле-
сотундры Восточного Саяна. Протяженность
горной системы ~1000 км с максимальной высо-
той до 3491 м над ур. м. (гора Мунку-Сардык).
Для горно-таежного пояса характерны темно-
хвойные (елово-пихтовые, пихтово-кедровые) и
лиственничные леса. Почвы преимущественно
хорошо дренированные щебнистые подбурые.
Выше 1500–2000 м расположена кустарниковая и
мохово-лишайниковая каменистая горная тундра
с многочисленными каменистыми осыпями и ку-
румами [13]. Климат Восточного Саяна резко
континентальный. В районе исследования сред-
ние температуры января –25°С и июля +15°С.
Сумма годовых осадков в среднем составляет
около 1000 мм, большая часть которых (450 мм)
выпадает летом (по данным ERA5-Land, период
1981–2019 гг. [14]).

Полевые исследования

Полевые работы проводили на северном мак-
росклоне Восточного Саяна (массив Идарское
Белогорье, 54°49.5″ с.ш., 95°34.0″ в.д.; рис. 1). Ос-
новным объектом исследования были деревья Pi-
nus sibirica Du Tour, произрастающие в экотоне
горной лесотундры. Работы производили по трем
градиентным трансектам (№ 1 – 1472–1530, № 2 –
1514–1605 и № 3 – 1547–1631 м над ур. м.), зало-
женным на западном и юго-западном склонах
крутизной 9°–28° (см. рис. 1, вставка). Ширина
трансект составляла 30 м, протяженность – 315,
225 и 564 м соответственно. Трансекты прокла-
дывали от границы сомкнутых древостоев
(сомкнутость >0.3) до высотного предела произ-
растания древесной растительности. Вдоль тран-
секты с интервалом 10–15 м по высоте закладыва-
ли временные пробные площади (ПП, n = 21) для
учета численности подроста. Для центральной
точки ПП определяли координаты и высоту над
уровнем моря, крутизну и экспозицию склона,
тип почвы; выполнялось краткое геоботаниче-
ское описание. Подрост учитывали на площад-
ках, закладываемых вблизи каждой ПП (n = 63);
размер площадок составлял в зависимости от гу-
стоты подроста 1 × 1, 2 × 2 или 3 × 3 м. На каждой
учетной площадке определяли численность и
жизненное состояние подроста, его видовую и
возрастную структуру. Отбор образцов древесины
(кернов) выполняли в пределах всей протяжен-
ности трансекты маршрутным методом. Керны
отбирали вблизи корневой шейки с помощью
возрастного бурава Пресслера. У каждого дерева
измеряли высоту и диаметр на высоте груди, фик-
сировали координаты и высоту произрастания
над уровнем моря.

Дендрохронологический анализ

В анализе использованы керны с 323 модель-
ных деревьев Pinus sibirica. Каждый керн был под-
клеен на деревянную подложку, подрезан скаль-
пелем и обработан контрастирующим порошком.
Измерения проводили на платформе LINTAB-6
(“Frank Rinn-Rinntech”, Германия) с помощью
программного пакета TSAP-Win [15] с точностью
0.01 мм. Для каждого дерева определяли возраст
на основе подсчета годичных колец. Возраст де-
ревьев уточняли с помощью перекрестной дати-
ровки, качество которой оценивали в программе
COFECHA [16]: средний коэффициент корреля-
ции с мастер-серией для деревьев старше 40 лет
составил 0.5, для деревьев возрастом от 20 до
40 лет – 0.56. Для корректировки возраста дере-
вьев в случае, когда керн не проходил через центр
ствола, недостающее количество колец рассчи-
тывали при помощи палетки с трафаретом
окружностей.

Связь количества появившихся деревьев в
экотоне горной лесотундры с температурой веге-
тационного периода исследовали для пятилетних
периодов (рис. 2а) с помощью корреляционного
анализа. Так как анализируемые ряды данных для
пятилетних периодов обладают небольшой протя-
женностью (от 8 до 16 значений), а их распределе-
ние отличается от нормального, для анализа приме-
няли коэффициент ранговой корреляции Спирме-
на. Для построения хронологий были отобраны две
выборки деревьев: старше 40 лет (n = 79, средний
возраст 59 ± 2 лет) и от 20 до 40 лет (n = 65, средний
возраст 29 ± 2 лет). Для обеих выборок построены
усредненные (в мм) и остаточные (выраженные
безразмерным индексом) хронологии. Индекси-
рование индивидуальных хронологий проводили
в программе ARSTAN [17] относительно теорети-
ческих кривых, описывающих возрастные трен-
ды отдельных деревьев. Расчет аппроксимирую-
щей кривой осуществляли с использованием от-
рицательной экспоненциальной функции или
линейной регрессии с отрицательным накло-
ном. Получены следующие характеристики
остаточных хронологий: для деревьев возрастом
от 40 лет – выраженный популяционный сигнал
(EPS) > 0.9, стандартное отклонение 0.2, коэф-
фициент чувствительности 0.22; для деревьев
возрастом 20–40 лет – EPS > 0.9, стандартное от-
клонение 0.18, коэффициент чувствительности 0.18.

Показатели радиального прироста и ряды ме-
теоданных сравнивали с помощью корреляционно-
го анализа (коэффициент корреляции Пирсона).
Для анализа использованы модельные данные по
температуре и сумме осадков, полученные из про-
екта ERA5-Land [https://cds.climate.copernicus.eu/] с
пространственным разрешением 0.1° × 0.1° за
1981–2020 гг. Для исследования более длительно-
го временного периода (начиная с 1930 г.) ис-
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пользовали среднемесячные температуры и осад-
ки из банка данных CRU TS 4.03 [https://crudata.
uea.ac.uk/cru/data/hrg/cru_ts_4.03/] с простран-
ственным разрешением 0.5° × 0.5° [18]. Необхо-
димость использования модельных данных обу-
словлена отсутствием метеостанций в исследуе-
мом горном районе.

Данные дистанционного зондирования

В работе использованы спектрорадиометриче-
ские данные дистанционного зондирования Зем-
ли среднего (пиксель 30 м; Landsat-4/TM,
29.08.1989 г. и Landsat-8/OLI, 25.06.2018 г.)
[https://earthexplorer.usgs.gov/] и сверхвысокого
(пиксель ~0.5 м; WorldView, GeoEye) [www.google.
com/maps; www.bing.com/maps] пространственных
разрешений, а также топокарты (М 1 : 100000).
Связь динамики древесной растительности с то-
пографией местности анализировали с примене-
нием цифровой модели рельефа SRTMGL1 (раз-
решение 30 м) [https://earthexplorer.usgs.gov/].
Данные о гарях получены из ресурса [https://
lpdaac.usgs.gov/products/mcd64a1v006/]. Площадь
анализируемой территории составила ~15 тыс. км2.

Предварительная обработка снимков включа-
ла атмосферную коррекцию и топографическую

нормализацию методом С-коррекции [19]. Из
снимков исключали гари, облака и тени от них, а
также территории ниже 900 м над ур. м. Дешиф-
рирование снимков производилось методом ав-
тономной классификации ISODATA [20] (порог
сходимости 0.99, количество итераций 500). В об-
щей сложности было выделено 100 классов под-
стилающей поверхности для каждого снимка
Landsat. Затем на основе полевых материалов,
снимков сверхвысокого разрешения, топокарт и
экспертного анализа указанные классы были
объединены в четыре обобщенных класса:
1) темнохвойные и 2) лиственничные древостои
(сомкнутость >0.3), 3) кустарниковая раститель-
ность и 4) фоновые территории.

Результаты дешифрирования верифицирова-
ли методом каппа (κ)-статистики [21]. Точность
каждой картосхемы оценивали по тестовому на-
бору точек (n = 400), отобранных на основе поле-
вых данных и снимков сверхвысокого разрешения
и топокарт. Полученные значения каппа-коэффи-
циентов (κ = 0.7–0.8) соответствуют хорошему
уровню достоверности [21]. Далее картосхемы рас-
тительности, соответствующие анализируемым
временам съемки (1989 и 2018 гг.), были наложе-
ны на ГИС-модель рельефа и определены значе-
ния высоты над уровнем моря для каждой ячейки

Рис. 1. Карта района исследований и схема закладки трансект. 1–3 –расположение трансект. Вставка: 1 – пробные
площади, 2 – пробные площадки для учета подроста, 3 – граница трансекты.
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картосхем. На основе полученных данных по-
строены гистограммы высотных распределений
древостоев и кустарников. Статистики распреде-
лений были применены для оценки величин про-
движения древостоев и кустарников по градиенту
высоты. Поскольку распределения отличаются от
нормального, вместо средних значений исполь-
зовали медианные [22]. Таким образом, смеще-
ние медианы распределения классов раститель-
ности по высоте отображает усредненное значе-
ние продвижения верхней границы древостоев и
кустарников по градиенту высоты.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Темпы потепления в районе исследований

Начиная с 1970-х годов в районе исследований
наблюдаются возрастающие тренды зимних, лет-
них и среднегодовых температур. Так, среднего-
довые температуры в период 2010–2018 гг. соста-
вили –3.2 ± 0.4°С (по сравнению с –4.6 ± 0.3°С в
1970–1979 гг.). Средние температуры теплого пе-
риода (май–август) возросли с 10.6 ± 0.1°С в
1970–1979 гг. до 11.8 ± 0.2°С в 2010–2018 гг. Сред-
ние температуры холодного периода (ноябрь–
март) за аналогичные временные интервалы воз-
росли с –19.7 ± 0.6°С в 1970–1979 гг. до –18.1 ±
± 0.8°С в 2010–2018 гг. (по данным CRU TS 4.03).

Продвижение верхней границы 
древесной растительности

Появление деревьев в зоне горной лесотундры
коррелирует с чередованием теплых и холодных
вегетационных периодов (май–август), суще-
ственно возрастая в период наблюдаемого в кон-
це ХХ в. потепления (см. рис. 2а). Коэффициент
корреляции Спирмена между среднепятилетней
температурой мая–августа и количеством дере-
вьев в пятилетних возрастных группах равен 0.7
(период 1930–2009 гг.; p < 0.005) с возрастанием
до 0.97 с начала потепления (1970–2009 гг.;
p < 0.0005). Со среднепятилетней температурой
февраля–марта также наблюдается значимая
корреляция (r = 0.78; p < 0.0005; период 1930–
2009 гг.), но в период потепления корреляция ни-
же, чем с температурой вегетационного периода
(r = 0.8; p < 0.05; период 1970–2009 гг.).

