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АННОТАЦИЯ

Мониторинговые исследования на базовом полигоне –  ​горно-ледниковом бассейне Актру (Северо-Чуй-
ский центр  оледенения,  Центральный Алтай) –  ​продолжаются на протяжении 22 лет и соответствуют 
общемировой направленности научных усилий на исследование горных экосистем. Предложены основные 
подходы к мониторингу горных экосистем и их климатическому отклику,  основывающиеся на ведущей 
роли их автотрофного  блока,  в особенности эдификаторов лесных экосистем Алтая –  ​лиственницы си-
бирской,  кедра сибирского. Изложены основные результаты мониторинга в старовозрастных лесах,  лесо-
тундровом экотоне и в формирующихся экосистемах на молодых моренах долинных ледников. Приводится 
информация о  жизненных формах кедра и лиственницы,  структуре древостоев,  видовом разнообразии 
сообществ. Рассмотрено  образование генераций деревьев в ходе сверхвековых циклов потеплений/похо-
лоданий,  а также связи прироста деревьев с вековыми и внутривековыми климатическими изменениями;  
проведен сравнительный анализ семеношения в лесах и экотоне. Показано  современное положение границ 
деревьев (групп и одиночных,  репродуктивных) в лесотундровом экотоне и выявлено  их продвижение 
вверх по  склонам как отклик на изменения климата. Описан ход первичных сукцессий на молодых мо-
ренах ледников Малый Актру и Левый Большой Актру.

Ключевые слова: мониторинг,  старовозрастные леса,  лесотундровый экотон,  морены,  экологические 
факторы,  сукцессии,  Алтай.

шей особенностью горных экосистем является 
их высокая чувствительность к климатиче-
ским изменениям,  отмеченная на междуна-
родном уровне в “Повестке дня на XXI век” 
[Agenda 21,  1992] и обусловившая роль гор  
как международно  признанных зон ранне-
го  отклика экосистем на изменения климата. 
Уникальность горных систем,  высокое биоло-

С конца 80-х годов ХХ в.,  началом глобаль
ных изменений климата,  человечество  осоз-
нало  важность гор,  покрывающих около  
40 %  суши,  являющихся уникальными вы-
сокоуязвимыми природными объектами,  при-
родным банком биоразнообразия животных 
и растений,  источниками воды,  минераль-
ных,  биологических и иных ресурсов. Важней-
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гическое,  экосистемное и ландшафтное раз-
нообразие обусловили высокий интерес к ним 
современной науки и сделали горные экосис
темы одним из важнейших объектов монито-
ринга [Grabherr et al.,  2005;  Greenwood,  2014;  
Mountains…,  2016],  на котором сосредоточены 
усилия международных сетей: GLOCHAMO- 
RE,  GLORIA,  MIREN. В рамках программы 
GLOCHAMORE,  на наиболее полном из трех 
уровней ее реализации,  раздел биосферного  
мониторинга предусматривает изучение семи 
показателей живой природы: видовой состав,  
проективное покрытие и/или обилие видов 
растений,  тип растительности,  доля покры-
тия мохового  яруса,  высота границы леса,  
определяемая по  космоснимкам,  и двух пара-
метров учета животных [Grabherr et al.,  2005]. 
Программы GLORIA и MIREN,  созданные для 
биосферного  мониторинга и мониторинга ин-
вазий,  включают только  один показатель,  
связанный с живой природой,  –  ​список ви-
дов с учетом обилия [Pauli et al.,  2015;  MIREN 
Road survey…,  2021].

Исследования автотрофного  блока эко-
систем в Северо-Чуйском центре оледене-
ния начаты нами в 1999 г.,  за четыре  года 
до  старта первой станции мониторинга 
(2003 г.,  Етленбух,  Швейцария) крупнейшей 
мировой сети GLOCHAMORE,  и продолжа-
ются 22  года из 29,  прошедших с момента 
международного  признания горных экосистем 
зоной раннего  отклика на изменения клима-
та. Особенностями нашего  подхода являются: 
выбор  автотрофного  блока (растительных со-
обществ) как ведущего  и управляющего  ком-
понента экосистем,  интегрированный меж- 
дисциплинарный подход и принцип множе-
ственности уровней организации живой при-
роды (особи,  ценопопуляции,  экосистемы). 
Совокупность данных,  полученных в ходе 
мониторинга,  является ключом к пониманию 
изменений высокогорных экосистем,  так как 
растительные сообщества взаимодействуют 
с климатом,  активно  влияют на функциони-
рование экосистемы,  динамику почв и жи-
вотное население. Стабильность автотрофного  
блока является условием стабильности экоси-
стем как целого,  а его  изменения приводят 
к автоматическому изменению всей экоси-
стемы. Интегральный и междисциплинарный 
подходы,  используемые для мониторинга это-

го  блока,  включают одновременное отслежи-
вание ряда его  показателей на трех уровнях 
организации и из разных областей знаний,  
что  позволяет получать информацию,  кото-
рую невозможно  предоставить по  отдельным 
параметрам.

Многолетние исследования автотрофного  
блока наземных экосистем проводятся нами 
в ороклиматических условиях трех центров 
оледенения Центрального  Алтая и на пяти 
модельных полигонах: в Северо-Чуйском (гор-
но-ледниковые бассейны Актру,  Корумду),  
Южно-Чуйском (Аккол,  Джазатор) и Катун-
ском (Аккем) хребтах.

Базовым модельным полигоном,  наблюде- 
ния в котором были начаты в 1999 г.,  являет-
ся горно-ледниковый бассейн Актру. Этот вы-
бор  обусловлен высокой степенью его  репре- 
зентативности по  климатическим,  гляциологи- 
ческим [Тронов,  1966],  флористическим [Timos- 
hok,  Skorokhodov,  2005] показателям,  нали-
чием инструментальных данных гляциологи-
ческого  (с 1952 г.),  климатического  (с 1956 г.),  
экосистемного  (с  1999 г.) мониторинга,  зна-
чительной геоморфологической изученно-
стью территории [Душкин,  1967;  Окишев,  
2011]. Среди обследованных горно-леднико-
вых объектов бассейн Актру выделяется наи-
большим разнообразием высокогорных эко-
систем,  расположенных в непосредственной 
близости друг от друга: формирующиеся со-
общества на молодых моренах долинных лед-
ников Актру,  лесотундровый экотон,  а так-
же старовозрастные леса (впервые описаны 
[Воробьев и др.,  2001]). Последние особо  цен-
ны для дендроклиматических и дендроэколо-
гических исследований,  оценки динамики ле-
сов в меняющихся климатических условиях 
на значительном временном диапазоне (более  
600 лет).

