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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
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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
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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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