Количество подроста кедра (n/га) коррелирует
с погодичной средней температурой мая–августа
(r = 0.58; p < 0.05; период 2005–2016 гг.; рис. 2б).
При этом статистически значимых связей между
численностью подроста и деревьев с количеством
осадков не выявлено.

Достоверно значимые изменения сомкнутых
древостоев по данным дистанционного зондиро-
вания, связанные с продвижением верхней гра-
ницы леса, наблюдаются на высотах более 900 м
(рис. 3). Площадь сомкнутых древостоев в 1989 и
2018 гг. составила 448 и 505 тыс. га соответствен-
но, а общее увеличение площади сомкнутых дре-
востоев 57 тыс. га (+12.7%).

Рис. 2. Сравнительная динамика (а) среднепятилетних величин числа деревьев (1) и температуры воздуха (май–август,
2) и сравнительная динамика погодичной численности (б) подроста кедра (1) и температуры воздуха (май–август, 2).
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Для темнохвойных и лиственничных древо-
стоев продвижение по высоте составило 18 ± 0.5 м
для периода с 1989 г. по 2018 г. (0.6 ± 0.05 м/год) и
16 ± 0.5 м (0.6 ± 0.05 м/год) соответственно, для ку-
старников – 15 ± 0.5м (0.5 ± 0.05 м/год). Возраста-
ние площади темнохвойных лесов наблюдалось
преимущественно на склонах южной экспозиции.

Реакция радиального прироста 
на климатические изменения

Тренд на возрастание радиального прироста
(РП), синхронный для разных возрастных групп де-

ревьев, наблюдается с 1980-х до начала 2010-х годов
(r2 = 0.59–0.68) (рис. 4а). Временные ряды абсо-
лютных значений РП разных возрастных групп
деревьев значимо коррелируют с температурой
воздуха мая–августа в период с 1980 г. по 2016 г.
(для группы деревьев старше 40 лет ‒ r = 0.65,
p < 0.00005; для группы деревьев 20–40 лет ‒
r = 0.63, p < 0.0001; рис. 4б).

Сравнение индексов остаточных хронологий
РП с климатическими параметрами (температура
и сумма осадков, период 1981–2016 гг.; рис. 5) по-
казало, что РП деревьев возрастной группы от 40
лет сильнее коррелирует с температурами мая
(r = 0.54; p < 0.01). Значимыми также являются
корреляции со средней температурой мая–авгу-
ста (r = 0.49; p < 0.01).

Для деревьев возрастной группы 20–40 лет ко-
эффициент корреляции между индексами РП и
средней температурой мая–августа выше анало-
гичного показателя у деревьев старше 40 лет
(r = 0.65; p < 0.01), но при сравнении рядов сред-
немесячных температур и РП значимые коэффи-
циенты корреляции зафиксированы для мая,
июня и июля. Значима связь и с суммой осадков
июля (r = 0.44; p < 0.01).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Миграция верхней границы древесной расти-
тельности в горах Восточного Саяна зафиксиро-
вана по данным как полевых исследований, так
дистанционного зондирования (см. рис. 2, 3). Ра-
нее продвижение деревьев Pinus sibirica по гради-
енту высоты было установлено в горах Алтая [9] и
Кузнецкого Алатау [10].

Возрастание средней температуры воздуха в
течение вегетационного периода, а также в февра-
ле–марте стимулировало появление новых дере-

Рис. 3. Высотное распределение прироста площадей
темнохвойных (1), лиственничников (2) и кустарни-
ков (3) в период с 1989 г. по 2018 г.
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вьев в горной лесотундре. Этому способствовало,
вероятно, также и снижение уровня десикации
хвои, обусловленное улучшением температурно-
го режима в холодный период. С повышением
температуры вегетационного периода количество
появившихся в горной лесотундре древесных рас-
тений значительно увеличивается (см. рис. 2), что
указывает на стимулирующее влияние потепле-
ния на миграцию древесной растительности по
градиенту высоты. При этом наибольшее продви-
жение отмечено для лиственницы (см. рис. 3),
наиболее холодостойкого вида [23], вслед за кото-
рой следуют кедр и далее пихта. Связь количества
и выживаемости проростков лиственницы с тем-
пературой воздуха была выявлена также на верх-
ней границе древесной растительности на плато
Путорана [12]. На Анабарском плато установлено
[2], что повышение летней температуры на 1°С
влечет за собой продвижение подроста листвен-
ницы на 55 м вверх по градиенту высоты. Для
лиственницы, произрастающей в условиях Юж-
ной Сибири (хребет Сенгилен), продвижение
верхней границы составило 70 м на 1°С среднего-
довой температуры [24]. Согласно обобщающим
данным Дж. Грэйса [25], средняя величина сме-
щения верхней границы древесной растительно-
сти составляет 100 м на 1°С среднегодовой темпе-
ратуры.

Вместе с тем влияния суммы твердых осадков
на количество подроста не выявлено, что, воз-
можно, связано с достаточно высокими значени-
ями высоты снежного покрова в районе исследо-
ваний, снижающего воздействие дисекации на

проростки и подрост. Однако в исследованиях,
выполненных на плато Путорана [11] и Урале [8,
26], установлено возрастание количества древес-
ных растений в лесотундре с увеличением коли-
чества осадков в зимний период. Следует отме-
тить, что достаточное увлажнение является важ-
ным фактором распространения темнохвойных в
горную лесотундру. Район исследований отлича-
ется высоким уровнем осадков и атмосферного
увлажнения, к которым особо чувствительны
влаголюбивые Pinus sibirica и Abies sibirica. Потеп-
ление климата вызвало угнетение и усыхание
темнохвойных в отдельных южных частях их аре-
ала (преимущественно на высотах до 1000 м над
ур. м.), обусловленное аридизацией климата и пе-
риодическими засухами в сочетании с атаками
ксилофагов [27].

Анализ данных дистанционного зондирова-
ния свидетельствует о миграции не только дре-
весной, но и кустарниковой (Betula spp., Salix spp.)
растительности в зону тундры, опережающей ми-
грацию деревьев (см. рис. 3). Аналогичное явле-
ние описано в высоких широтах на полуострове
Ямал [28], где наблюдаются продвижение в тунд-
ру и увеличение проективного покрытия кустар-
никовой растительности (ольховник, Alnus spp.) с
формированием так называемой “кустарниковой
саванны”.

Наряду с продвижением верхней границы дре-
весно-кустарниковой растительности потепле-
ние в высокогорьях стимулирует возрастание ра-
диального прироста деревьев, наблюдаемое начи-
ная с 1980-х годов и коррелирующее с ростом

Рис. 5. Коэффициенты корреляций остаточных хронологий деревьев разных возрастных групп (1 – >40 лет, 2 – 20–
40 лет) с температурой (а; М-А – средняя погодичная температура мая–августа) и суммой осадков (б). Анализируемый
период 1981–2016 гг.

1

0.6

0.8

1.0

0.4

0.2

0.2

0.4

0.6

0.8

1.0

0

А
пр

ел
ь

(a)
К

оэ
ф

ф
иц

ие
нт

 к
ор

ре
ля

ци
и

2

p < 0.01

p < 0.01

p < 0.05

p < 0.05

М
ай

И
ю

нь

И
ю

ль

А
вг

ус
т

С
ен

тя
бр

ь

М
-А

0.6

0.8

1.0

0.4

0.2

0.2

0.4

0.6

0.8

1.0

0

А
пр

ел
ь

(б)

p < 0.01

p < 0.01

p < 0.05

p < 0.05

М
ай

И
ю

нь

И
ю

ль

А
вг

ус
т

С
ен

тя
бр

ь



378

ЭКОЛОГИЯ  № 5  2021

ПЕТРОВ и др.

температуры вегетационного периода (см. рис. 4).
Вместе с тем в реакции деревьев кедра разных
возрастных групп наблюдаются некоторые отли-
чия (см. рис. 5). Деревья старше 40 лет более чув-
ствительны к температурам мая, в то время как
деревья в возрастном интервале 20–40 лет чув-
ствительны к температурам первой половины ве-
гетационного периода, а также сумме осадков
июля. Вероятно, эти различия можно объяснить
меньшей глубиной корнеобитаемой зоны у моло-
дых деревьев, а также фактом их сравнительно
более высокого местопроизрастания над уровнем
моря в условиях менее развитого почвенного го-
ризонта с меньшей влагоемкостью.

Отметим, что общность полученных результа-
тов с аналогичными миграциями верхней грани-
цы Pinus sibirica, наблюдаемыми в горах Кузнец-
кого Алатау [10] и Алтая [9], свидетельствует о
масштабных изменениях в горных экосистемах
Южной Сибири под воздействием потепления
климата. Принимая во внимание данные об усы-
хании темнохвойных древостоев в низкогорьях
[27] и дальнейшее прогнозируемое возрастание
температуры [29], следует ожидать сокращения
ареалов темнохвойных видов в низкогорьях юга
Сибири с расширением ареалов в зонах высоко-
горий с достаточным увлажнением.

ВЫВОДЫ
1. В экотоне горной лесотундры Восточного

Саяна установлена климатически обусловленная
миграция высотной границы древесно-кустарни-
ковой растительности. Лидерами как в продвиже-
нии высотной границы, так и площади проектив-
ного покрытия являются кустарники (Betula spp.,
Salix spp.), за ними следуют Larix sibirica, Pinus si-
birica и Abies sibirica.

2. Наблюдаемое увеличение численности воз-
обновления Pinus sibirica в экотоне горной лесо-
тундры синхронизировано с возрастанием темпе-
ратуры вегетационного периода.

3. Радиальный прирост деревьев Pinus sibirica
возрастом более 40 лет лимитируется преимуще-
ственно температурой вегетационного периода, в
то время как РП деревьев возрастной группы от 20
до 40 лет как температурой, так и суммой осадков.

