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Abstract. Semi- arid forests of continental Asia are sensitive to the moisture deficit, and, thus, tree rings 
in these regions can serve as long- term climatic proxies. At the same time, wood anatomy is promising for 
detailing the recorded climatic signal and as an indicator of the phenology of xylogenesis. In this study, 
we compared the sets of chronologies obtained using a new method of indexing for mean and maximum 
values of the radial cell size, D, and the cell wall thickness, CWT, of Scots pine (Pinus sylvestris L.) 
from the forest- steppe habitats of Khakassia (southern Central Siberia), and southern Buryatia (Eastern 
Siberia), where climate is more continental and harsh. During indexing, the nonlinear dependences of 
D and CWT on cell number in the radial row of the ring, N, were removed to divide the climatic signal 
into the components recorded during the consecutive stages of xylogenesis. The stability of the N 
dependence was confirmed for radial growth (linear function, close to direct proportionality, R 2>0.93), 
D, and CWT (negative exponential function with saturation, R 2=0.11–0.83). The adaptation of pine 
wood to the climatic peculiarities of south Buryatia is evident as the smaller tracheid size but thicker 
cell walls compared with Khakassia. The response of radial growth and indexed cell chronologies to 
temperature and precipitation is similar in both regions, but in Buryatia the response to temperature is 
less pronounced (since the summer is cooler) and the main maxima of dendroclimatic correlations are 
shifted to later periods. It has been suggested that the delay in the onset of pine xylogenesis in Buryatia 
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is rather associated with the dry weather in May–June than with lower temperatures, and during all of 
the growth season, phenological shifts are maintained by internal mechanisms and spatial differences 
between provenances.
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Аннотация. Чувствительность к недостатку увлажнения семиаридных лесов континентальной 
Азии позволяет использовать годичные кольца деревьев этих регионов как косвенные источники 
климатических данных. При этом использование анатомии древесины перспективно для 
детализации записанного климатического сигнала и как индикатор фенологии ксилогенеза. 
В данном исследовании сравнили полученные с помощью нового оригинального метода 
индексации наборы хронологий средних и максимальных значений радиального размера клеток 
D и толщины клеточной стенки CWT сосны обыкновенной (Pinus sylvestris L.) из лесостепных 
местообитаний Хакасии (юг Средней Сибири) и юга Бурятии (Восточная Сибирь), где климат более 
континентальный и суровый. При индексации проведено удаление нелинейных зависимостей D 
и CWT от количества клеток в радиальном ряду N для разделения компонент климатического 
сигнала, записанных в течение последовательных стадий ксилогенеза. Стабильность зависимостей 
от N подтверждена для радиального прироста (линейная, близкая к прямой пропорциональности, 
R 2>0,93), D и CWT (отрицательная экспонента с насыщением, R 2=0,11–0,83). Приспособление 
древесины сосны к особенностям климата на юге Бурятии проявляется в меньших размерах 
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трахеид, но более толстых клеточных стенках по сравнению с Хакасией. Отклик радиального 
прироста и индексированных клеточных хронологий на температуру и осадки аналогичен 
в обоих регионах, но в Бурятии менее выражен отклик на температуру (так как менее жаркое 
лето) и основные максимумы дендроклиматических корреляций сдвинуты на более поздние 
сроки. Выдвинуто предположение, что задержка начала ксилогенеза сосны в Бурятии связана 
не столько с более низкими температурами, сколько с засушливостью мая- июня, а к концу сезона 
фенологические сдвиги поддерживаются за счет внутренних механизмов и пространственного 
различия между климатипами.

Ключевые слова: сосна обыкновенная (Pinus sylvestris L.), годичные кольца, количественная 
анатомия древесины, климатический сигнал.
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Введение

Особенности роста и развития лесных 
экосистем в континентальном умеренном поясе 
Центральной Азии характеризуются дефици-
том увлажнения в течение сезона роста в со-
четании с широким диапазоном изменчивости 
температур (Алисов, 1956; Rivas- Martínez et 
al., 2002; Dulamsuren et al., 2009, 2014). В та-
ких условиях деревья постоянно находятся 
на грани стресса, а нестабильность осадков 
увеличивает риск засух (Davi et al., 2010; Fang 
et al., 2010; Babushkina et al., 2019a; Zhirnova 
et al., 2020; Demina et al., 2022). Особенный 
интерес здесь вызывает сибирский лесостеп-
ной экотон, который может быть необычайно 
чувствительным к изменению климата из- за 
прогнозируемой скорости потепления выше 
среднего (Gordon et al., 2000; Чебакова, Парфе-
нова, 2006; Groisman, Gutman, 2012; Liu et al., 
2013; Churakova et al., 2020), влекущей за собой 
увеличение интенсивности и частоты экстре-
мальных климатических событий, в том числе 
засух (Tabakova et al., 2020).