Цель –  ​на основе текущего  и ретроспек-
тивного  экологического  мониторинга оценить 
изменения состояния автотрофного  блока на-
земных экосистем в горно-ледниковом бас-
сейне Актру (Северо-Чуйский центр  оледе-
нения,  Центральный Алтай). Для этого  были 
проанализированы жизненные формы и ус-
ловия их образования,  возрастная структу-
ра древостоев и время их формирования,  ди-
намика прироста и семеношения древостоев,  
стадии первичных сукцессий.
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РАЙОН РАБОТ

Горно-ледниковый бассейн Актру распо-
ложен в наиболее возвышенной части Севе-
ро-Чуйского  хребта,  в горном узле Биш-Иир- 
ду,  на высотах 2100–4050 м над уровнем моря 
(ур. м.). Его  современный рельеф представля-
ет собой комплекс средне- и высокогорного  
резко  расчлененного  рельефа с моренным 
чехлом разного  возраста,  в составе которого  
преобладают сильнодислоцированные серици-
то-хлоритовые сланцы. Долина р. Актру трого-
вая,  с крутыми и асимметричными склонами. 
В верховьях реки находятся долинные ледни-
ки Малый,  Левый и Правый Актру. Послед-
ние два до  60-х годов ХХ в. представляли со-
бой один ледник –  ​Большой Актру. В долину 
спускаются молодые морены этих ледников,  
отложенные ими при отступании,  начавшем-
ся с середины XIX  в. [Душкин,  1967;  Оки-
шев,  2011] и продолжающемся до  настояще-
го  времени.

Климат района – ​суровый,  высокогорный. 
На его  территории отмечается высокая сол-
нечная радиация (975–1045 Вт/м2). По  данным 
ГМС Актру (50°05′ с. ш.,  87°45′ в. д.) среднего-
довая температура воздуха –5,2 °C,  средняя 
месячная температура июня–августа +8,7 °C,  
средняя годовая сумма осадков 520 мм,  око-
ло  75 %  которых выпадает с мая по  сен-
тябрь,  относительная влажность воздуха вы-
сокая – ​около  70 %. В летние месяцы,  даже 
в июле,  ночью температура нередко  пони-
жается до  0 … +4 °C,  а днем повышается 
до  +15 … +18 °C. Средняя амплитуда суточно-
го  хода температуры воздуха в июне–августе 
около  12 °C. Такой контраст ночных и дневных 
температур  в сочетании с высокой влажно-
стью воздуха обусловливает высокую ночную 
конденсацию влаги. Период вегетации корот-
кий: дней с температурой выше +10 °C – ​40–
50,  сумма активных температур  на высоте 
2150 м – ​около  600 °C,  2300 м (верхняя гра-
ница сомкнутых лесов и/или нижняя часть ле-
сотундрового  экотона) –  ​около  500 °С. В тече-
ние всего  года в бассейне преобладают ветры 
южного  и юго-западного  направлений,  наи-
большая скорость (20–24 м/с) наблюдается зи-
мой,  что  приводит к перераспределению снега 
на подветренных и наветренных склонах. Ле-
том в ходе суточной смены направлений ветра 
выражены дневные ветры,  дующие с осевой 

части Северо-Чуйского  хребта в долину р. Ак-
тру,  ночные ветры дуют в обратном направле-
нии [Ледники Актру,  1987;  Севастьянов,  1998].

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДЫ

Основными объектами мониторинга на ор-
ганизменном и популяционном уровнях яв-
ляются кедр  сибирский (Pinus sibirica Du 
Tour) и лиственница сибирская (Larix sibirica 
Ledeb.). Они отличаются высокой экосистем-
ной значимостью как эдификаторы или до-
минанты растительных сообществ с продол-
жительностью жизни до  800  лет,  хорошо  
различимыми генерациями. Эти виды позво-
ляют выявить климатический отклик на орга-
низменном (радиальный прирост,  жизненная 
форма,  онтогенетическое состояние) и попу-
ляционном (возрастная структура древесного  
яруса) уровнях. На экосистемном уровне мони-
торинг осуществлялся в старовозрастных ле-
сах (2150–2300 м над ур. м.),  лесотундровом 
экотоне (2200–2500 м),  на молодых моренах 
ледников Малый Актру (2200–2250 м) и Ле-
вый Большой Актру (2370–2700 м).

Изучение объектов мониторинга проводи-
лось в 1999–2021 гг. на экологических профи-
лях,  заложенных по  высотному градиенту 
от 2100 до  2500 м: от дна долины через ста-
ровозрастные леса на склонах разной ориен-
тации и крутизны до  верхней границы ле-
сотундрового  экотона и от дна по  молодым 
моренам ледников Малый и Левый Большой 
Актру до  границы их языков.

Методический подход к объектам монито-
ринга включал междисциплинарные исследо-
вания с использованием совокупности клас-
сических дендроэкологических,  в том числе 
дендроклиматических [Шиятов и др.,  2000],  
репрохронологических [Воробьев и др.,  1990],  
лесотаксационных [Семечкин,  1970,  2002],  гео- 
ботанических [Корчагин,  1976] и популяцион-
но-онтогенетических [Ценопопуляции расте-
ний,  1988] методов.