4. В зонах достаточного увлажнения (высоко-
горья) потепление стимулирует возрастание ра-
диального прироста и способствует миграции
древесных растений в горную лесотундру.

Исследование выполнено при поддержке проекта
РФФИ № 18-05-00432 и грантов РФФИ, Прави-
тельства Красноярского края и Красноярского
краевого фонда науки (проекты № 18-45-240003 и
20-44-240007).

Авторы заявляют об отсутствии конфликта
интересов.
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Северные и тундровые лесные экосистемы подвержены наиболее сильным воздействиям климата
вследствие их чувствительности к температурным изменениям. Важным вопросом является то, как
изменятся рост и продуктивность основных лесообразующих пород криолитозоны Сибири в связи с
текущими изменениями климата. В данной работе мы применили имитационную модель роста дре-
весных растений Ваганова-Шашкина (VS-модель) для того, чтобы, во-первых, оценить влияние кли-
матических факторов на рост деревьев лиственницы на северо-востоке Якутии (Larix cajanderi Mayr.)
и востоке Таймыра (Larix gmelinii Rupr. (Rupr.)) с суточным временным разрешением и, во-вторых,
определить степень, в которой взаимодействие климатических параметров (температура/осадки) и
физиологических процессов отражается в ширине и анатомической структуре годичных колец. Не-
смотря на расположение участков исследования в суровых условиях севера и на факт, что темпера-
тура является основным лимитирующим фактором, нам удалось выявить дни вегетационного пери-
ода, когда влажность почвы оказывала большее воздействие на рост деревьев, чем температура воз-
духа.

Ключевые слова: Larix gmelinii Rupr. (Rupr.), Larix cajanderi Mayr., температура воздуха, количество
осадков, анатомические параметры ксилемы, VS-модель
DOI: 10.31857/S0367059721050061

Наблюдаемые климатические изменения в зо-
нах Арктики и Субарктики происходят намного
быстрее по сравнению со средними показателями
в мире [1]. Повышение температуры воздуха и из-
менение режима осадков оказывают значитель-
ное влияние на лесные экосистемы [2, 3]. При
этом важно отметить, что для северных террито-
рий последствия климатических изменений не
всегда однозначны, что обусловлено сложным
взаимодействием компонентов лесных экоси-
стем и в большей степени наличием многолетне-
мерзлых грунтов. Так, негативное воздействие
деградации мерзлоты отмечалось для Восточной
Сибири [4], когда увеличение глубины активного
слоя почвы привело к оттаиванию ее верхних сло-
ев и вызвало образование термокарста. Данные
изменения (переувлажненные условия) оказали
негативное влияние на радиальный прирост
лиственницы Каяндера (Larix cajanderi Mayr.) и ее
жизненное состояние.

При отсутствии термокарстовых процессов, а
также на других типах почв может наблюдаться
различный отклик древесных пород на измене-

ния климата. Например, при повышении темпе-
ратуры воздуха и увеличении продолжительности
сезона роста древесные растения криолитозоны
могут увеличивать свою продуктивность. Данно-
му процессу может косвенно способствовать уве-
личение глубины активного слоя почвы, доступ-
ной влаги, органических и минеральных веществ
[5–8], однако такой вариант возможен для хоро-
шо дренированных почв при сохранении опреде-
ленного количества ежегодных осадков, обеспе-
чивающих положительный водный баланс. Но,
как отмечалось ранее [9, 10], повышение темпе-
ратуры воздуха в северных тундровых и лесотунд-
ровых сообществах при низком количестве годо-
вых осадков может привести к смене главного
определяющего рост деревьев фактора и дефици-
ту увлажнения, когда запас влаги в почве сокра-
щается за счет интенсивной эвапотранспирации,
а корневая система деревьев не может достичь
глубины водонасыщенных горизонтов почвы. В
свою очередь при прочих равных условиях следу-
ет отметить и модифицирующее влияние локаль-
ных условий произрастания на климатический

УДК 630*561.24:582.632.2
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сигнал, содержащийся в годичных кольцах дере-
вьев [11–14].

На территории Якутии и Таймыра в последние
десятилетия было проведено большое число
дендроклиматических исследований [15–18]. Это
обусловлено, во-первых, наибольшей чувстви-
тельностью деревьев из данных районов к темпе-
ратурным изменениям, оказывающим значимое
влияние на рост лесообразующих пород как на
региональном, так и на глобальном уровнях, а,
во-вторых, наличием долгоживущих живых дере-
вьев и остатков стволов исторической древесины,
найденной на поверхности земли, и полуископа-
емой древесины из аллювиальных отложений,
позволяющих построить тысячелетние древесно-
кольцевые хронологии и получить реконструк-
ции летней температуры воздуха. Для исследуе-
мых территорий, где отсутствуют длительные
прямые климатические наблюдения и данные о
физиологических особенностях роста древесных
растений, экофизиологическое и процессное мо-
делирование является уникальным инструмен-
том, позволяющим на основе биологических ме-
ханизмов интерпретировать климатический сиг-
нал, содержащийся в параметрах годичных колец
деревьев [19].

Нами были исследованы два вида лиственни-
цы – Larix cajanderi Mayr. и Larix gmelinii Rupr.
(Rupr.), произрастающие соответственно на севе-
ро-востоке Якутии и востоке Таймыра. Цель ра-
боты – выявить периоды, когда радиальный рост
деревьев зависит от количества влаги, особенно в
засушливые годы, а также установить связь внут-
рисезонных условий произрастания с анатомиче-
ской структурой годичных колец двух видов лист-
венниц при помощи модели роста древесных рас-
тений Ваганова-Шашкина [20].

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Исследование Larix cajanderi Mayr. и Larix gme-

linii Rupr. (Rupr.) было проведено на участках IND
(северо-восток Якутии, 69° с.ш., 148° в.д.) и TAY
(восток Таймыра, 72° с.ш., 103° в.д.) соответ-
ственно. Эти районы расположены в области рез-
ко континентального климата. Продолжитель-
ность зимнего периода составляет около 8 мес. (с
конца сентября–начала октября до середины
мая). Средние температуры января колеблются от
‒34 до ‒38°С. Лето сравнительно холодное и ко-
роткое, средняя температура июля +8…+12°С.
Продолжительность вегетационного периода из-
меняется в диапазоне 50–90 дней и варьирует в
зависимости от года. Годовое количество осадков
составляет 221 мм по данным метеостанции Чо-
курдах (62° с.ш., 147° в.д., 61 м над ур. м.) для
участка IND и 268 мм по данным метеостанции
Хатанга (71° с.ш., 102° в.д., 33 м над ур. м.) для
участка TAY. Среднегодовая температура воздуха

с 1956 г. по 2003 г. cоставляет ‒14.0°С для IND и
‒13.2°С для TAY [21].

Участок исследования IND находится в низо-
вьях р. Индигирки и представляет собой листвен-
ничное редколесье с сомкнутостью полога не бо-
лее 0.2, высотой деревьев до 9 м и диаметром
стволов на высоте груди 28 см. Кустарниковый
ярус разрежен, в приземном ярусе доминируют
тундровые растительные группировки, лишайни-
ково-моховой покров развит слабо. Нанорельеф
обусловлен выходом крупнообломочного мате-
риала, распространены щебнисто-суглинистые
горно-тундровые мерзлотные почвы.

Участок TAY расположен в восточной части
Таймырского полуострова в среднем течении р. Но-
вая и относится к притундровым и подгольцовым
редкостойным лесам и редколесьям [15, 17, 21]. Со-
мкнутость полога варьирует от 0.1 до 0.2, кустар-
никовый ярус разрежен, лишайниково-моховой
покров развит слабо. На территории распростра-
нены горно-тундровые мерзлотные почвы, в ме-
стах выходов траппов – грубо скелетные. Диа-
метр деревьев лиственницы Гмелина на высоте
груди составляет от 12 до 18 см при средней высо-
те деревьев от 6 до 14 м. Наиболее старые живые
деревья, возрастом до 600 лет, приурочены к про-
точно-увлажненным местообитаниям, характе-
ризуются глубокими трещинами в коре и плоски-
ми низкоопушенными кронами [15, 17, 21].

В работе проанализированы хронологии по
ширине годичных колец, полученные ранее для
L. cajanderi [10] и L. gmelinii [17]. На каждом участ-
ке у 20 доминантных деревьев были взяты керны
на высоте ствола 1.3 м возрастным буравом Haglof
(Швеция). Измерение ширины годичных колец
(ШГК) было проведено с помощью полуавтомати-
ческой компьютерной установки LINTABV–5.0
[22] с точностью измерений до 0.01 мм. Для вы-
явления выпавших и ложных колец была ис-
пользована программа TSAP 3.6 [22]. Проверка
качества датировки выполнялась в программе
COFECHA [23].

На основе дендрохронологического анализа
для проведения измерений анатомических пара-
метров ксилемы были выбраны 5 деревьев на
каждом участке, характеризующихся наивысши-
ми коэффициентами корреляции с мастерской
хронологией (R > 0.60) и общим ходом роста воз-
растной кривой. С помощью санного микротома
(Reichert, Германия) были получены поперечные
срезы древесины толщиной 20 мкм. Срезы окра-
шивали водным раствором сафранина. Все кле-
точные характеристики препаратов древесины
для периода с 1980 г. по 2003 г. были измерены
при помощи системы анализа изображений Axio-
Scope и программного обеспечения AxioVision
SE64 Rel 4.9.1 (Carl Zeiss, Германия). В каждом го-
дичном кольце были выбраны 5 рядов клеток с
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наибольшей площадью поперечного сечения.
Были измерены радиальные размеры клеток (D),
толщина клеточной стенки (CWT), тангенталь-
ные размеры клеток (T), по которым затем рас-
считывали площадь клеточной стенки (CWA) и
площадь люмена (LUM).