Все это позволяет получать высокочув-
ствительные к таким колебаниям древесно- 
кольцевые хронологии и использовать их как 
косвенные источники информации о кли-
матической динамике (Esper et al., 2016; 
Riechelmann, Gouw- Bouman, 2019; Ljungqvist 
et al., 2020). Однако ширина годичных колец 
как интегральная характеристика с погодич-
ным разрешением обобщает климатический 
отклик за весь сезон, не позволяя судить о его 
внутрисезонной изменчивости (Büntgen, 2019). 
Поэтому рассмотрение других характеристик 
годичных колец дает возможность получить 
более детализированную информацию для 
дендроклиматического анализа за корот-
кие внутрисезонные временные интервалы 
(Panyushkina et al., 2003; Fonti et al., 2010; Wang 
et al., 2011). В частности, среди анатомических 
параметров клеток древесины использование 
результирующих характеристик последова-
тельных этапов ксилогенеза может обеспечить 
высокое временное разрешение (Castagneri et 
al., 2017; Belokopytova et al., 2019).
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Детализация климатического отклика мо-
жет помочь выявить механизмы влияния про-
странственных и/или временных климатических 
изменений (градиентов, трендов и флуктуаций) 
и на фенологию ксилогенеза. В частности, по-
следствия изменения климата включают в себя 
фенологические сдвиги, влияющие на рост 
и продуктивность деревьев вплоть до риска их 
гибели (Borchert et al., 2002; Menzel, 2002; Cleland 
et al., 2007; Rich et al., 2008; Misson et al., 2011; 
Swidrak et al., 2013; Allen et al., 2015 и др.). По-
этому понимание механизмов климатического 
воздействия, выявление критических временных 
интервалов роста и развития растений важны 
для оценки стратегии адаптации древесных 
видов и сдвига границ их ареалов.

В частности, хронологии анатомических 
параметров древесины сосны обыкновенной 
на нижней границе произрастания длитель-
ностью более 250 лет, полученные для семи-
аридного региона Южной Сибири, Хакасско- 
Минусинской котловины, и предложенный 

новый метод их индексирования позволили 
разделить зарегистрированный на последова-
тельных этапах ксилогенеза климатический 
сигнал (Babushkina et al., 2021). В данном ис-
следовании проводится сравнение взаимосвязей 
между параметрами анатомической структуры 
древесины и особенностей климатического 
отклика их индексированных хронологий для 
сосны обыкновенной, произрастающей в сход-
ных условиях, но в расположенных на боль-
шом расстоянии регионах –  Хакасии (данные 
Babushkina et al., 2021) и юге Бурятии.

Материалы и методы
Район исследования

Районами исследования являются межгор-
ные долины Южной Сибири –  подножие хребтов 
Селенгинского среднегорья Западного Забай-
калья на юге Республики Бурятия и Хакасско- 
Минусинская котловина в Республике Хакасия 
(рис. 1). Расстояние между сравниваемыми ре-
гионами составляет около 1000 км в широт-

Рис. 1. Районы исследования: расположение участков сбора материала (круги) и метеостанций 
(треугольники) на спутниковой карте местности (Google ©). На карте- врезке показано расположение 
районов исследования (квадраты) в Сибири

Fig. 1. Study areas: location of sampling sites (circles) and climatic stations (triangles) on a satellite map of the 
area (Google ©). The inset map shows the locations of study areas (squares) within Siberia
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ном направлении. На Селенгинском средне-
горье хребты невысоки (до 1300–1800 м н.у.м.) 
и вытянуты в основном в северо- восточном 
или восточно- северо- восточном направлении 
(Demina et al., 2017; Belokopytova et al., 2018). 
Хакасско- Минусинскую котловину окружают 
более высокие горные системы –  Кузнецкий 
Алатау (2200 м н.у.м.), Западный и Восточный 
Саян (до 3200–3500 м н.у.м.). Континентальный 
климат и горный рельеф обеспечили свое образие 
растительного покрова в регионах. Котлови-
ны покрыты степями, окружающие хребты –  
светлохвой ной тайгой, представленной пре-
имущественно сосной обыкновенной (Pinus 
sylvestris L.) и лиственницей сибирской (Larix 
sibirica Ledeb.).