Исследования проводились на 68 посто-
янных пробных площадях,  90 постоянных 
и временных трансектах. На пробных площа-
дях проводился сплошной перечет деревь-
ев по  всем возрастным генерациям,  вклю-
чая подрост,  отбирались керны с деревьев 
для определения их возраста и построе- 
ния древесно-кольцевых хронологий. Ширина  
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годичных колец измерялась с помощью из- 
мерительного  комплекса LINTAB с пакетом 
компьютерных программ TSAP [Rinn,  1996] 
с точностью 0,01 мм. Индивидуальные древес-
но-кольцевые ряды перекрестно  датировались 
с помощью сочетания кросс-корреляционного  
анализа [Holmes,  1983] и графической пере-
крестной датировки [Douglass,  1919] в пакетах 
TSAP [Rinn,  1996] и COFECHA [Holmes,  1983]. 
Затем проводили стандартизацию серий для 
удаления возрастного  тренда прироста де-
ревьев и автокорреляционной составляющей 
при помощи программы CRONOL [Holmes,  
1983]. Для выявления корреляций радиально-
го  прироста с климатическими переменными 
использовались среднемесячные температуры 
и суммы осадков ГМС Актру (1958–1994 гг.). 
Общее количество  модельных деревьев кедра 
и лиственницы,  с которых отбирались керны,  
составило  более 500 экземпляров. Онтогенети-
ческие состояния у деревьев кедра выделяли,  
опираясь на работы O. Smirnova et al. [1999],  
жизненные формы –  ​И. Г. Серебрякова [1962] 
и А. А. Чистяковой [1988]. Оценка семеноше-
ния кедра проводилась по  методике И. В. Вай-
нагий [1974]. Возобновление кедра и листвен-
ницы изучали на постоянных и временных 
трансектах во  всем спектре обследованных 
объектов мониторинга. К подросту отнесены 
молодые особи с возрастом менее 50 лет.

На пробных площадях и трансектах вы-
полнено  около  120 полных геоботанических 
описаний по  общепринятой в России методике 
[Корчагин,  1976] с детальной характеристикой 
древесного,  кустарникового,  травяно-кустар-
ничкового  и мохово-лишайникового  ярусов. 
Проективное покрытие каждого  вида сосуди-
стых растений,  мхов и напочвенных лишай-
ников,  каждого  яруса и общее проективное 
покрытие растений оценивалось в процентах. 
На обследованных молодых моренах ледников 
на ранних стадиях формирования первичной 
растительности дополнительно  выполнено  
около  100 описаний растительных микрогруп-
пировок. За годы исследований собрано  более 
1500 листов гербария сосудистых растений,  
200 пакетов мхов и лишайников.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Старовозрастные леса. В этих лесах основ-
ной жизненной формой кедра является прямо-

стоячее одноствольное дерево. Продолжитель-
ность жизни деревьев достигает 500–570 лет,  
очень редко  730–820. Генеративный период 
продолжается не менее 500 лет до  гибели осо-
би,  постгенеративный период не обнаружен. 
С возрастом постепенно  увеличиваются раз-
меры ствола,  изменяются форма кроны и он-
тогенетическое состояние. При этом у деревьев 
одного  онтогенетического  состояния сильно  
варьируются: абсолютный возраст (40–110 лет 
у виргинильных (v),  50–240 –  у молодых ге-
неративных (g1),  90–370 – у зрелых (g2),  373–
570 (730–820) –  у старых генеративных (g3)),  
высота деревьев (1,5–7,  3–18,  7–21,  9–25 м 
соответственно),  диаметр  (1–27,  5–38,  19–
76,  29–120 см) и радиальный прирост ствола 
(0,73–2,92,  0,47–3,75,  0,13–2,75,  0,17–1,20 мм 
соответственно). Такое высокое варьирова-
ние параметров деревьев вызвано  различия-
ми в их местоположении (разные абсолютная 
высота и расстояние до  ледников) и густоте 
древостоев [Тимошок и др.,  2009а;  Николае-
ва,  Савчук,  2015;  Timoshok et al.,  2016].

Известно,  что  по  мере приближения к 
верхней границе леса у хвойных кроме основ-
ной жизненной формы (прямостоячее дерево) 
образуется ряд новых форм [Горчаковский,  
Шиятов,  1985]. В обследованных старовоз-
растных лесах у кедра после частичной гибе-
ли надземной и/или подземной частей особей 
основной жизненной формы образуются новые 
автономные структуры или новые жизненные 
формы. Выделено  четыре основных варианта 
их формирования [Николаева,  Савчук,  2013,  
2015;  Timoshok et al.,  2016]: 1) при слабых 
(менее 30 %) повреждениях надземных частей 
генеративных деревьев (g2,  g3) после гибели 
вышерасположенных участков кроны в даль-
нейшем образуется дерево  с мало-/много- 
вершинной кроной,  а при гибели концов вет-
вей –  ​ветви-канделябры в кроне дерева. Кро-
ме того,  у деревьев генеративного  периода 
(g1,  g2,  g3) встречаются стланиковидные об-
разования. При укоренении нижних ветвей 
с ветвями-канделябрами и стланиковидных 
образований формируется жизненная фор-
ма –  ​куртинообразующее дерево;  2) при зна-
чительных (более 70–80 %) повреждениях 
надземных частей особей v и g1 состояний об-
разуется кустовидная форма,  а при таком же 
повреждении генеративных (g2,  g3) –  ​живой 
пень;  3) при 70–80 %  повреждений и над-
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земной,  и подземной частей деревьев,  т. е. 
при вывале дерева с сохранением 1–2 корней 
в субстрате,  у деревьев генеративного  пери-
ода (g1,  g2,  g3) образуется такая форма,  как 
живой валежник;  4) при неоднократном за-
сыпании основания ствола обломочным мате-
риалом формируется дерево  с многоярусной 
корневой системой. И автономные структуры,  
и жизненные формы кедра существуют дли-
тельное время: стланиковидные образования –  ​
около  300 лет,  живой пень и живой валеж-
ник –  ​не менее 200,  дерево  с многоярусной 
корневой системой –  ​около  500 лет.

Основной жизненной формой лиственницы 
в старовозрастных лесах является прямостоя-
чее одноствольное дерево. Продолжительность 
их жизни достигала 500–600  лет [Бочаров,  
Савчук,  2015]. У ее особей встречаются до-
полнительные структуры (мало  /  многовер-
шинность кроны,  ветви-канделябры) и дру-
гая жизненная форма (дерево  с многоярусной 
корневой системой).

В обследованном бассейне старовозраст-
ные леса представлены отдельными масси-
вами,  разделенными каменистыми осыпями. 
По  расстоянию до  языков ледников они под-

разделяются на приледниковые и долинные,  
а по  густоте древостоев –  ​на относительно  
густые (380–540 экз./га) и разреженные (150–
260 экз./га) [Николаева и др.,  2015]. Древо-
стои этих лесов –  ​разновозрастные с тре-
мя основными генерациями деревьев кедра 
и лиственницы. Первая генерация самая ма-
лочисленная,  представлена остатками мате-
ринского  полога,  вторая –  ​деревьями основ-
ного  полога,  третья –  ​деревьями в основном 
подчиненной части древостоя. В формирова-
нии генераций выявляются три 150–200-лет-
них сверхвековых цикла: XV –  XVI,  XVII –  ​
середина XIX,  середина XIX  в. –  ​настоящее 
время (рис. 1,  в).