В работе была использована визуальная пара-
метризация имитационной модели роста древес-
ных растений Ваганова-Шашкина (VS-модель
[20]) с помощью VS-осциллографа [24, 25]. Отно-
шения между темпами роста годичных колец
Gr(t) и внешних факторов описаны следующим
уравнением:

Gr(t) = GI(t) min(GT(t), GW(t)),
где GI(t), GT(t) и GW(t) – частные скорости роста,
которые зависят от солнечной радиации I, темпе-
ратуры воздуха Т и влажности почвы W. В связи с
тем, что участки исследования находятся в крио-
литозоне, был активирован модельный блок от-
таивания почвы. В качестве входящих данных
были использованы координаты широты участ-
ков, суточные климатические данные количества
осадков и температуры воздуха с метеостанций
Чокурдах и Хатанга для IND и TAY соответствен-
но. Затем была проведена параметризация моде-
ли, т.е. поиск значений параметров, при которых
моделируемый прирост показывал динамику ре-
ального прироста. Качество моделирования оце-

нивали на основе статистических параметров: R –
коэффициент корреляции Пирсона (p < 0.0001),
Gkl – коэффициент синхронности. Оптимальные
параметры модели приведены в табл. 1. Основные
различия входящих параметров модели связаны с
влажностью почвы и глубиной корнеобитаемого
слоя.

Начало сезона роста определяли в модели на
основе температуры воздуха (параметр T1 = +5°C)
и пороговой суммы температур за период 10 дней
(параметр Tbeg), а конец сезона роста – согласно
минимальному значению критической скорости
роста (Vcr = 0.01) и продолжительности солнечно-
го сияния для данных широт.

Коэффициенты корреляции Пирсона (R) бы-
ли рассчитаны между различными параметрами
годичных колец (ШГК, D, CWT, CWA, LUM) двух
видов лиственниц и модельными данными.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Среднее значение радиального прироста дере-

вьев лиственницы на двух исследуемых участках
за общий период с 1956 г. по 2003 г. составило
0.39 мм (IND) и 0.34 мм (TAY). Период калибров-
ки модели был выбран с 1956 г. по 1979 г., для ко-
торого были получены значимые положительные
корреляции между величиной радиального при-

Таблица 1. Входящие параметры модели Ваганова-Шашкина для моделирования годичного прироста Larix
cajanderi Mayr. (участок IND) и Larix gmelinii Rupr. (Rupr.) (участок TAY) для периода с 1956 г. по 2003 г.

Параметр Описание IND TAY

Tmin Минимальная температура для роста, °C 5 5
Topt1 Нижний предел оптимальных температур, °C 17 17
Topt2 Верхний предел оптимальных температур, °C 25 25
Tmax Максимальная температура для роста, °C 31 31
Wmin Минимальная влажность почвы для роста дерева, отн. ед. 0.017 0.017
Wopt1 Нижний предел оптимальных значений для влажности почвы, отн. ед. 0.225 0.125
Wopt2 Верхний предел оптимальных значений для влажности почвы, отн. ед. 0.475 0.275
Wmax Максимальная влажность почвы, отн. ед. 0.625 0.475
lr Глубина корнеобитаемого слоя, мм 400 600
Pmax Максимальное суточное количество осадков для насыщенного грунта, 

мм/день
40 40

C1 Количество осадков, проникших в почву через крону, отн. ед. 0.68 0.68
C2 Первый коэффициент для вычисления транспирации, мм/день 0.160 0.160
C3 Второй коэффициент для вычисления транспирации, 1/°С 0.175 0.135
Λ Коэффициент отвода воды из почвы, отн. ед. 0.004 0.004
Tbeg Суммарная температура для начала сезона роста, °C 70 90
Vcr Минимальная скорость роста камбиальной клетки 0.01 0.01
Sm1 Первый коэффициент оттаивания почвы, мм/°C 7 9
Sm2 Второй коэффициент оттаивания почвы, 1/день 0.001 0.001
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роста и имитационными кривыми (R = 0.74 и R =
= 0.77 для участков IND и TAY соответственно,
p < 0.0001) (рис. 1а, б). Для верификационного
периода корреляции для двух участков оказались
ниже.

Выходные данные модели позволили получить
сведения о начале, окончании и продолжитель-
ности вегетационного периода. Так, для участка
на северо-востоке Якутии средняя продолжи-
тельность сезона роста составила 63 ± 17 дней
(среднее значение ± стандартное отклонение),
при этом рост деревьев начинался во второй дека-
де июня и заканчивался в августе. Самый корот-
кий период роста (менее 1 мес.) был отмечен для
1984 г., а самый длинный – для 1995 г. (104 дня).
Для участка TAY продолжительность сезона ока-
залась схожей (66 ± 11 дней), со сдвигом сезона
роста на одну неделю позднее по сравнению с
участком IND. Самый продолжительный и наи-
более короткий вегетационные периоды для
участка TAY были в 1959 г. и 1970 г. соответствен-
но. Статистически значимой корреляции между

ШГК лиственницы Гмелина и продолжительно-
стью сезона роста не обнаружено.

В среднем рост лиственницы на полуострове
Таймыр в течение сезона определялся температу-
рой воздуха (75%) и только 20% – влажностью
почвы. В 1966, 1981 и 1993 гг. температура была
основным фактором (96–98%), тогда как влаж-
ность почвы в 1971, 1998 и 2000 гг. обусловливала
рост деревьев от 52 до 76% дней в сезон. На дан-
ном участке ширина годичных колец уменьша-
лась при продолжительных периодах влияния
влажности почвы на рост лиственниц. Для участ-
ка на северо-востоке Якутии критическое влия-
ние температуры воздуха отмечалось в среднем
для 83% дней в сезон, а влажности почвы – для
13%. Рост деревьев в течение 4% сезона испыты-
вал совокупное влияние факторов (температуры
воздуха и влажности почвы). Максимальное вли-
яние температуры воздуха отмечено для 1967,
1976, 1978, 1979, 1990 и 1996 гг., а влажности поч-
вы – для 1988 и 2002 гг. (рис. 1в, г).

Рис. 1. Индексированные хронологии по ширине годичных колец (1) и имитационные кривые роста (2) за период
1956–2003 гг. лиственницы Каяндера (IND) (а) и лиственницы Гмелина (TAY) (б): R – коэффициент корреляции Пир-
сона (p < 0.0001); Gkl – коэффициент синхронности для всего периода. Вертикальная пунктирная линия отделяет ка-
либровочный период 1956–1979 гг. от верификационного периода 1980–2003 гг. (для каждого периода внизу графика
приведены коэффициенты корреляции и синхронности); 3‒5 ‒ дни сезона роста, когда температура воздуха (3), влаж-
ность почвы (4) или оба фактора одновременно (5) оказывают значимое влияние на рост деревьев на участках IND (в)
и TAY (г).
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Анатомические параметры годичных колец
двух видов лиственниц за общий период с 1980 г.
по 2003 г. показали незначительные различия.
Так, радиальный размер трахеид составил 32.23 ±
± 0.46 мкм (среднее значение ± стандартная ошиб-
ка) у лиственницы Гмелина и 32.08 ± 0.75 мкм – у
лиственницы Каяндера. Средняя толщина кле-
точной стенки трахеид была больше у деревьев на
участке TAY (4.10 ± 0.05 мкм) по сравнению с
участком IND (3.73 ± 0.06 мкм). При этом вели-
чина площади клеточной стенки трахеид (CWA)
была на 8% больше, а площадь люмена (LUM) на
5% меньше у лиственницы Гмелина по сравне-
нию с лиственницей Каяндера. Коэффициенты
корреляции параметров годичных колец деревьев
и расчетных фенологических фаз приведены в
табл. 2.

Для того чтобы оценить, какое влияние оказа-
ли различные внутрисезонные климатические
условия на структуру годичных колец лиственниц
Каяндера и Гмелина, на основе выходных данных
модели Ваганова-Шашкина были выбраны по
два года для каждого участка, характеризующиеся
минимальным (1992IND, 1989TAY) и максимальным
(1997IND, 1984TAY) приростом, когда имитацион-
ные данные ШГК и прямые измерения показали
наибольшее сходство (см. рис. 1а, б). Климатиче-
ские условия выбранных лет представлены на
рис. 2а–г. Для каждого года были получены куму-
лятивные скорости роста (рис. 2д, е). Так, на
участке IND в 1992 г. 88% дней сезона температу-
ра воздуха и 6% – влажность почвы были опреде-
ляющими рост факторами, тогда как в 1997 г. тем-
пература воздуха, влажность почвы и совместное
влияние факторов составили 81, 9 и 10% соответ-
ственно. Количество клеток ксилемы, сформиро-
ванное L. cajanderi, в 1992 г. составило 7, а в 1997 г. ‒
11, со средним радиальным размером трахеид и
толщиной клеточной стенки 28.3 и 2.8 мкм, и 32.6
и 4.1 мкм соответственно. На участке TAY темпе-

ратура воздуха была основным фактором, опреде-
ляющим ШГК на 80 и 92% в 1984 г. и 1989 г. соот-
ветственно, когда деревья сформировали 16 и
6 клеток ксилемы в радиальном ряду. При этом
при схожих значениях радиального размера тра-
хеид (32.2 и 31.1 мкм соответственно) средняя
толщина клеточной стенки для сезона роста в
1989 г. была значительно меньше (2.2 мкм) по
сравнению с 1984 г. (5.2 мкм).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Как было отмечено ранее [15–18], температура

воздуха является основным лимитирующим рост
фактором древесных растений на исследуемых
территориях северо-востока Якутии и востока
Таймыра, когда корреляция ШГК и ежемесячных
климатических данных с летними месяцами (в
основном июня–июля) находится в диапазоне от
0.69 до 0.84 (p < 0.05). Полученные нами данные
об определяющих рост факторах с суточным раз-
решением, а также расчетные данные начала и
продолжительности сезона роста позволяют оце-
нить вклад каждого параметра в ежемесячный
климатический сигнал, зафиксированный шири-
ной годичных колец. Так, при недостаточно
большом количестве дней в июне и июле, когда
радиальный прирост деревьев определялся влаж-
ностью почвы, при расчете ежемесячных корре-
ляций температура воздуха остается основным
фактором.