Континентальность климата региона харак-
теризуется большими суточными и годовыми 
амплитудами температур с суровой зимой и до-
вольно жарким летом, небольшим количеством 
и неравномерным пространственно- временным 
распределением осадков (Алисов, 1956; Жуков, 
1960; Фадеева, 1963). В данном исследовании 
использованы климатические ряды метео-
станций «Улан- Удэ» (51.8°N 107.6°E) и «Шира» 
(54.5°N 89.9°E). Детальное количественное сравне-
ние климатического режима этих двух регионов 
приведено в работе Demina et al. (2022). В целом, 
в Южной Бурятии наблюдается более выражен-
ная континентальность климата за счет сильных 
зимних морозов, но и лето менее жаркое, чем 
в Хакасско- Минусинской котловине, поэтому вес-
на наступает в среднем на неделю позже, а осень 
на несколько дней раньше. В то же время осадки 
в Южной Бурятии гораздо более сконцентриро-
ваны во второй половине вегетационного сезона, 
конец весны и начало лета весьма засушливы.

Получение и обработка данных  
годичных колец

Сбор дендрохронологического матери-
ала (кернов, взятых с использованием воз-

растных буравов) на юге Бурятии был про-
изведен в окрестностях села Подлопатки 
(PDL; 51.0°N 107.1°E) на юго- востоке Туг-
нуйской котловины, в сосновом разнотравно- 
мертвопокровном лесу на песчаных почвах. 
В Хакасии образцы получены вблизи села 
Боград (BGD; 54.2°N 90.8°E) в предгорьях 
Батеневского кряжа Кузнецкого Алатау, 
в лиственнично- березово- сосновом злаково- 
разнотравном древостое на суглинистых се-
рых лесных почвах. Оба участка расположены 
в пределах лесостепного экотона. Выбор мо-
дельных деревьев осуществлялся по обще-
принятой методике (Шиятов и др., 2000). 
Предпочтение отдавалось прямоствольным 
деревьям без признаков угнетения, механиче-
ских повреждений и других неклиматических 
воздействий.

Керны были взяты, обработаны и датиро-
ваны с использованием стандартных дендрох-
ронологических методов (Stokes, Smiley, 1968; 
Cook, Kairiukstis, 1990). Измерения ширины 
годичных колец (TRW) проведены на изме-
рительной установке LINTAB 5 с примене-
нием специализированного пакета TSAP Win 
с точностью 0,01 мм (Rinn, 2003). Датировка 
(определение календарного года каждого коль-
ца) подтверждалась кросс- корреляционным 
анализом в специализированной программе 
COFECHA (Holmes, 1983; Grissino- Mayer, 2001). 
Далее проводилась процедура стандартизации 
(индексации) с помощью программы ARSTAN 
(Cook, Krusic, 2005), причем удаляемые дли-
тельные тренды описывали кубическими сгла-
живающими сплайнами с шириной окна 67 % 
длины каждого ряда измерений. После индек-
сации делением измеренных рядов на возраст-
ные кривые, индивидуальные ряды обобщили 
взвешенной средней для получения локальной 
стандартной хронологии.

Для анатомических измерений из полной 
выборки отобрали керны, характеризующиеся 
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камбиальным возрастом (количеством годич-
ных колец от коры до сердцевины) не менее 
100 лет, имеющие механическую целостность 
и высокие корреляции индивидуальных ря-
дов TRW с локальной хронологией. В Бурятии 
было отобрано 5 образцов, в Хакасии –  7. Для 
получения из них поперечных срезов толщи-
ной 12–14 мкм был использован ротационный 
микротом (Microm HM 340 E; Thermo Fisher 
Scientific, США). Срезы окрашивали 1%-ным 
раствором сафранина и астра блю, обезвожи-
вали в растворах этанола с возрастающей кон-
центрацией, промывали ксилолом и помещали 
на предметное стекло в канадский бальзам 
(Gärtner, Schweingruber, 2013).

Микрофотографии срезов получали при 
помощи цифровой камеры (ProgRes Gryphax 
Subra, Jenoptik GmbH, Германия), установлен-
ной на оптическом микроскопе с двухсоткрат-
ным увеличением (BX43, Olympus, Япония). 
При проведении анатомического анализа 
были измерены годичные кольца за период 
1952–2014 гг. с помощью программы Lineyka 
(Силкин, 2010). Для пяти радиальных рядов 
клеток в каждом годичном кольце (Seo et al., 
2014) измерили количество клеток в ряду (N), 
радиальный размер (D) и толщину клеточной 
стенки (CWT) (Ваганов и др., 1985; Larson, 

1994). Для корректного усреднения данных 
отдельных радиальных рядов клеток в каж-
дом кольце каждого индивидуального дерева 
по всем пяти рядам рассчитали среднее коли-
чество клеток и применили процедуру сжатия / 
растяжения рядов измерений D и CWT к этому 
N (Ваганов и др., 1985; Vaganov, 1990).