Средний возраст деревьев первой генера-
ции колебался от 460 до  570 лет,  средняя вы-
сота –  ​от 11 до  20 м,  средний диаметр  ство-
ла –  ​от 44 до  94 см;  второй –  от 270 до  355 
(реже 410) лет,  от 9 до  19 м,  от 32 до  56 см;  
третьей –  ​от 100 до  155 (215) лет,  от 6 до  
12 м,  от 10 до  30  см соответственно  [Боча-
ров,  Савчук,  2015;  Николаева и др.,  2015]. 
Подрост разновозрастный с доминированием 
кедра возрастом до  50 лет и высотой 0,2–2 м 
(иногда 3 м).

Рис. 1. Динамика индексов радиального  прироста (а),  максимального  прироста по  площади сечения ствола 
кедра (б),  количества деревьев (в) в старовозрастных лесах,  урожаев шишек и возобновления кедра (г) 

в верховьях р. Актру (Северо-Чуйский хребет,  Центральный Алтай).

1 –  ​кедр; 2 –  ​лиственница. Сообщества: 3 –  ​приледниковые,  4 –  ​долинные. Хронологии приростов (а,  б) сглажены 
11-летней скользящей средней,  урожаев шишек и возобновления (г) –  ​5-летней. Границы климатических периодов 
проведены по  Lamb [1977] (5) и Окишеву [2011] (6). Периоды наибольших повышенных (7) и пониженных (8) индексов 

прироста,  синхронных у лиственницы и кедра,  показаны дугами
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Для этих лесов построена 522-летняя хроно-
логия индексов радиального  прироста по  кед- 
ру и 539-летняя – по  лиственнице. Амплитуда 
колебаний прироста у лиственницы,  как у де-
рева с опадающей на зиму хвоей,  выше,  чем 
у вечнозеленого  кедра (рис. 1,  а). Хорошо  вы-
ражена внутривековая цикличность ширины 
годичных колец: циклы 4,9–5,1 года,  солнеч-
ный 10,6–11,4 года,  брикнеровский 32–34 года 
и др. [Бочаров,  Савчук,  2015]. Значитель-
ные повышения прироста,  синхронные у обо-
их видов,  отмечены в начале XVII в. и конце 
XIX  в.,  а снижения – ​в начале XVIII и пер-
вой половине XIX  в. (см. рис. 1,  а).

Сравнение ширины колец и среднемесяч-
ных значений температуры воздуха и сумм 
осадков по  ГМС Актру показало,  что  при-
рост лиственницы,  как более чувствительного  
к внешним воздействиям по  сравнению с кед
ром вида,  лимитируется температурой начала 
вегетационного  сезона (достоверные коэффи-
циенты корреляции с температурой мая 0,55,  
июня и июля 0,50). Также выявлена слабая от-
рицательная связь прироста с осадками июня 
(–0,34) [Timoshok et al.,  2016].

Анализ динамики прироста биомассы дре-
востоев,  оцененной по  площади поперечного  
сечения ствола (по: [Briffa et al.,  1998]),  по-
казал,  что  он изменялся во  времени: выше 
в первой половине XVI в. и XX  в.,  ниже в на-
чале XVIII в. и XIX  в. (рис.  1,  б). В прилед-
никовых лесах по  сравнению с долинными 
(расстояние до  языков ледников 0,5–0,9 и 1,5–
2,4 км,  высота 2200–2300 и 2150–2190 м со-
ответственно) прирост ниже. Повышенная гу-
стота древостоев и экзогенные гравитационные 
процессы также способствовали его  снижению 
[Николаева и др.,  2015].

Сопряженный анализ ретроспективной ди-
намики урожаев шишек и появления подро-
ста кедра в 1950–2010 гг. показал значимую 
положительную корреляцию между ними 
(0,66). Обильные урожаи способствовали уси-
лению возобновления в конце 1970-х,  середине 
2000-х годов. Снижение численности подроста 
(рис.  1,  г) вызвано  не только  пониженными 
урожаями (во  второй половине 1980-х,  кон-
це 1990-х гг.),  но  и низкими температурами 
июня –  июля в 1950-е –  1960-е годы.

При исследовании флористического  раз-
нообразия старовозрастных лесов выявле-
но  высокое α-разнообразие сосудистых расте-

ний: средняя видовая плотность на площадках 
10 × 10  м – ​36 видов,  общее видовое богат-
ство  – 104 вида,  что  составляет около  50 %  
от флоры сосудистых растений,  обнаруженных 
А. В. Куминовой [1960] в кедровых лесах всего  
Русского  Алтая. Мониторинг состава и струк-
туры кустарникового,  травяно-кустарничково-
го  и мохового  ярусов показал их значительную 
стабильность в наблюдаемый период.

Лесотундровый экотон. В экотоне,  как 
и в лесах,  преобладающей жизненной фор-
мой у кедра и лиственницы является прямо-
стоячее дерево  с более или менее симметрич-
ной кроной. Они имеют средний возраст 80 
и 90 лет соответственно. С увеличением абсо-
лютной высоты у кедра достоверно  снижает-
ся только  высота,  изменения остальных по-
казателей (диаметр  ствола и кроны,  форма 
кроны) у кедра и всех показателей у листвен-
ницы не выявлены. Относительно  небольшие 
повреждения кедра приводят к изменению 
формы и строения кроны (многовершинные,  
асимметричные,  вплоть до  флаговых,  кроны,  
“юбка”) и ствола (искривление в основании) 
деревьев. Одновременно  возможно  развитие 
относительно  автономных структур  в основа-
нии стволов деревьев (стланиковидные обра-
зования). Более сильные повреждения надзем-
ных частей деревьев способствуют появлению 
особей кустовидной формы,  дальнейший рост 
ветвей которых может привести к образова-
нию либо  мало- и многоствольных деревьев,  
либо  стланцев,  а выворот деревьев –  ​живого  
валежника. Особи кедра кустовидной формы 
имеют средний возраст 60 лет,  стланца –  ​75. 
Доля прямостоячих деревьев составляет около  
86 %,  кустовидных – ​10,  стланцев –  ​4 %. Се-
меношение отмечено  только  у прямостоячих 
деревьев с симметричной кроной [Тимошок 
и др.,  2009б;  Николаева,  Филимонова,  2016].