Полученные корреляции радиального приро-
ста деревьев с условиями произрастания позволя-
ют сделать вывод о том, что как для лиственницы
Каяндера, произрастающей на северо-востоке
Якутии, так и для лиственницы Гмелина из во-
сточной части полуострова Таймыр влажность
почвы играет важную роль при формировании го-
дичных колец деревьев. При этом отмечается
уменьшение ШГК и радиального размера люмена
при недостаточном увлажнении почвы и росте

Таблица 2. Коэффициенты корреляции между параметрами годичных колец деревьев (ШГК – ширина годичных
колец, D – радиальный размер трахеид, CWT – толщина клеточной стенки трахеид, CWA – площадь клеточной
стенки, LUM – площадь люмена) на исследуемых участках (IND и TAY) и расчетными фенологическими стади-
ями сезона роста

Примечание. Стадии сезона роста (НС – начало сезона роста; КС – конец сезона роста; ПС – продолжительность сезона ро-
ста. Т – температура, определяющий фактор; В – влажность почвы, определяющий фактор; Т + В – оба фактора влияют оди-
наково) за период с 1980 г. по 2003 г., n = 24; значимые коэффициенты при p < 0.05 выделены жирным шрифтом.

Параметр
IND TAY

НС КС ПС Т В Т + В НС КС ПС Т В Т + В

ШГК –0.27 0.15 0.25 0.23 –0.08 0.32 –0.27 0.19 0.37 0.56 –0.59 0.77
D –0.23 0.08 0.18 0.42 –0.41 –0.22 –0.14 0.07 0.17 0.65 –0.73 0.43
CWT –0.41 0.34 0.46 0.24 0.38 –0.02 –0.36 0.03 0.33 0.35 –0.29 0.42
CWA –0.49 0.37 0.52 0.47 0.10 –0.14 –0.33 0.03 0.30 0.56 –0.56 0.49
LUM –0.02 –0.09 –0.05 0.24 –0.51 –0.18 –0.01 0.06 0.05 0.53 –0.63 0.29
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Рис. 2. Ежемесячная температура воздуха (линии) и количество осадков (столбцы) на участке в Якутии (IND) (а) и на
востоке Таймыра (TAY) (б) для периода 1980–2003 гг. и для лет с минимальным (1992IND, 1989TAY) и максимальным
(1997IND, 1984TAY) приростом, когда модельная ШГК и прямые измерения показали наибольшее сходство (см. рис. 1);
в, г ‒ среднесуточные температуры воздуха (линии) и количество осадков (столбцы) для периода с 170-го по 270-й день
в 1992, 1997 гг. на участке IND (в) и в 1984, 1989 гг. на участке TAY (г); д, е ‒ имитационная кумулятивная скорость
роста лиственницы Каяндера (д) и лиственницы Гмелина (е) в соответствующие календарные годы и структура годич-
ных колец на основе прямых измерений (без учета толщины клеточной стенки): 1 – 1992IND, 1989TAY; 2 – 1997IND,
1984TAY.
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летних температур воздуха в течение вегетацион-
ного периода.

Результаты данной работы позволяют предпо-
ложить, что ожидаемые изменения климата и де-
градация многолетнемерзлых грунтов могут ока-
зывать различное влияние на виды лиственниц на
исследуемых территориях. Как отмечалось ранее,
при увеличении температуры воздуха в течение
вегетационного периода (или начале весеннего
периода) происходит изменение продолжитель-
ности сезона роста деревьев [26, 27], а также раз-
меров формирующихся годичных колец и их ана-
томических параметров [28–31]. Данные измене-
ния обусловлены адаптацией древесных растений
к меняющимся условиям среды через изменение
структурно-функциональных связей, интенсив-
ности и продолжительности физиологических
процессов (фотосинтеза, транспирации, дыха-
ния, образования и перераспределения ассими-
лятов и др.). Принимая во внимание тот факт, что
VS-модель многопараметрическая, возможно по-
лучить высокую корреляцию между индексиро-
ванными хронологиями ширины годичных колец
и имитационными кривыми при сочетании раз-
ных значений входящих параметров. При имею-
щихся модельных данных ШГК для участка IND
[32] была проведена новая параметризация моде-
ли, а также активирован блок оттаивания и изме-
нена величина корнеобитаемого слоя почвы в со-
ответствии с прямыми наблюдениями.

Таким образом, использование в дальнейшем
VS-модели для исследуемых северных террито-
рий позволит установить, в какой период сезона
роста наиболее часто будет проявляться напряже-
ние в водном режиме и будут ли происходить из-
менения в фенологических фазах (начале, окон-
чании и продолжительности роста) у L. gmelinii и
L. cajanderi. Полученные нами данные могут быть
использованы для следующего этапа процесса
моделирования, включающего применение кам-
биального блока VS-модели, что позволит учиты-
вать особенности камбиальной активности ис-
следуемых видов при разных климатических
условиях роста, а также провести сопоставление
модельных и измеренных данных размеров сфор-
мированных клеток ксилемы.

Исследование выполнено при финансовой
поддержке РФФИ, Правительства Красноярско-
го края и Красноярского краевого фонда науки
№ 20-44-240001, а также Министерства образова-
ния и науки РФ (проект FSRZ-2020-0010).
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В последние годы достигнут значительный прогресс в продлении и повышении надежности Ямаль-
ской сверхдлительной древесно-кольцевой хронологии. В статье представлена характеристика дре-
весного материала, использованного для построения самой длительной для территории Субаркти-
ки абсолютно датированной хронологии по ширине годичных колец лиственницы сибирской про-
тяженностью 8768 лет, охватывающей период с 6748 г. до н.э. по 2019 г. н.э. Обсуждаются
экологические аспекты интерпретации распределения интервалов жизни сдатированных деревьев
во времени и их расположения в пространстве. Оценены перспективы применения сдатированного
материала и полученных хронологий в различных областях естественных и гуманитарных наук.

Ключевые слова: древесные кольца, сверхдлительные древесно-кольцевые хронологии, Ямал, полу-
ископаемая древесина, граница леса
DOI: 10.31857/S0367059721050085

Древесно-кольцевые хронологии широко ис-
пользуются для реконструкции различных пара-
метров природной среды. Значимость этих вре-
менных рядов определяется, среди прочего, их
длительностью. Наивысшую ценность представ-
ляют хронологии протяженностью в тысячи лет. До
настоящего времени в мире построено совсем не-
много древесно-кольцевых рядов, охватывающих
несколько тысячелетий. Некоторые из них, напри-
мер формально самая длительная 12460-летняя хро-
нология для Центральной Европы [1] и некоторые
другие европейские и североамериканские хроноло-
гии [2‒4] , имеют ограниченное применение и прак-
тически не используются для реконструкций усло-
вий среды в прошлом. С этой точки зрения более
значимы хронологии, которые содержат сильный
климатический, например температурный, сигнал.

До настоящего времени в мире построено
лишь девять таких древесно-кольцевых рядов
длительностью более 2 тыс. лет: 2 в южном полу-
шарии – на юге Чили [5] и в Тасмании [6], 3 – в

северном полушарии за пределами России: в Кве-
беке [7], Скандинавии [8, 9], австрийских Альпах
[10, 11] и 4 – на территории России: на Алтае [12],
в северной Якутии [13], на Таймыре [14] и Ямале
[15]. Временной охват трех из перечисленных
хронологий превышает 7 тыс. лет: Альпийской
(около 10050 лет), Скандинавской (7536 лет) и
Ямальской.

Цель данной работы – заявить о построении
8768-летней древесно-кольцевой хронологии для
Ямала, представить характеристику материала,
на основе которой она построена, продемонстри-
ровать примеры ее использования для палеоэко-
логических реконструкций, а также показать пер-
спективы использования в других областях есте-
ственных и гуманитарных наук.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Полуостров Ямал является одним из немногих

районов мира, где можно в массовом количестве

УДК 630*561.24:581.527.5
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найти хорошо сохранившиеся остатки деревьев,
погибших тысячелетия назад. Первым возмож-
ность использования этого материала для постро-
ения длительной древесно-кольцевой хроноло-
гии оценил С.Г. Шиятов [16]. В 1964 г. он собрал
первые образцы полуископаемой древесины. Си-
стематическая работа по формированию коллек-
ции образцов древней древесины Ямала началась
в 1982 г. С тех пор в результате 20 экспедиций взя-
ты спилы с 4800 погибших деревьев. Сбор образ-
цов полуископаемой древесины проводился в
южной половине полуострова Ямал (рис. 1). На
большей части этой территории леса в настоящее
время отсутствуют. Лишь в самой южной части по-

луострова лесная растительность языками вклини-
вается в глубь тундры примерно до 67°30′ с.ш. по
долинам некоторых рек, в среднем течении кото-
рых распространены лиственничные и елово-
лиственничные редколесья.

Самым важным источником полуископаемых
остатков древесины являются аллювиальные от-
ложения. Благодаря интенсивной боковой эро-
зии песчаных берегов живые деревья, растущие
вдоль речных террас, подмываются, падают в по-
токи воды и замываются песком и илом. Русло
меняется, замытые деревья вскоре оказываются
вдали от реки в слоях многолетней мерзлоты. Они
могут быть обнажены той же рекой, когда ее рус-

Рис. 1. Места сбора полуископаемой древесины на полуострове Ямал.
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ло вновь вернется на это место, но уже углубив-
шись. Другим источником полуископаемой дре-
весины служат торфяники, размываемые реками
или озерами. Несколько образцов были собраны
вдали от речных долин с выдавленных из мерзло-
ты стволов. Вероятно, они тоже были захоронены
в торфяниках. Кроме того, остатки погибших де-
ревьев можно найти на Ямале на дневной поверх-
ности in situ.

Наибольшую долю в сборах полуископаемой
древесины составляет лиственница сибирская
(Larix sibirica Ledeb.) – 91% от собранных образ-
цов, 6.2% образцов определены как остатки ели
сибирской (Picea obovata Ledeb.), 2.7% – березы
извилистой (Betula pubescens ssp. tortuosa (Ledeb.)
Nyman) и 0.1% – ольховника (Alnus alnobetula subsp.
fruticosa (Rupr.) Raus).

Ширину годичных колец полуископаемой
древесины, собранной до 1993 г., измеряли под
бинокулярным микроскопом с точностью от
0.025 до 0.015 мм, позднее – на полуавтоматиче-
ских приборах для определения размерных харак-
теристик древесных колец с точностью 0.01 мм. К
настоящему времени измерена ширина годичных
колец у 3800 образцов, собранных главным обра-
зом со стволов полуископаемых деревьев, изред-
ка с корневых лап.