На следующем этапе для каждого кольца 
по полученным усредненным трахеидограм-
мам были рассчитаны максимальное (Dmax) 
и среднее (Dmean) значения радиального раз-
мера клеток, максимальное (CWTmax) и сред-
нее (CWTmean) значения толщины клеточной 
стенки (рис. 2). Для этих характеристик были 
сформированы «клеточные» хронологии для 
каждого индивидуального дерева. Поми-
мо этого, рассчитали индивидуальные ряды 
TRW как суммы D для всех клеток и исполь-
зовали их для перекрестного датирования ря-
дов анатомических измерений с соответству-
ющими измерениями на LINTAB. Следует 
отметить, что для обоих регионов в полной 
выборке деревьев наблюдалось малое количе-
ство выпавших колец (< 0,1 %), в том числе 
одно выпавшее кольцо в выбранном для ана-
томических измерений образце в Бурятии. 
В Хакасии анатомические измерения выпав-
ших колец не содержали, самые узкие из из-

Рис. 2. Схема получения средних Dmean, CWTmean и максимальных Dmax, CWTmax значений радиального 
размера клетки D и толщины клеточной стенки CWT (на примере усредненных трахеидограмм D и CWT 
годичного кольца 1960 г., дерево № 5 участка на юге Бурятии)

Fig. 2. Scheme for obtaining mean values Dmean and CWTmean and maximum values Dmax and CWTmax of 
radial cell size D and cell wall thickness CWT (averaged tracheidograms D and CWT of the tree ring in 1960, tree 
No. 5, sampling site in the South Buryatia, used as an example)
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меренных колец в обоих регионах состояли 
из 2–3 клеток.

Для каждого индивидуального дерева 
индексы были рассчитаны делением изме-
ренных значений на модельные (Dmean_ind = 
Dmean_raw / Dmean(N) и т.д., где ind –  значе-
ние индекса, raw –  измеренное значение) ана-
логично удалению возрастных длительных 
трендов при индексировании TRW в дендрох-
ронологии. На основе этих индивидуальных 
индексированных рядов усреднением полу-
чили обобщенные локальные индексирован-
ные хронологии рассматриваемых анатоми-
ческих характеристик.

Для анализа взаимосвязей параметров 
годичного кольца между собой и с климати-
ческими факторами использовали корреля-
ционный анализ (парные коэффициенты кор-
реляции Пирсона), линейные и нелинейные 
регрессионные функции. Для зависимостей 
анатомических характеристик от количества 
клеток в кольце были использованы экспо-
ненциальные функции D = Dmin + (Das – Dmin) ‧ 
‧ (1 – e–a‧N); CWT = CWTmin + (CWTas – CWTmin) ‧ 
‧ (1 – e–a‧N), где Dmin, CWTmin –  минимальные 
значения, соответствующие камбиальным 
клеткам; Das, CWTas –  асимптотические, оп-
тимальные значения, характерные для ши-
роких колец; a –  числовой коэффициент, 
регулирующий нелинейность кривой. Для 
детализации климатического отклика были 
использованы скользящие ряды температуры 
и осадков с окном 21 день и шагом 1 день в те-
чение вегетационного сезона. Такая ширина 
окна хорошо показала себя в дендроклима-
тическом анализе анатомических параметров 
древесины ранее (Babushkina et al., 2019b; 
Belokopytova et al., 2019).

Результаты

В данном исследовании зависимость 
TRW(N) близка к прямо пропорциональной, 

так как свободный член в обоих регионах 
не превышает 0,14 мм (рис. 3; Babushkina et 
al., 2021), и не является статистически значи-
мо на уровне p<0,05 отличающимся от нуля 
во всех полученных моделях. Близкий к еди-
нице для всех деревьев коэффициент детер-
минации этой линейной регрессии (0,93–0,99) 
указывает на высокую достоверность полу-
ченных моделей и близость наблюдаемой вза-
имосвязи к строго линейной функциональ-
ной зависимости. Числовой коэффициент 
при N, являющийся оценкой среднего значе-
ния радиального размера клеток, варьирует 
для отдельных деревьев в Южной Бурятии 
в пределах 31,1–33,8 мкм, в Хакасии диапазон 
составляет 30,3–35,6 мкм; для локальной вы-
борки значения также близки: 32,6 и 32,2 мкм 
соответственно.