В древесном ярусе преобладает кедр  (80 %) 
при незначительном участии лиственницы 
(20 %). На северо-западном склоне деревьев 
в 3 раза больше,  чем на юго-восточном. Дре-
востои представлены одной генерацией с воз-
растом 60–150 лет,  а также единичными де-
ревьями старших возрастов.

Появление деревьев здесь зафиксирова-
но  с 1770-х годов,  процесс заселения акти-
визировался с 1870-х годов. Массовое заселе-
ние началось с 1920-х годов и продолжается 
в настоящее время (рис. 2). Границы групп де-
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ревьев за последние 160  лет продвинулись 
вверх от таковых сомкнутых лесов на 40–
120 м (до  высоты 2390 м над ур. м.),  а гра-
ницы отдельных деревьев,  включая подрост,  
за последние 40  лет поднялись от таковых 
групп деревьев на 20–90 м (до  2480 м у кед
ра и до  2420 м у лиственницы). Репродуктив-
ная граница кедра проходит на высоте 2350–
2390 м,  лиственницы –  ​2350–2420 м.

В лесотундровом экотоне выявлено  самое 
высокое α-разнообразие сосудистых растений. 
Общее число  видов –  ​254.

Сопряженный анализ семеношения де-
ревьев в старовозрастных лесах и лесотундро-
вом экотоне показал,  что  этот процесс начи-
нается у кедра в лесах с 90–130 лет [Тимошок 
и др.,  2009а],  в экотоне –  с 60–70 лет [Нико-
лаева,  Филимонова,  2016]. В лесах “цветение” 
и пыление начинается в конце июня –  ​начале 
июля,  в экотоне –  ​в середине –  конце июля. 
Особенностью семеношения кедра и в лесах,  
и в экотоне являются высокие амплитуды ко-
лебаний числа заложившихся и созревших 
шишек (рис. 1,  г) ,  корреляция динамики ко-
торых в лесах и экотоне положительная. Ха-
рактеристики шишек и семян (размеры,  ко-
личество  полнозернистых семян,  процент 
семинификации) близки у деревьев из старо-
возрастных лесов и экотона. Последний пока-
затель (90–95 и 87–91 %  соответственно) [Ти-
мошок,  Филимонова,  2008] очень высокий.

Молодые морены ледника Малый Актру. 
На молодых моренах у кедра и лиственницы 

выделены три жизненных формы: одностволь-
ное дерево,  малоствольное дерево  и дерево  
с “юбкой”. Преобладают одно- и малостволь-
ные деревья (более 90 %  от общего  количе-
ства) с возрастом не более 100 лет. Специфич-
ной для молодых морен жизненной формой 
кедра по  сравнению со  старовозрастными ле-
сами является дерево  с “юбкой” [Timoshok et 
al.,  2016]. В начавшем формироваться здесь 
древесном ярусе преобладает лиственница (бо-
лее 90 %) при незначительном участии кедра.

Мониторинг видового  состава первичных 
сообществ позволил выявить высокое α-разно
образие сосудистых растений – 146 видов,  что  
составляет 25 %  от флоры сосудистых расте-
ний приледниковой флоры Алтае-Саянской 
горной области.

Первичные сукцессии растительности 
на молодых моренах ледников. Наиболее де-
тально  изучены первичные сукцессии расти-
тельности на молодых моренах ледников Ма-
лый Актру (2200–2300 м) и Левый Большой 
Актру (2370–2700 м),  для которых установ-
лено  наличие трехстадийной сукцессии [Ти-
мошок и др.,  2008,  2020]. Для молодых морен 
Малого  Актру последовательность стадий 
первичной сукцессии включает пионерную,  
ивово-моховую и лиственнично-березковую;  
для морен Левого  Большого  Актру –  ​пио-
нерную,  ивово-мохово-лишайниковую и иво-
во-мохово-дриадовую стадии.

Первичная сукцессия на молодых моренах 
ледника Малый Актру выявлена на датирован-

Рис. 2. Распределение по  возрасту взрослых деревьев кедра (1) и лиственницы (2),  подроста кед
ра (3) и лиственницы (4) в лесотундровом экотоне в верховьях р. Актру (Северо-Чуйский хребет,  

Центральный Алтай)
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ных гляциологами моренах ледника,  спускаю-
щегося в верхнюю часть лесного  пояса. Морены 
хорошо  выделяются в рельефе. Они ограниче-
ны языком ледника и конечно-моренным валом 
середины XIX  в. [Тимошок и др.,  2003].

На первой разнотравной пионерной ста-
дии происходит заселение пионерных ви-
дов сосудистых растений и листостебельных 
мхов,  изначально  поселяющихся разрозненно  
на мелкоземистых участках,  к концу стадии 
формирующих простые одновидовые скопле-
ния. Число  видов сосудистых растений –  ​78. 
Проективное покрытие растений очень низкое,  
к концу стадии оно  достигает 10 %. Наиболь-
шее обилие у пионерных видов Dracocephalum 
imberbe, Chamaenerion latifolium и Crepis 
karelinii. В отдельные годы отмечался единич-
ный подрост кедра 3–5 лет,  который в даль-
нейшем элиминировался;  подрост листвен-
ницы отсутствовал во  все годы наблюдений. 
Продолжительность стадии –  ​около  40 лет.

Вторая ивово-моховая стадия сукцессии 
характеризуется ростом видового  разнообра-
зия (до  111 видов) и скачкообразным ростом 
проективного  покрытия (к концу стадии до-
стигает 50 %). Доминантами являются ивы 
(Salix sapozhnikovii, S. vestita, S. coesia и др.),  
а также Myricaria dahurica, которая к концу 
стадии сменяется шпалерным кустарником 
Dryas oxyodonta. Последние два вида фор-
мируют сложные микрогруппировки,  вклю-
чающие особи мирикарии или дриады,  2–5 
видов трав,  1–2 вида ив,  а ближе к концу ста-
дии –  ​молодые особи Betula rotundifolia. Фор-
мирование зарослей ив,  резкое увеличение,  
разрастание и слияние микрогруппировок об-
условливают упомянутый ранее скачок про-
ективного  покрытия. Под зарослями ив фор-
мируется моховой покров. На этой стадии 
отмечен подрост кедра с возрастом 3–50 лет,  
лиственницы – 30–50 лет. Продолжительность 
стадии –  ​около  60 лет.