Построение хронологии проводилось методом
перекрестной датировки [17]. На первом этапе
перекрестно датировали индивидуальные хроно-
логии по полуископаемой древесине с мастер-
хронологией по живым деревьям длительностью
около 300 лет. В результате была получена более
длительная обобщенная хронология, совмещаю-
щая данные по живым деревьям и отмершей дре-
весине. Затем процедуру перекрестной датировки
со всеми оставшимися образцами последователь-
но повторяли, каждый раз используя новую удли-
ненную хронологию. При построении “плаваю-
щих” хронологий выбирали индивидуальные
хронологии неизвестного возраста, которые содер-
жали большое число колец и у которых вероятность
выпадения колец была минимальна. Хронологии
по таким образцам использовали в качестве вре-
менных мастер-хронологий. Приблизительную
привязку плавающих хронологий к календарному
времени проводили с помощью радиоуглеродных
датировок. Всего в разное время радиоуглерод-
ным методом было сдатировано 166 образцов по-
луископаемой древесины Ямала: 53 из них – в
ИЭРиЖ УрО РАН и Бернском университете [18],
113 – в лаборатории физики ионных пучков в
Высшей технической школе Цюриха (13 образцов
АМС методом, 100 образцов методом speed dating
[19]).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Абсолютная и плавающая хронологии

К настоящему времени построена абсолютная
хронология, охватывающая период с 6748 г. до н.э.
по 2019 г. н.э. Период с 6671 г. до н.э. обеспечен 3
и более образцами. Представленная на рис. 2 вер-
сия хронологии получена на основе индивиду-
альных рядов по ширине годичных колец лист-
венницы сибирской. При построении хроноло-
гии были исключены образцы с корневых лап и
образцы, которые имели повреждения, приводя-
щие к искажению изменчивости ширины годич-
ных колец, а также образцы, у которых наблюда-
лись длительные периоды угнетения прироста,
что затрудняло точную датировку части колец на
спиле. Индексирование индивидуальных рядов
проводили с помощью 50-летнего кубического
сплайна в программе ARSTANL [20]. Важно под-
черкнуть, что этот метод не позволяет выявлять
вековые и сверхвековые колебания прироста, по-
этому применение представленной версии хро-
нологии ограничено целями датирования.

Кроме того, на основе данных по ширине го-
дичных колец 14 деревьев построена плавающая
хронология длительностью 337 лет. Радиоугле-
родные датировки двух образцов, входящих в эту
плавающую хронологию, позволяют приблизи-
тельно, с неопределенностью примерно в 70 лет,
оценить ее календарные даты с 7080 г. по 6744 г.
до н.э. Период длительностью 216 лет – примерно
с 6996 г. по 6781 г. до н.э. – обеспечен 3 и более об-
разцами (см. рис. 2). Возможно, плавающая хро-
нология перекрывается с абсолютной, но дли-
тельности перекрытия пока не хватает для пере-
крестной датировки этих хронологий.

Характеристика измеренных 
и сдатированных образцов

В среднем каждый измеренный образец имеет
125 колец, но распределение смещено в сторону
меньшего числа колец (рис. 3), медиана составля-
ет 110 колец, 44% образцов имеют 100 колец и ме-
нее. С помощью абсолютной хронологии сдати-
рован 2071 образец полуископаемой древесины.
Если учесть 14 образцов плавающей хронологии,
это составит около 55% деревьев, у которых изме-
рена ширина годичных колец. Большинство из
оставшихся 45% образцов не сдатированы по
причине небольшого числа колец. Доля сдатиро-
ванных образцов увеличивается в выборках с
большим числом колец.

Доля ели и березы среди сдатированных образ-
цов немного меньше, чем в общей выборке со-
бранных образцов (3.9 и 0.6% соответственно).
По-видимому, это связано с тем, что абсолютная
хронология построена на основе данных по лист-
веннице, которая может иметь некоторые осо-
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бенности радиального прироста даже в условиях
общего для всех древесных видов лимитирующе-
го фактора, а именно температуры периода веге-
тации.

Распределение сдатированных деревьев во
времени имеет особенности в зависимости от
района сбора материала (рис. 4). Образцами, со-

бранными в долине р. Яда, полностью и относи-
тельно равномерно покрывается весь период хро-
нологии. В долине р. Хадыта высока доля деревьев,
росших в последние 1.5–2 тысячелетия. В долине
р. Танлова больше представлены деревья, произ-
раставшие 4–7 тыс. лет назад, севернее 68° с.ш. от-
сутствуют находки для последних 4400 лет.

Рис. 2. Ямальская сверхдлительная хронология. Показаны периоды, обеспеченные 3 образцами и более. Использован
метод индексирования, позволяющий выявлять только высокочастотные колебания прироста.
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Рис. 3. Распределение числа колец в измеренных образцах полуископаемой древесины и доля сдатированных (темная
часть столбиков) образцов.
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Большинство сдатированных образцов
(2023 шт.) происходят из аллювиальных отложе-
ний. Данные по этим образцам полностью по-
крывают весь интервал абсолютной и плавающей
хронологии (рис. 5б). Из торфяных отложений
сдатировано 34 образца. Они покрывают боль-
шую часть плавающей хронологии, а также с про-
белами часть абсолютной хронологии с 6209 г. по
3872 г. до н.э. Еще 5 сдатированных образцов бы-
ли собраны вдали от речных долин с выдавлен-
ных из мерзлоты стволов, предположительно из
торфяников – интервалы их жизни распределены
с 5135 г. до 4734 г. до н.э. Из образцов, собранных
на дневной поверхности in situ, сдатировано 23,
большая часть из которых погибла в последние
300 лет. Сохранились остатки одного дерева, по-
гибшего в 1307 г.

Благодаря тому, что географические коорди-
наты каждой находки полуископаемой древеси-
ны были зафиксированы, удалось представить
интервалы жизни отдельных деревьев, распреде-
ленных вдоль широтного градиента (рис. 5а).

ОБСУЖДЕНИЕ
Динамика полярной границы леса на Ямале

При интерпретации рис. 5а следует иметь в ви-
ду, что место находки полуископаемого остатка
дерева в аллювиальных отложениях может не-
много не совпадать с местом его произрастания.

Причиной является перенос подмытого ствола
водным потоком вниз по реке перед его захороне-
нием или переотложение захороненных остатков.
По нашим наблюдениям, дальность такого пере-
носа не превышает нескольких десятков или пер-
вых сотен метров, и только в редких случаях воз-
можен перенос дерева на несколько километров
вниз по реке. Транспортировка деревьев течени-
ем реки может внести ошибку в оценку положе-
ния северной границы леса. Но в нашем случае
это справедливо только для территории севернее
68° с.ш. Реки Ямала южнее этой широты текут с се-
вера на юг (см. рис. 1), поэтому занос плавника по
направлению с юга на север полностью исключен.

На рис. 5а хорошо заметно смещение границы
леса на юг в 3-м тысячелетии до н.э. Последнее из
найденных нами севернее 68° с.ш. деревьев по-
гибло в 2419 г. до н.э. Это отступление сопровож-
далось снижением числа деревьев, которое нача-
лось примерно в 2550 г. до н.э. и продолжалось до
2250 г. до н.э. (см. рис. 5б). Последняя дата совпада-
ет с переходом от северогриппианского (Northgrip-
pian) периода голоцена к мегхалайскому (Megha-
layan) – около 4200 лет назад (около 2250 г. до н.э.)
[21]. Но смещение границы леса на юг на этом не
остановилось и продолжалось еще несколько сто-
летий. В период с 1650 г. по 1500 г. до н.э. поляр-
ная граница леса отступила еще ориентировочно на
20 км, примерно до современного ее положения.
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Однако при отступании на юг в отдельных, ви-
димо, особенно благоприятных местообитаниях
небольшие группы деревьев могли сохраняться
на 10–15 км севернее полярной границы распро-
странения редколесий вдоль долин рек в течение
200–500 лет. Находки единичных (5 шт., все в до-
лине р. Танлова) деревьев на удалении более
10 км к северу от основного массива сдатирован-
ных для этого времени образцов свидетельствуют
о наличии небольших рефугиумов лесной расти-
тельности. Наличием таких мест переживания
неблагоприятных климатических условий можно
объяснить очень быстрое смещение границы ред-
колесий на север в XX в. после значительного ее
отступания в начале XIX в. Так, на р. Яда в группе
самых северных ныне растущих деревьев была
обнаружена лиственница, появившаяся в начале
XIX в., т.е. граница отдельных деревьев в послед-
ние два столетия практически не менялась, в то
время как граница редколесий в XIX в. н.э. была
гораздо южнее ее нынешнего положения [22].

На благоприятные для роста деревьев условия
в тот или иной период наряду с высоким числом
найденных образцов может указывать наличие
остатков деревьев, извлеченных из-под торфяни-
ков. Это свидетельство того, что деревья занима-

ли тогда не только долины рек, но и плакорные
местообитания (50–60 м над ур. м.), которые ме-
нее благоприятны для произрастания древесной
растительности по сравнению с долинными. К
таким периодам можно отнести интервал, покры-
ваемый плавающей хронологией, которая по-
строена большей частью на основе данных дере-
вьев из торфяников, а также периоды с 6200 по
5300 г. и с 5150 по 4500 г. до н.э.

Если продолжить сравнение с формальным
делением голоцена на периоды, то переход от
гренландского (Greenlandian) к северогриппиан-
скому периоду около 8200 лет назад (около 6250 г.
до н.э.), согласно нашим данным, не отмечен ка-
ким-либо заметным событием. Возможно, на это
время приходится первый значительный сдвиг
границы леса на юг, который, согласно взглядам,
основанным на данных радиоуглеродных датиро-
вок полуископаемой древесины [18], был на Яма-
ле около 7400 лет назад. Для уточнения датировки
этого сдвига необходимы массовые сборы полу-
ископаемой древесины севернее 69° с.ш.