Зависимости размера клеток и толщины 
клеточной стенки от количества клеток N 
в кольце хорошо описываются отрицатель-
ной экспоненциальной функцией (рис. 4). 
Быстрое увеличение D и утолщение CWT 
с ростом числа клеток, наблюдающееся в уз-
ких кольцах, постепенно переходит в ста-
бильные значения в широких кольцах, т.е. 
при больших N. После подбора числовых 
параметров моделей (таблица) коэффициен-
ты корреляции модельных значений с фак-
тическими измерениями составляют от 0,33 
до 0,91. В Бурятии по сравнению с Хакасией 
(Babushkina et al., 2021) относительно низкие 
корреляции наблюдаются чаще; тем не менее 
они все значимы на уровне p<0,05. В среднем 
по локальной выборке оптимальные раз-
меры клеток в Бурятии меньше (в Бурятии 
42,8 и 29,7 мкм для максимального и средне-
го размера клеток соответственно при 43,7 
и 32,0 мкм в Хакасии); оптимальные значе-
ния для CWT, напротив, выше (5,3 и 3,1 мкм 
для CWTmax и CWTmean соответственно 
при 4,6 и 3,0 мкм в Хакасии).
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Рис. 3. Зависимость ширины годичного кольца TRW от количества клеток N для индивидуальных 
деревьев и всей локальной выборки на примере участка на юге Бурятии

Fig. 3. Dependence of the tree- ring width TRW on the number of cells N for individual trees and the entire local 
sample, with the sampling site in the South Buryatia used as an example

Рис. 4. Зависимость средних и максимальных значений клеточных характеристик D и CWT от количества 
клеток N на примере дерева № 2, участок на юге Бурятии

Fig. 4. Dependence of the mean and maximum values of cell characteristics D and CWT on the number of cells 
N, with tree No. 2, sampling site in the South Buryatia, used as an example
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Таблица. Числовые параметры уравнений зависимостей анатомических характеристик от количества 
клеток: Dmin, CWTmin –  минимальные значения при N=0; Das, CWTas –  асимптотические, оптимальные 
значения; a –  числовой коэффициент, регулирующий нелинейность кривой. R –  коэффициент корреляции 
моделированного ряда и фактических измерений; R 2 –  коэффициент детерминации модели. Для участка 
в Хакасии приведены данные из Babushkina et al. (2021)

Table. Numerical parameters of the equations of cell number dependences of anatomical characteristics: Dmin, 
CWTmin, minimum values at N=0; Das, CWTas, asymptotic, optimal values; a, numerical coefficient regulating 
curve nonlinearity. R, correlation coefficient between model series and actual measurements; R 2, determination 
coefficient of model. For the site in Khakassia, presented data are from Babushkina et al. (2021)

Дерево
Dmax Dmean

Dmin,
мкм

Das,
мкм a R R 2 Dmin,

мкм
Das,
мкм a R R 2

Юг Бурятии
№ 1

5,2

42,15 0,14 0,61 0,37

5,2

29,88 0,17 0,51 0,26
№ 2 38,04 0,17 0,70 0,49 28,45 0,16 0,68 0,46
№ 3 49,42 0,14 0,35 0,12 30,62 0,16 0,33 0,11
№ 4 41,76 0,16 0,66 0,44 29,23 0,16 0,69 0,48
№ 5 42,86 0,13 0,35 0,12 30,44 0,11 0,39 0,15

Хакасия
№ 1

7

43 0,17 0,59 0,35

7

32 0,12 0,54 0,29
№ 2 43 0,14 0,48 0,23 32 0,12 0,53 0,28
№ 3 45 0,10 0,61 0,37 33 0,10 0,59 0,35
№ 4 41 0,25 0,69 0,48 31 0,22 0,66 0,44
№ 5 45 0,13 0,78 0,61 34 0,13 0,73 0,53
№ 6 43 0,11 0,74 0,55 30 0,11 0,74 0,55
№ 7 46 0,14 0,71 0,50 32 0,15 0,71 0,50

CWTmax CWTmean
CWTmin,

мкм
CWTas,

мкм a R R 2 CWTmin,
мкм

CWTas,
мкм a R R 2

Юг Бурятии
№ 1

1,1

6,3 0,04 0,85 0,72

1,1

3,2 0,06 0,68 0,46
№ 2 4,0 0,04 0,79 0,62 2,0 0,07 0,53 0,28
№ 3 5,4 0,04 0,78 0,61 3,3 0,04 0,67 0,45
№ 4 6,0 0,04 0,91 0,83 3,6 0,08 0,84 0,71
№ 5 4,6 0,09 0,50 0,25 3,3 0,11 0,47 0,22