Для третьей лиственнично-березковой ста-
дии характерны формирование обширных гу-
стых зарослей Betula rotundifolia,  рост и 
развитие заселившихся в середине –  конце 
предыдущей и начале этой стадии листвен-
ниц. Видовое разнообразие снижается до  84 
видов за счет конкурентной элиминации зна-
чительного  числа раннесукцессионных видов 
с одновременным заселением позднесукцес-
сионных. Под зарослями березки формиру-

ется сплошной моховой покров. Проективное 
покрытие достигло  80 %. Выявлена одна ге-
нерация лиственницы с возрастом 50–97 лет 
и кедра –  ​50–70 лет. В подросте преобладает 
кедр  с возрастом 3–50 лет,  лиственница еди-
нична с возрастом 30–50 лет. Эта стадия,  на-
чавшаяся около  100 лет назад,  еще не завер-
шена,  так как,  несмотря на рост и развитие 
ранее заселившихся лиственниц,  формирова-
ние молодого  лиственничного  леса еще про-
должается.

Первичная сукцессия растительности 
на моренах ледника Левый Большой Актру 
протекает выше лесного  пояса на моренах,  
ограниченных языком ледника Левый Актру 
и конечно-моренным валом середины XIX  в. 
ледника Большой Актру. Пионерная стадия 
на моренах ледника Левый Актру в значи-
тельной степени сходна с таковой Малого  
Актру. Проективное покрытие к концу стадии 
едва достигает 5 %,  а число  видов –  ​34. Ее 
продолжительность –  ​около  50 лет.

Вторая ивово-мохово-дриадовая стадия 
на высоких моренных холмах Большого  Ак-
тру также сходна с таковой Малого  Актру,  
но  в составе видов-участников сукцессии от-
сутствует формирующая микрогруппировки 
Myricaria dahurica,  кроме того,  велико  уча-
стие лишайников,  отсутствующих на моренах 
Малого  Актру. На этой стадии активно  за-
селяется дриада,  формирующая микрогруп-
пировки. Однако  основной рост проектив-
ного  покрытия идет за счет формирования 
в мезопонижениях отдельных редких групп 
ив (чаще всего  Salix sapozhnikovii, S. coesia 
и S. glauca),  не сливающихся в заросли. Чис-
ло  видов –  ​89,  проективное покрытие к кон-
цу стадии достигает 30 %. Продолжительность 
стадии 60–70 лет,  но  на значительной части 
моренных холмов она еще не завершена.

Третья ивово-мохово-дриадовая стадия от-
мечена только  в отдельных,  хорошо  увлаж-
ненных,  защищенных от воздействия ветров 
чашеобразных понижениях между моренными 
холмами ледника Большой Актру. Количество  
видов –  ​94,  проективное покрытие в разных 
чашеобразных понижениях варьируется от 40 
до  80 %. Для этой стадии характерно  разрас-
тание ив,  а Betula rotundifolia встречается 
единично. Достаточно  высокое обилие имеет 
дриада,  формирующая сложные,  но  не сли-
вающиеся микрогруппировки. Деревья ли-
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ственницы единичны с возрастом 60–95 лет,  
в подросте только  40-летние особи [Бочаров,  
Тимошок,  2013]. В последние 40 лет заселение 
лиственницы и кедра не обнаружено.

ОБСУЖДЕНИЕ

Особый интерес для мониторинга совре-
менного  состояния и ретроспективной оцен-
ки авангардных лесных экосистем на орга-
низменном,  популяционном и экосистемном 
уровнях представляют старовозрастные леса. 
В горно-ледниковом бассейне р. Актру дре-
весный ярус этих лесов сформирован кедром 
и лиственницей,  предельный возраст которых 
достиг 500–600 лет,  реже 700–800. Генератив-
ный период у кедра длится не менее 500 лет. 
Комплекс экологических условий,  кроме ос-
новной жизненной формы кедра и листвен-
ницы (прямостоячее дерево),  обусловил 
формирование еще девяти дополнительных 
структур  и/или жизненных форм у кедра 
и трех у лиственницы. У кедра эти образо-
вания имели возраст 200–500 лет и сохраня-
ли способность к семеношению. Факторами,  
способствовавшими повреждению и/или ги-
бели отдельных надземных частей деревьев 
[Николаева,  Савчук,  2015,  2021;  Timoshok 
et al.,  2016],  были: 1) резкие перепады су-
точных и межсезонных температур  вплоть 
до  заморозков в период вегетации,  усилива-
ющихся при ветре,  снегопадах;  2) лавины,  
обвалы,  камнепады,  регулярно  сходящие 
по  склонам. Условия,  способствовавшие вы-
валиванию деревьев: 1) широкое распростра-
нение сердцевинных гнилей ствола у деревь-
ев g2,  g3 состояний;  2) однобокая корневая 
система,  формирующаяся на склонах у мо-
лодых деревьев. Образованию ветвей-канде-
лябров на ветвях и живых пней способствова-
ли гибель части кроны,  низкая конкуренция 
и высокая инсоляция,  живого  валежника –  ​
наличие поверхности с уклоном и камени-
стым субстратом. Укоренению разных струк-
тур  (ветвь-канделябр  на нижних ветвях,  
стланиковидное образование) и жизненных 
форм (живой пень,  живой валежник) способ-
ствовали: 1) соприкосновение ветвей с рых-
лым субстратом,  2) достаточная влажность 
последнего,  3) повреждение ветвей в местах 
соприкосновения с субстратом. К образова-
нию дерева с многоярусной корневой систе-

мой приводили многократные,  но  небольшие 
по  величине засыпания обломочным матери-
алом оснований стволов деревьев.

Древостои старовозрастных лесов сфор-
мированы тремя основными генерациями де-
ревьев. Самая многочисленная третья ге-
нерация появилась в период современного  
потепления климата,  вторая –  ​в малый лед-
никовый период,  самая малочисленная пер-
вая –  ​в период средневекового  потепления. 
Увеличение и уменьшение численности этих 
генераций,  возможно,  обусловлена вековы-
ми и сверхвековыми циклами потепления 
и похолодания климата (третья и вторая со-
ответственно) и гибелью деревьев из-за до-
стижения ими предельного  возраста (остат-
ки первой генерации). Аналогичным образом 
колебалась максимальная биомасса деревьев: 
при средневековом и современном потеплении 
она увеличивалась,  в малый ледниковый пе-
риод –  ​снижалась. Степень этих изменений 
дополнительно  корректировалась расстоя-
нием этих лесов (приледниковые,  долинные) 
до  ледников,  оказывающих дополнительное 
охлаждающее влияние на деревья. Радиаль-
ный прирост деревьев сходным образом от-
ражает внутривековые циклы погодно-кли-
матических изменений,  на что  указывают 
положительные связи прироста с температу-
рами вегетационного  сезона.