Определенный палеогеографический интерес
представляют данные о “южной” границе рас-
пространения деревьев вдоль долин рассматрива-
емых рек. Она, очевидно, определяется степенью

Рис. 4. Распределение во времени числа образцов, собранных в долинах разных рек в южной части полуострова Ямал
(включая близлежащие озера вне долин). Красным цветом отмечены образцы, сдатированные с “плавающей” хроно-
логией.
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затопления устья и нижнего течения р. Хадыта, где
были собраны самые южные образцы (см. рис. 1).
После снижения уровня реки там стали произрас-
тать деревья, преимущественно в последние
1500 лет. Возможно, снижение уровня воды про-
изошло из-за обмеления и высыхания озер в вер-
ховьях реки и ее притоков. Этот процесс заметен
и в последние десятилетия (личные наблюдения).
Не исключено, что изменение уровня реки связа-
но с морскими трансгрессиями. Если принять это
предположение, то 7–9 тыс. лет назад уровень мо-
ря был выше современного и постепенно сни-
жался. Разница в абсолютной высоте уровня реки

между широтой, где примерно проходила “юж-
ная” граница распространения деревьев до 1500 г.
до н.э., и широтой, где найдены самые южные
остатки погибших деревьев в более позднее вре-
мя, составляет порядка 10 м.

Время появления древесной растительности 
на Ямале и возможность продления хронологии
Радиоуглеродные датировки полуископаемой

древесины из северных районов Ямала свиде-
тельствуют о том, что уже в начале голоцена, не
позднее 10 тыс. лет назад, полуостров был почти

Рис. 5. Интервалы жизни отдельных полуископаемых деревьев, распределенные в соответствии с положением по гео-
графической широте (а) и распределение во времени числа этих деревьев (б). В части (а) зеленые символы обозначают
широту расположения самых северных деревьев (верхний символ) и самых северных редколесий (нижний символ) в
долинах рек в настоящее время. В части (б) синей заливкой показаны деревья из аллювиальных отложений, бурой –
из торфяников, зеленой – на поверхности.
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полностью покрыт лесом [18, 23]. Однако в соот-
ветствии с данными о возможной [24] и реальной
[22] скорости продвижения хвойных деревьев на
север облесение Ямала не могло произойти в от-
носительно короткие, 1–2 тысячелетия, сроки в
начале голоцена. Видимо, редколесья или отдель-
ные деревья сохранялись на полуострове и в позд-
нем плейстоцене. Об этом свидетельствуют дан-
ные радиоуглеродной датировки методом speed
dating одного из полуископаемых образцов, най-
денных нами в верховьях р. Танловы, который
имеет возраст, близкий к пределу обнаружения
методом, т.е. более 40 тыс. лет (ETH-103244).
Примерно того же возраста, согласно данным
[25], были древесные остатки, найденные на ост-
рове Белый, у северной оконечности полуострова
Ямал. На Гыданском полуострове, восточнее
Ямала, севернее 72° с.ш. в желудке мамонта, воз-
растом около 18 тыс. лет, были обнаружены ветки
лиственницы [26]. Датировка этих веток АМС ме-
тодом, проведенная в лаборатории физики ион-
ных пучков в Высшей технической школе Цюри-
ха, дала еще более ранний радиоуглеродный воз-
раст – 46098 ± 924 лет (ETH-102854).

Таким образом, есть основания полагать, что
отдельные деревья могли произрастать на полу-
острове Ямал в позднем плейстоцене. Учитывая,
что среднегодовые температуры были в ту эпоху
намного ниже современных [27], остается допу-
стить, что климат был гораздо более континен-
тальным, и низкие среднегодовые температуры
объяснялись главным образом суровыми зимни-
ми, а не летними, условиями.

Наличие на полуострове Ямал древесины воз-
растом в несколько десятков тысяч лет не означа-
ет, что возможно построение непрерывной хро-
нологии такой длительности. Находки плейсто-
ценовой древесины крайне редки. Реальным на
сегодняшний день является продление абсолют-
ной хронологии еще на 300–400 лет, т.е. до 7050–
7150 гг. до н.э., за счет соединения ее с ближай-
шей плавающей хронологией. Продление хроно-
логии далее в глубь веков проблематично.

Из сдатированных радиоуглеродным методом
166 образцов у 6 откалиброванный возраст ока-
зался выше 9000 лет (не считая плейстоценовых
образов) – в интервале от 7535 г. до 7060 г. до н.э.
Из них 4 возможно попадают в интервал плаваю-
щей хронологии, но пока не датируются с ней, в
частности из-за малого числа колец. Построение
новых плавающих хронологий на основе двух образ-
цов более старого возраста ‒ 7535 ± 180 г. до н.э.
(ETH-103209) и 7430 ± 350 г. до н.э. (ETH-103145)
(калиброванные даты)‒ затруднительно, так как
они тоже содержат малое число колец – 67 и 57
соответственно. Поэтому создание непрерывной
хронологии длительностью около 9500 лет, ско-
рее, возможно только в отдаленной перспективе.

Заявлять о большей длительности пока нет осно-
ваний.

Перспективы использования Ямальской 
сверхдлительной хронологии

Хронология является превосходным инстру-
ментом при выполнении реконструкций различ-
ных параметров природной среды в прошлом. В
первую очередь хронология по ширине годичных
колец содержит сильный климатический сигнал
[28] – с ее помощью можно с точностью до года
реконструировать различные показатели темпе-
ратуры воздуха летних сезонов. Выполнение ре-
конструкции требует особого подхода к выбору
образцов и методам индексирования первичных
данных. Для обеспечения гомогенности хроноло-
гии необходимо ограничиться одним древесным
видом и относительно небольшой территорией, с
которой собраны образцы, т.е. ограничиться дан-
ными по лиственнице, собранной в интервале от
67° до 68° с.ш. Для сохранения информации о
сверхвековых климатических колебаниях необ-
ходимо применять методы индексирования, ос-
нованные на использовании региональных кри-
вых, что в свою очередь требует высокого обеспе-
чения образцами – не менее 10‒15 на каждый год
реконструкции. К настоящему времени этим
условиям отвечает не весь период, охватываемый
хронологией.

С помощью анализа таких аномальных анато-
мических структур, как морозобойные, ложные и
светлые кольца, можно проводить реконструк-
ции экстремальных температурных событий, не-
которые из которых являются индикаторами
крупных вулканических извержений [29].

Многообещающим является анализ клеточной
структуры древесных колец, с помощью которого
можно реконструировать климатические показате-
ли, которые сложно или невозможно выполнить с
использованием ширины годичных колец.

Как было показано выше, с помощью хроно-
логии можно проводить массовые и очень точные
датировки времени жизни деревьев, остатки ко-
торых сохранились в аллювиальных и торфяных
отложениях и на поверхности. Такие датировки
позволяют провести реконструкцию динамики
различных параметров древесной растительно-
сти: положения северной границы редколесий,
соотношения древесных видов, густоты и воз-
растной структуры древостоев и т.д. [15, 30]. Ни
один из известных в настоящее время методов не
может обеспечить такую массовую и точную да-
тировку древесных остатков.

Древесина точно сдатированных колец может
найти применение при построении калибровоч-
ных радиоуглеродных кривых. В последние годы
планируются и начались серьезные инициативы
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по построению калибровочной кривой с шагом в
один год с использованием материала из разных
регионов земного шара [31].

Наконец, с помощью хронологии можно дати-
ровать практически для всего периода голоцена
археологические памятники Ямала, в которых со-
хранились остатки древесины с ненарушенной
структурой годичных колец [32, 33].

Таким образом, 8768-летняя хронология, по-
строенная на основе данных по ширине годичных
колец полуископаемых деревьев Ямала, самая
длительная для приполярных районов земли, яв-
ляется уникальным инструментом для проведе-
ния реконструкции различных параметров при-
родной среды в течение голоцена.

Работа выполнена при поддержке РФФИ
(проект № 18-05-00575). П. Фонти благодарит за
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фонд (проект “CALDERA” № CRSII5_183571).

Авторы выражают благодарность В.С. Мазепе,
И.А. Суркову и всем другим участникам сборов
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ОБЩИЕ ПОЛОЖЕНИЯ
Журнал “Экология” (Russian Journal of Ecolo-

gy) − международный научный журнал публикует
обзоры, оригинальные статьи и краткие сообще-
ния по законченным материалам фундаменталь-
ных исследований во всех областях теоретиче-
ской и экспериментальной экологии в классиче-
ском понимании этого термина, т.е. науки о
взаимоотношениях живых организмов и их сооб-
ществ со средой обитания. Основные разделы те-
матики:

1. экология видов растений, животных, грибов;
2. исследование структуры популяций живых

организмов в различных условиях окружающей
среды;

3. проблемы биоразнообразия и стабильности
экосистем разных типов, гомеостаз;

4. типы внутри -и межвидовой изменчивости
морфо-физиологических и цито-генетических
показателей;

5. адаптация, толерантность и устойчивость к
стрессу;

6. антропогенное воздействие на живые орга-
низмы и экосистемы, радиоэкология;

7. новые методологические подходы в экологии.
Помимо соответствия статьи тематике журна-

ла обязательным условием для публикации явля-
ется обоснование актуальности, новизны и важ-
ности представленных материалов. Отправляя
рукопись в журнал, автор гарантирует, что соот-
ветствующий материал (в оригинале или в пере-
воде на другие языки) ранее нигде не публиковал-
ся и не находится на рассмотрении для публика-
ции в других издательствах.

Не принимаются статьи сельскохозяйствен-
ной, медицинской, юридической, технической,
педагогической, экономической, коммунальной
и общественно-политической направленности, а
также статьи по систематике и описанию таксо-
нов с обширными сводными таблицами. Не реко-
мендуется присылать статьи прикладной, узко
региональной направленности, не представляю-
щие интереса для широкого круга исследовате-
лей-биологов.

Для принятия редколлегией решения о пуб-
ликации статьи в журнале авторам необходимо
представить в редакцию рукопись статьи, со-
проводительное письмо от организации, автор-

скую карточку (сведения об авторах, контакт-
ные e-mail). Авторские договоры с издателями
журнала (русская и английская версии) должны
быть заполнены и подписаны ответственным за
представление статьи автором и всеми соавтора-
ми. Договоры заполняются после принятия статьи
для публикации. Формы договоров с издателями
размещены на сайте www.maik.ru по ссылкам:

http://www.sciencejournals.ru/journal/ekol/ (для
русской версии) и

http://pleiades.online/ru/authors/agreement/ (для
английской версии).