Хакасия
№ 1

1,5

4,0 0,07 0,72 0,52

1,5

2,6 0,12 0,54 0,29
№ 2 4,4 0,05 0,81 0,66 3,0 0,04 0,76 0,58
№ 3 4,5 0,06 0,79 0,62 3,0 0,06 0,63 0,40
№ 4 4,5 0,06 0,69 0,48 3,5 0,06 0,41 0,17
№ 5 4,7 0,06 0,69 0,48 3,0 0,05 0,58 0,34
№ 6 5,7 0,05 0,85 0,72 3,3 0,06 0,74 0,55
№ 7 4,3 0,05 0,86 0,74 2,8 0,04 0,80 0,64
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Индексирование анатомических парамет-
ров позволило получить их локальные хроно-
логии (рис. 5), статистически независимые 
от продукции клеток и ширины годичных 
колец. Дендроклиматический анализ полу-
ченного набора индексированных хронологий 
проводился для мая–сентября (вегетационный 
сезон) за общий период 1959–2008 гг. (рис. 6). 
Согласно полученным данным, принципиаль-
ная картина климатического отклика сход-
на для обоих засушливых регионов, основ-
ные различия отмечаются в интенсивности 
и в сдвиге сезонности отклика на более позд-

ние даты в исследуемых сосновых лесах юга 
Бурятии. TRW положительно коррелирует 
с осадками с конца мая до конца июля, т.е. бо-
лее позднее начало и большая длительность, 
чем в Хакасии, где отклик зарегистрирован 
в течение мая и первой половины июня. Отри-
цательный отклик на температуру в отличие 
от лесостепи Хакасии в Бурятии не выражен, 
но положительная корреляция с температурой 
отмечена в августе. Для исходных измерений 
показателей диаметра клетки Dmax и Dmean 
климатический отклик сходен с TRW, но по-
сле индексирования картина выглядит иначе. 

Рис. 5. Локальные индексированные хронологии анатомических характеристик за общий период (1959–
2014 гг.). Областями показаны стандартные отклонения для каждого календарного года

Fig. 5. Local indexed chronologies of anatomical characteristics for their common period (1959–2014). Shaded 
areas represent standard deviations for each calendar year
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Рис. 6. Климатический отклик характеристик годичного кольца: корреляции индексированных древесно- 
кольцевых хронологий со скользящими рядами температуры (линии) и осадков (области), рассчитанными 
из суточных данных с окном 21 день и шагом 1 день за 1959–2008 гг. Горизонтальными штриховыми 
линиями показан уровень значимости коэффициентов корреляции p=0,05

Fig. 6. Climatic response of tree- ring characteristics: correlations of indexed tree- ring chronologies with moving 
series of temperature (lines) and precipitation (areas) calculated from daily data with 21-day window and 1-day 
step for 1959–2008. The horizontal dashed lines represent the significance level p=0.05 of the correlation 
coefficients
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Формирование более крупных клеток в Буря-
тии наблюдается в первую очередь при более 
влажных и прохладных условиях в середине 
июня (реакция также сдвинута почти на ме-
сяц позднее, чем в условиях Хакасии). Показа-
тели толщины клеточной стенки в Бурятии за-
висят от количества осадков середины июля, 
а отрицательная зависимость от температуры 
воздуха конца вегетационного сезона, сильнее 
выраженная у CWTmax, максимальна в на-
чале сентября (отставание от Хакасии на 2–3 
недели). В обеих хронологиях CWTmean 
и CWTmax такая сезонность отклика более 
выражена после индексирования.

Обсуждение

Ширину годичного кольца, очевидно, 
можно аналитически определить как сумму 
радиальных размеров клеток в радиальном 
ряду. Однако изменчивость размера трахеид 
жестко ограничена необходимостью балан-
са между проводимостью и устойчивостью 
трахеид к дисфункции (Fromm, 2013; Fonti, 
Babushkina, 2016; ср. также вариацию ради-
ального прироста и анатомических характе-
ристик в Babushkina et al., 2021). Мы полага-
ем, что, несмотря на существенные различия 
между регионами как в количестве выпадаю-
щих осадков, так и в температурах вегетаци-
онного сезона (Demina et al., 2022), располо-
жение исследуемых участков на семиаридной 
лесостепной границе произрастания сосны 
является индикатором сходной степени де-
фицита увлажнения и, соответственно, тре-
бованиями к гидравлической архитектуре 
взрослых сосен. С учетом крайней чувстви-
тельности водопроводящей функции к изме-
нению размеров люмена (Tyree, Ewers, 1991) 
это объясняет узость наблюдаемого в данном 
исследовании диапазона колебаний число-
вых коэффициентов функций TRW(N) при 
сравнении индивидуальных деревьев и сход-