Таким образом,  большая продолжитель-
ность жизни и генеративного  периода деревьев 
кедра и лиственницы,  их высокие адаптацион-
ные способности (разнообразие дополнительных 
структур  и/или жизненных форм),  присут-
ствие нескольких генераций деревьев в древо-
стое и разновозрастного  подроста,  относитель-
но  высокая стабильность состава и структуры 
нижних ярусов леса свидетельствуют об устой-
чивости старовозрастных лесов как минимум 
последние шесть столетий на фоне долговре-
менных изменений климата.

Экотоны представляют собой наиболее 
ярко  выраженную зону раннего  отклика на-
земных экосистем на региональные и гло-
бальные изменения климата [Körner,  1999;  
Kullman,  2003]. В лесотундровом экотоне гор-
но-ледникового  бассейна р. Актру помимо  ос-
новной жизненной формы (прямостоячее од-
ноствольное дерево) у кедра выделено  восемь 
дополнительных структур  и/или жизненных  
форм [Николаева,  Филимонова,  2016]. Фак-
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торы,  способствовавшие повреждению и/или  
гибели отдельных надземных частей де-
ревьев и формированию новых жизненных 
форм,  те же,  что  и в старовозрастных ле-
сах,  но  степень их воздействия выше. Кроме 
того,  существенным фактором являются тол-
щина и плотность снежного  покрова. В насто-
ящее время у кедра и лиственницы в экотоне 
преобладают жизненные формы прямостоячих 
деревьев (более 80 %) в возрасте до  110 лет. 
Следовательно,  климатические условия (тем-
пература и осадки) на протяжении XX  в. 
в целом были благоприятны для их появле-
ния и роста. Отсутствие особей и/или нали-
чие других жизненных форм на том или ином 
участке склона свидетельствуют о  том,  что  
здесь дополнительно  воздействуют иные кли-
матические (ветер,  снежный покров) и некли-
матические (лавины,  обвалы и др.) факторы.

Среди выделенных у кедра и лиственницы 
на молодых моренах долинных ледников трех 
жизненных форм обращает на себя внимание 
такая специфическая по  сравнению со  ста-
ровозрастными лесами форма,  как дерево  
с “юбкой” [Timoshok et al.,  2016]. Причина ее 
формирования –  ​совместное действие зимнего  
ветра и снега,  за счет чего  происходит регу-
лярное обламывание боковых ветвей в середи-
не ствола дерева и,  как следствие,  –  разрас-
тание нижних ветвей.

Анализ семеношения кедра показал,  что  
его  характеристики (высокая амплитуда ко-
лебаний числа заложившихся и созревших 
шишек,  их размер,  количество  полнозерни-
стых семян,  процент семинификации) сход-
ны в старовозрастных лесах и лесотундровом 
экотоне. Это  свидетельствует о  том,  что  жен-
ская генеративная сфера одинаково  реагирует 
на погодно-климатические условия в течение 
периода развития шишек. Деревья этих ле-
сов и экотона различаются по  времени начала 
“цветения” и пыления,  возрасту вступления 
в генеративный период. Первый показатель,  
относящийся к мужской генеративной сфе-
ре,  сильно  зависит от температуры и осад-
ков [Горошкевич,  1989],  что  в условиях эко-
тона приводит к небольшому запаздыванию 
в образовании пыльцы у кедра. Второй по-
казатель зависит от конкурентных взаимо-
отношений между деревьями,  более слабых 
в экотоне,  поэтому деревья здесь раньше при-
ступают к семеношению.

Активизация процесса заселения в экотоне 
приходится на 1870-е годы,  массового  заселе-
ния – ​на 1920-е с запаздыванием от таковых 
на два десятилетия в старовозрастных лесах 
(1850-е и 1900-е годы соответственно). Первый 
этап,  по-видимому,  связан с началом потепле-
ния в 1850-х годах,  второй – ​с дальнейшим 
потеплением. Массовое появление и сохране-
ние подроста кедра с конца 1970-х годов в лес-
ном поясе и с 1990-х годов в экотоне произошло  
вслед за резким потеплением после 1978 г. и по-
вышением увлажнения после 1986 г. на Алтае.

В результате зафиксировано  продвиже-
ние границ вверх по  склонам в лесотундровом 
экотоне: групп деревьев – на 40–120 м от гра-
ницы сомкнутых лесов за последние 160 лет 
(с  1850-х годов),  одиночных деревьев –  на 
20–90 м от границ групп деревьев за послед-
ние 40 лет (с 1980-х годов). Продвижения гра-
ниц старовозрастных лесов не обнаружено. 
Границы групп деревьев проходят на высоте 
2390 м,  отдельных деревьев –  ​2480 м у ке-
дра и 2420 м у лиственницы,  а репродуктив-
ная граница –  ​на высоте 2350–2390 м у ке-
дра и 2350–2420  м у лиственницы. Все эти 
границы в экотоне в настоящее время близки 
по  высоте к границам (около  2400 м) ранее 
здесь произраставших,  но  погибших на мо-
мент обнаружения в 1936 г. взрослых деревьев 
[Тронов,  1939]: групп деревьев –  ниже при-
мерно  на 10 м,  одиночных деревьев –  выше 
на 20–80  м от границы погибших деревьев. 
Последние предположительно  погибли в пер-
вой половине XIX  в. во  время максимального  
за последнее тысячелетие похолодания.

Анализ времени освобождения территории 
от снега и льда и отложения морен при отсту-
пании ледника Малого  Актру и возраста де-
ревьев,  растущих на них,  показал,  что  закреп- 
ление деревьев начинается спустя примерно  
50 лет от момента начала освобождения тер-
ритории (третья и вторая стадии сукцессии). 
Эти же сроки подтверждаются на участке мо-
рены (первая стадия сукцессии) вблизи отсту-
пающего  в настоящее время языка ледника. 
Появлявшиеся в течение последних 40 лет осо-
би периодически погибали на данном участке.