Согласно новым правилам и формам догово-
ров о передаче авторских прав в конце текста ста-
тьи (перед списком литературы) должны присут-
ствовать разделы:

1. “Финансирование и благодарности”, в кото-
ром указываются источники финансирования
для данной работы и частные благодарности, ес-
ли необходимо;

2. “Конфликт интересов” в разделе авторы
подтверждают отсутствие конфликта интересов;

3. “Соблюдение этических стандартов”, в раз-
деле авторы подтверждают, что, если в работе,
описанной в рукописи, были использованы жи-
вотные или люди в качестве объектов исследова-
ния, то при этом соблюдались применимые этиче-
ские нормы. Или указывается, что настоящая ста-
тья не содержит исследований с участием людей
или животных в качестве объектов исследования.

C 2020 г. журнал “Экология” рассматривает статьи,
поданные ТОЛЬКО через систему РИС (редакционно-
издательская система). Автору необходимо зарегистри-
роваться на сайте https://publish.sciencejournals.ru и
представить свою рукопись через этот сайт.

Все материалы, поступившие для публикации,
проходят анонимное рецензирование. Авторам в
течение недели со дня поступления рукописи в
редакцию направляется уведомление о ее получе-
нии. Рукопись, направленная авторам на дора-
ботку, должна быть возвращена в исправленном
виде в течение двух месяцев. К переработанной
рукописи необходимо приложить письмо от авто-
ров, описывающее сделанные исправления и со-
держащее ответы на все замечания рецензента.
После принятия рукописи к публикации автор не
может вносить существенных изменений и до-
бавлений. После публикации автор получает по
e-mail копию статьи в формате PDF.
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Редакция вправе не вступать в переписку с ав-
тором относительно причин (оснований) отказа в
публикации статьи, кроме указанных в заключе-
нии редколлегии.

СТРУКТУРА РУКОПИСИ
Статьи должны быть написаны в сжатой фор-

ме, хорошо отредактированы и тщательно прове-
рены. Рукопись готовится в WORD-формате, пе-
чатается в одну колонку через 1.5 интервала
шрифтом 14 Times New Roman в формате А4. По-
ля верхнее и нижнее 2 см, левое – 3 см, правое
1.5 см. Объем статьи не должен превышать 17 стра-
ниц (считая таблицы, рисунки, список литерату-
ры и подписи к рисункам) и в среднем 6–7 рисун-
ков. Объем кратких сообщений – 7–8 страниц,
включая 2–3 рисунка. Файл с текстом статьи же-
лательно называть по фамилии первого автора.

Обязательными являются следующие элемен-
ты статьи:

1. Название статьи, максимально конкретное и
информативное.

2. Полный список авторов (инициалы и фами-
лии). Необходимо указать, кто из авторов ответ-
ственен за переписку.

3. Место работы авторов. Полное (без сокра-
щений) название организации, почтовый адрес с
указанием города, страны и почтового индекса.
Если авторы работают в разных организациях, то
должно быть понятно, кто и в какой именно орга-
низации работает.

4. Электронный адрес автора, ответственного
за переписку. Так как статьи для проверки авто-
рам рассылаются только по электронной почте,
то в случае, когда у статьи только один автор, же-
лательно указать альтернативный адрес элек-
тронной почты на случай возможных техниче-
ских проблем. В качестве альтернативного реко-
мендуется указывать почтовый ящик, который
проверяется во время отпуска или командировки.
Если у статьи несколько авторов, желательно ука-
зать адреса электронной почты двух или трех ав-
торов, которые регулярно проверяют поступаю-
щие сообщения.

5. Аннотация статьи. Аннотация должна быть
краткой (8–10 строк) и не должна содержать ссы-
лок на другие работы. Аннотация статьи должна
быть информативной, из нее должно быть ясно,
какие вопросы поставлены для исследования и
какие ответы на них получены.

6. Ключевые слова (обязательно). Не более
8 слов или коротких словосочетаний, точно отра-
жающих содержание статьи.

7. Собственно рукопись (основной текст). При
подготовке рукописи следует соблюдать единооб-
разие терминов, единиц измерения, номенкла-
тур, по возможности избегать сокращений, кроме

общеупотребительных. Если авторы используют-
ся новые сокращения, то они должны быть рас-
шифрованы в тексте при их первом упоминании.

8. Текст статьи состоит, как правило, из введе-
ния, и выделяемых заголовками разделов: “Мате-
риал и методы”, “Результаты”, “Обсуждение ре-
зультатов” (только в исключительных случаях эти
разделы можно объединить), “Список литерату-
ры”. Во введении в лаконичной форме излагают
цель, сущность и новизну рассматриваемой зада-
чи с кратким анализом данных наиболее важных
близких по смыслу работ. Введение не должно
быть обзором литературы, в нем описывается
кратко состояние проблемы и формулируется
цель работы или проверяемая гипотеза.

9. В разделе “Материал и методы” должны
быть четко и кратко описаны методы и объекты
исследования. Единицы измерения следует при-
водить в международной системе СИ. Подробно
описываются только оригинальные методы ис-
следования, в других случаях указывают суть ме-
тода и дают ссылку на источник заимствования.

В разделе “Результаты” полученные данные
приводят либо в табличной форме, либо на ри-
сунках, без дублирования одной формы другой и
описания этих же данных в тексте. В таблицы не
включаются легко выводимые величины. Резуль-
таты должны быть обязательно обработаны и
оценены с применением методов вариационной
статистики.

1. В разделе “Обсуждение результатов” авторы
должны в краткой форме рассмотреть современ-
ное состояние проблемы, изложить то новое, что
вносится ими в ее развитие. С учетом литератур-
ных данных дается авторская трактовка сути и на-
учной значимости вытекающих из представлен-
ных материалов выводов. Формулировка кратко-
го заключения или выводов желательна.

2. Список литературы должен в достаточной
мере отражать современное состояние дел в иссле-
дуемой области и не быть избыточным. Он должен
содержать ссылки на доступные источники. Ссылки
нужно приводить в списке по мере их цитирования, а
тексте в квадратных скобках [1], [2–4]. Для жур-
нальных статей в списке литературы указать фа-
милии авторов, инициалы, название статьи и
журнала, год, том, выпуск и страницы. Для книг и
других непериодических изданий указать фами-
лии всех авторов, инициалы, полное название
книги, город, издательство, год издания, количе-
ство страниц. Ссылки на неопубликованные ра-
боты не допускаются.

3. Авторы при подготовке рукописей должны
указывать ссылки как на русские, так и на англий-
ские версии цитируемых статей, не забывая приво-
дить идентификационные индексы (DOI). Это ка-
сается в обязательном порядке статей, опублико-
ванных в журнале “Экология”/“Russian Journal of
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Ecology”. Этих правил желательно придерживать-
ся при ссылках на статьи, опубликованные в на-
шем журнале, при упоминании их в других изда-
ниях.

4. К статье прилагается: а) авторская карточка с
указанием фамилий, имен, отчеств всех авторов, их
должностей, адресов, контактных телефонов и e-mail.
Обращаем особое внимание на это правило, посколь-
ку оно обеспечивает оперативное общение редакции с
авторами; б) направление от учреждения, подпи-
санное представителем администрации.

5. Авторы, хорошо владеющие английским
языком, могут представить статью на русском и
английском языках, это гарантирует приемлемое
для них качество перевода. Всем авторам предо-
ставляется возможность самим вычитать коррек-
туры своих статей, а также их перевод, исправить
терминологические ошибки (обязательное усло-
вие – доступные e-mail авторов). Иностранные
авторы представляют статьи только на англий-
ском языке.

ИЛЛЮСТРАТИВНЫЙ МАТЕРИАЛ
1. При наличии иллюстраций (рисунки, фото-

графии) они должны быть импортированы в ко-
нец файла статьи. При наличии нескольких ча-
стей в одной иллюстрации они должны распола-
гаться последовательно и иметь общую подпись.
Рисунки должны быть четкими, содержать все
необходимые обозначения координатных осей,
кривых и других деталей. Не следует добавлять на
задний план какой-либо фон или сетку. Кривые
должны быть пронумерованы, в подрисуночной
подписи, помимо названия рисунка, дают пояс-
нения всем обозначениям. Все подрисуночные
подписи помещают в текстовый файл после спис-
ка литературы.

2. Графики и диаграммы желательно готовить
в векторных графических редакторах, они долж-
ны иметь разрешение не ниже 600 dpi. А фотогра-
фии не менее 300 dpi. Толщина линий не должна

быть меньше 0.5 pt. Рисунки необходимо сохра-
нить в формате JPG. Надписи и обозначения на
иллюстрациях могут меняться между русской и
английской версиями при переводе, поэтому же-
лательно предоставить второй вариант рисунка с
английскими обозначениями или без каких-либо
обозначений. Название файла должно отражать
номер рисунка и фамилию первого автора.

3. Наш журнал является черно-белым издани-
ем, но возможна публикация цветных иллюстра-
ций в on-line версии, поэтому авторы могут по
желанию предоставить цветные иллюстрации,
наряду с черно-белыми рисунками.

ПРАВИЛА РЕЦЕНЗИРОВАНИЯ
Все статьи проходят рецензирование и в случае

необходимости возвращаются авторам на дора-
ботку. Рецензирование статей закрытое. Возмож-
но повторное и параллельное рецензирование.
Редакция оставляет за собой право на редактиро-
вание статей. Статьи публикуются в порядке оче-
редности, но при этом учитывается их тематика и
актуальность. Предусмотрен просмотр авторами
корректуры, как русской, так и английской вер-
сии статей. После публикации авторы получают
электронные версии статей бесплатно. Плата за
публикацию с авторов не взимается. После вы-
хода статьи в английской версии журнала авто-
рам выплачивается гонорар, подробности на
сайте www.maik.ru.

После передачи статьи в производство автор
получает тестовое письмо для проверки элек-
тронного адреса, затем перевод статьи для верст-
ки и внесения необходимых исправлений и, в ко-
нечном итоге, окончательную версию статьи. На
все письма необходимо дать ответ, не изменяя те-
му письма, даже если замечания или исправления
отсутствуют. Инструкции по внесению исправле-
ний будут высланы автору вместе с сопроводи-
тельным письмом. Не следует менять названия
файлов после редактирования.