ство этого диапазона для рассматриваемых 
регионов. В то же время количество клеток 
в годичном кольце варьирует в широких пре-
делах –  от нуля (выпавшие кольца) или 2–3 
клеток до сотни и более трахеид в особенно 
благоприятные годы (см. рис. 3). Сочетание 
такой высокой изменчивости продукции кле-
ток с функциональными ограничениями их 
размера обеспечивает практически прямую 
пропорциональность TRW(N), которая для 
отдельных дендрохронологических полиго-
нов была зарегистрирована уже несколько де-
сятилетий назад (Ваганов и др., 1985).

Рассчитанные в данном исследовании 
аналитические оценки зависимостей пара-
метров годичного кольца сосны с продукци-
ей клеток на юге Бурятии и в Хакасии срав-
нимы по статистическим характеристикам 
экспоненциальной взаимосвязи и числовым 
значениям коэффициентов. Эта общность де-
монстрирует стабильность выявленных вну-
тренних взаимосвязей как минимум в широ-
ких географических масштабах, поскольку 
условия места произрастания (нижняя гра-
ница леса) и видовая принадлежность в срав-
ниваемых случаях совпадают. Нелинейность 
функций D(N) и CWT(N) обеспечивается 
компромиссом между синхронным подавле-
нием всех стадий продукции и дифференци-
ровки трахеид при экстремальном стрессе 
в узких кольцах и оптимумом анатомической 
структуры, достигаемым при благоприятных 
климатических условиях в широких кольцах. 
Различия между регионами в оптимальных 
значениях D и CWT хоть и невелики, но ста-
бильны (наблюдаются для всех деревьев вы-
борок). Предположительно, меньший размер 
клеток и более толстые клеточные стенки 
являются приспособлением к вероятности 
более интенсивных засух в Южной Бурятии, 
где распределение осадков по вегетационно-
му сезону более неравномерно и в мае- июне 
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выпадает гораздо меньше осадков по срав-
нению с Хакасией (Demina et al., 2022). По-
добные различия между местообитаниями 
зарегистрированы и при сравнении анатоми-
ческих характеристик в условиях локально-
го градиента увлажнения (Fonti, Babushkina, 
2016). Однако вследствие большой дистанции 
между регионами и естественной природы 
исследуемых древостоев эти различия могут 
быть также обусловлены генетически, разли-
чием в экотипах (ср., например: Matisons et al., 
2019).

Направление дендроклиматических кор-
реляций соответствует характеру климати-
ческих условий. В течение вегетационного 
сезона комбинация косвенного воздействия 
температуры как иссушающего фактора 
и прямого воздействия осадков как источника 
увлажнения регулируют доступность почвен-
ной влаги и, соответственно, интенсивность 
транспирации и фотосинтеза, поэтому ком-
бинация положительных корреляций с осад-
ками и отрицательных с температурой харак-
терны для семиаридных лесных экосистем, 
в том числе континентальной Азии (Liu et al., 
2013; Shestakova et al., 2016; Gradel et al., 2017). 
Менее жаркое лето и концентрация недостат-
ка увлажнения в течение более прохладного 
начала сезона, похоже, ослабляет реакцию 
сосны на температуру в Южной Бурятии 
по сравнению с Хакасией (ср. Belokopytova et 
al., 2018; Demina et al., 2022), по крайней мере 
для радиального прироста. Различия между 
хронологиями индексированных анатоми-
ческих параметров и радиального прироста 
по сезонности и интенсивности наблюдаемых 
корреляций с климатическими факторами 
подтверждают эффективность использован-
ного подхода для разделения климатическо-
го отклика. Между хронологиями значений 
D и CWT эти различия также существенны, 
и сдвиги в сезонности отклика в целом со-

ответствуют последовательности формиро-
вания ранней/поздней древесины и этапов 
ксилогенеза (Larson, 1994). Например, в Бу-
рятии, судя по сезонности основных макси-
мумов дендроклиматических корреляций для 
максимальных значений D и CWT (рис. 6; ср. 
Arzac et al., 2018), растяжение самых крупных 
клеток ранней древесины приходится на пер-
вые три недели июня, а отложение клеточной 
стенки клеток поздней древесины происхо-
дит в течение первых трех недель сентября. 
Отклик хронологий CWT на условия июля 
может быть связан с максимумом температур 
в этой части сезона, а также с завершением 
роста побегов сосны в конце июня –  начале 
июля (Andersson Gull et al., 2018) и, соответ-
ственно, перенаправлением большей доли 
ресурсов на вторичный рост с этого момен-
та. Для средних значений анатомических 
характеристик, интегрирующих записанный 
во всех трахеидах кольца климатический сиг-
нал, сезонность корреляций несколько менее 
очевидна, но в целом сходна с соответствую-
щими максимальными значениями.