Сравнение структуры первичной расти-
тельности на молодых моренах двух долин-
ных ледников,  расположенных вблизи друг 
от друга,  показало  сходство  хода первичных 
сукцессий на этих моренах. Различия морен 
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Малого  Актру и Левого  Большого  Актру на-
блюдаются в количестве видов и проектив-
ном покрытии растений (существенно  больше 
на моренах Малого  Актру),  их видовом со-
ставе,  продолжительности стадий сукцессий 
(каждая стадия сукцессии примерно  на 10 лет 
короче на моренах Малого  Актру),  простран-
ственном распределении растительности. 
В пространственном распределении расти-
тельности на первой стадии сукцессии замет-
ную роль играет субстрат,  на второй –  ​рельеф 
на моренах обоих ледников,  на третьей –  ​ре-
льеф на моренах Большого  Актру. Различия 
между моренами этих ледников особенно  за-
метны на третьей стадии по  составу домини-
рующих видов сосудистых растений (на море-
нах Малого  Актру –  ​это  Betula rotundifolia,  
Larix sibirica,  Oxitropis ambigua,  Astragalus 
frigidus и Hedysarum neglectum;  на море-
нах Большого  Актру –  ​Dryas oxyodonta,  
Salix sapozhnikovii,  S. glauca,  Carex tristis,  
Lupinaster eximius,  Castilleja pallida),  на вто-
рой и третьей стадиях –  ​по  роли мхов и ли-
шайников (на моренах Малого  Актру –  ​мхи,  
Большого  Актру –  ​лишайники). Различия 
по  большинству этих показателей,  и особен-
но  по  проективному покрытию,  по-видимому,  
связаны с тем,  что  морены Большого  Лево-
го  Актру сложены менее структурированным 
грубым каменистым субстратом и расположе-
ны в более суровых экологических условиях 
субальпийской высотной зоны.

В континентальном климате Северо-Чуй-
ского  хребта общее проективное покрытие до-
стигало  80 %  за 150  лет в наиболее благо-
приятных экологических условиях верхней 
части высотной зоны лесов на моренах Мало-
го  Актру и только  60 %  на моренах Большо-
го  Левого  Актру. В Альпах покрытие морен 
ледника Пастерс достигает 100 %  менее чем 
за 100 лет [Zollitsch,  1969],  в Швеции – ​менее 
чем за 60 лет [Stork,  1963]. Следовательно,  ско-
рость роста общего  покрытия растений на из-
ученных моренах Горного  Алтая значительно  
ниже,  чем в горах Западной Европы с их более 
влажным и менее континентальным климатом.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Наши мониторинговые исследования по-
зволили получить уникальный для Алтая ряд 
данных,  важнейшей особенностью которых 

является включение в него  дендроклиматичес- 
кой информации за последние 500  лет. Гор-
но-ледниковый бассейн Актру является вы-
сокоценной ключевой территорией как эталон 
для исследований реакции антропогенно  нена-
рушенных высокогорных экосистем на клима-
тические изменения,  а также сохранения био-
логического  разнообразия Алтая.

Выбор  использованных методов в значи-
тельной степени отличается от зарубежных 
практик прежде всего  за счет более широко-
го  числа показателей,  связанных с функцио-
нированием автотрофного  блока,  сфокусиро-
ванностью на изучении эдификаторов лесных 
сообществ,  определяющих функционирование 
лесов как целого,  и включением в методоло-
гию мониторинга ретроспективных методов 
(дендрохронологических и ретрохронологиче-
ских),  позволяющих рассматривать измене-
ния роста и семеношения при похолоданиях 
и потеплениях климата.

Сочетание междисциплинарного  подхо-
да,  длительного  ряда наблюдений,  ретро-
спективного  дендрохронологического  анали-
за и изучения экологии эдификаторов делает 
возможным получение не только  общей оцен-
ки современной динамики исследованных эко-
систем,  но  и прямого  прогноза,  полученного  
на основе эмпирических данных. Существую-
щий уровень семеношения и возобновления 
кедра в старовозрастных лесах и заселение 
его  в лесотундровый экотон указывают на то,  
что  климатические условия на протяжении 
длительного  времени в целом оптимальны 
для этого  вида,  а наличие семеношения в ле-
сотундровом экотоне свидетельствует о  даль-
нейшем продвижении границы дерева вверх,  
об образовании новых групп деревьев и в бу-
дущем их росте,  о  слиянии и превращении 
в новые кедровые леса. Сосуществование ке-
дра и лиственницы на одной территории,  эко-
логическая пластичность обоих видов,  про-
должительный срок жизни и семеношения 
деревьев позволят лесам существовать в до-
лине на протяжении длительного  времени 
даже в том случае,  если климатические из-
менения,  включая снижение осадков и рост 
температур,  сделают невозможным успешное 
заселение.
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Monitoring studies at the base test area –  ​the Aktru glacial basin (Severo-Chuisky center of  glaciation,  
Central Altai) –  ​have been going on for 22 years and correspond to the world focus of  scientific efforts on the 
study of  mountain ecosystems. The article describes the main approaches to monitoring of  mountain ecosystems  
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and their climatic response. The approaches are based on the leading role of  their autotrophic section,  es-
pecially edificators of  forest ecosystems in the Russian Altai Mountains –  ​Siberian larch and Siberian stone 
pine. The article presents the main results of  monitoring in old-growth forests,  forest-tundra ecotone and 
in forming ecosystems on young glacier moraines. The authors provided information on ecological plasticity,  
growth forms,  stand structure,  species diversity in communities. The formation of  tree generations in the 
super-century warming /  cooling cycles and relations of  tree growth with the century and intra-century 
climatic changes were considered. Seed cone production in Siberian stone pine trees in the old-growth forests 
and the forest-tundra ecotone were comparatively analyzed. The current location of  individual tree line,  tree 
cluster line,  and reproductive line were considered in the forest-tundra ecotone and the shifts were revealed 
them upward as response to climatic changes. A overview of  primary successions on young moraines of  the 
Maly Aktru and Left Bolshoi Aktru glaciers is given.

Key words: Monitoring,  old-growth forest,  forest-tundra ecotone,  moraine,  environmental factors,  
succession,  the Russian Altai Mountains.