По сравнению с Хакасией полученный 
для Южной Бурятии климатический отклик 
параметров годичных колец менее выражен, 
что может быть результатом большего рас-
стояния между исследуемым древостоем 
и метеостанцией. Тем не менее очень важным 
наблюдением является то, что для хроноло-
гий практически всех параметров древесины 
сосны из Бурятии наблюдается внутрисезон-
ный сдвиг основного отклика на более позд-
ние сроки по сравнению с Хакасией в диа-
пазоне от одной до четырех недель. Наличие 
сдвига для всех стадий ксилогенеза и зон 
кольца согласуется с выявленными Rossi et 
al. (2013) существенными взаимосвязями сро-
ков начала и окончания ксилогенеза и его от-
дельных этапов в течение сезона. Известно, 
что при чередовании теплого вегетационного 
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сезона и холодного сезона покоя основным 
триггером начала камбиальной активности 
хвой ных деревьев является достижение опре-
деленной пороговой температуры, находя-
щейся в диапазоне 5–8° в зависимости от вида 
и климатипа (Rossi et al., 2007, 2008). Однако 
различие в весенней динамике температуры 
между регионами могло бы объяснить за-
держку в несколько дней, максимум неделю. 
Поэтому в сочетании с малоснежными зима-
ми континентального климата и наличием 
в Южной Бурятии максимума засушливости 
в мае–июне более выраженные фенологиче-
ские сдвиги предположительно указывают 
на наличие в этом регионе дополнительного 
фактора регуляции начала ксилогенеза –  до-
ступности увлажнения (ср. Ren et al., 2015, 
2018; Ziaco et al., 2018).

В конце сезона сдвиги сезонности от-
клика позволяют выдвинуть новые предпо-
ложения и об особенностях внешней регуля-
ции ксилогенеза сосны в Хакасии: максимум 
воздействия температуры на отложение кле-
точной стенки трахеид поздней древесины 
в этом регионе наблюдается практически 
на месяц раньше, чем в Бурятии, хотя осенние 
холода наступают позже. Это означает, что 
завершение вторичного роста сосны в Хака-
сии регулируется не температурой, так как 
в Бурятии ксилогенез успешно продолжается 
в более холодных условиях сентября. Воз-
можная регуляция фенологии фотопериодом 
(Way, Montgomery, 2015; Singh et al., 2017) 
скорее привела бы к синхронизации оконча-
ния ксилогенеза между регионами. Поэто-
му наиболее вероятными предположениями 

здесь являются обусловленные климатипом 
фенологические различия (ср. зависимости 
фенологии первичного роста сосны от долго-
ты и широты, Oleksyn et al., 1998; Andersson 
Gull et al., 2018) и внутренние факторы, обу-
словливающие синхронизацию сроков начала 
и окончания ксилогенеза (Rossi et al., 2013).

Заключение

Описанные линейные зависимости ши-
рины годичного кольца и экспоненциальные 
морфометрических параметров трахеид со-
сны обыкновенной от их продукции имеют 
стабильный характер на больших географи-
ческих расстояниях, что поддерживает при-
менимость предложенного метода индек-
сирования анатомических хронологий для 
дендроклиматических исследований. До-
полнительным бонусом от разделения кли-
матического отклика оказалась возможность 
оценки внутрисезонных интервалов для по-
следовательных этапов ксилогенеза. При этом 
сопоставление сходных по ведущему лими-
тирующему фактору местообитаний в реги-
онах с различающимся климатом позволило 
выдвинуть предположения о механизмах ре-
гулирования вторичного роста сосны. Срав-
нение полученных из дендроклиматического 
анализа косвенных фенологических оценок 
с прямыми наблюдениями кинетики сезон-
ного роста годичных колец в будущем может 
привести к получению длительных прокси 
и прогнозов не только для климатических 
факторов, но и для фенологических сдвигов 
как последствий изменения климата.
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