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Данные проблемы особенно актуальны в контексте глобального потепления, которое способствует
активному продвижению леса на север и горные высоты, ранее малоприспособленные для древесных
растений, а также для понимания достаточно ли наблюдаемого уровня адаптивного генетического по-
тенциала лесных древесных популяций для их выживания в новых климатических условиях.
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Этот специальный выпуск журнала посвящен
юбилею выдающегося ученого-генетика Юрия
Петровича Алтухова, примечательными чертами
которого, присущими ему, как и всякому настоя-
щему исследователю, были широкий взгляд, стрем-
ление к новому, выход за рамки своей дисципли-
ны. Благодаря ему и под его руководством многие
новые междисциплинарные области исследова-
ния были заложены и успешно развивались в со-
зданной им лаборатории популяционной генетики,
в том числе такая интересная и важная область
исследований, как лесная генетика. Будучи его
учеником я также всегда стремился следовать
этому. В частности, на базе Института фундамен-
тальной биологии и биотехнологии Сибирского
федерального университета (СФУ) в г. Красноярске
нами был создан один из первых в стране научно-

образовательный центр геномных исследований
в 2012 г., а через два года, в 2014 г. была создана
первая и до сих пор единственная в стране лабо-
ратория лесной геномики. Одно из современных
направлений, которое развивается в рамках этой
лаборатории совместно с сотрудниками научно-
образовательной лаборатории дендроэкологии и
экологического мониторинга Хакасского техниче-
ского института (филиала СФУ), является дендро-
геномика – новая междисциплинарная область,
интегрирующая дендрохронологию, дендроэко-
логию, дендроклиматологию, генетику и геноми-
ку и позволяющая на основе совместного анализа
данных, полученных дендрологическими и геном-
ными методами, исследовать на новом уровне важ-
ные биологические проблемы, в частности такие,
как временная динамика формирования границы
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леса, пространственно-временная структура по-
пуляций, а также изучение адаптивного генетиче-
ского потенциала лесных древесных популяций.
Данные проблемы особенно актуальны в контексте
глобального потепления, которое способствует ак-
тивному продвижению леса на север и горные вы-
соты, ранее малоприспособленные для древесных
растений, а также для понимания достаточно ли на-
блюдаемого уровня адаптивного генетического
потенциала лесных древесных популяций для их
выживания в новых климатических условиях.

ГЛОБАЛЬНОЕ ИЗМЕНЕНИЕ КЛИМАТА
И АДАПТИВНЫЙ ГЕНЕТИЧЕСКИЙ 

ПОТЕНЦИАЛ ЛЕСНЫХ ПОПУЛЯЦИЙ
Имеют ли современные лесные популяции

адаптивный генетический потенциал, достаточ-
ный для адаптации к изменению климата и поз-
воляющий им выжить в условиях более частых и
сильных средовых стрессов, таких как катастро-
фические и повторяющиеся засухи, пожары и ин-
вазии вредителей, является одним из наиболее
острых вопросов, связанных с природоохранными
мероприятиями и определяющих их стратегию [1–
3]. Бореальные (северные) леса, представляющие
30% (1224 млн га) всех лесов мира, особенно важны
в этом отношении, и в первую очередь бореаль-
ные леса России (главным образом Сибири и
Дальнего Востока), составляющие 69% всех боре-
альных лесов на планете [4]. Благосостояние бо-
реальных экосистем определяется ключевыми
системообразующими лесными древесными ви-
дами, в первую очередь хвойными, такими как
ель, лиственница, пихта и сосна [5]. Поэтому
большинство исследований, представленных в
этом миниобзоре, сосредоточены в первую оче-
редь на этих видах. Для данных видов, как и для
большинства хвойных, характерны высокая фе-
нотипическая пластичность и высокий уровень
генетической изменчивости. Поэтому вызывает
огромный интерес как эта изменчивость влияет
на рост и адаптацию древесных видов [6–8].

ДЕНДРОХРОНОЛОГИЯ, ГОДИЧНЫЕ 
КОЛЬЦА ПРИРОСТА ДРЕВЕСИНЫ

И ДЕНДРОФЕНОТИПЫ
Дендрохронология путем изучения изменчи-

вости и датировки годичного прироста древесины
изучает влияние экологических факторов и собы-
тий в истории лесных популяций на рост и развитие
деревьев [9, 10]. Годичные кольца прироста дре-
весины содержат много информации об индиви-
дуальной реакции деревьев на биотические и
абиотические факторы окружающей среды, такие
как динамика численности вредителей, темпера-
тура, осадки [11–14]. Они регистрируют засухи,
инвазии вредителей и другие значительные измене-

ния среды, которые сильно влияют на годичный
прирост [15–26]. Изменения годичного прироста
древесины можно синхронизировать по времени
с реальными событиями, используя климатиче-
ские и метеорологические данные. Основываясь на
этой информации и индивидуальной реакции дере-
ва, можно выделить разные индивидуальные денд-
рофенотипы деревьев и прокоррелировать их из-
менчивость с генетической изменчивостью [27–42].

Наиболее часто используемые параметры
дендрофенотипической изменчивости – это ве-
личина годового кольцевого прироста (tree ring
width – TRW), которая может быть конвертирована
в годовой прирост базальной площади (annual basal
area increment – BAI), стандартизированная TRW
(standardised ring width index – RWI), средняя ве-
личина кольцевого прироста (average tree ring
width – AvTRW) и ее варианса (variance of tree ring
width – VarTRW). Последние два параметра были
использованы, например, для изучения как сред-
няя гетрозиготность дерева по совокупности ге-
нетических маркеров может влиять на величину
прироста как показателя гетерозиса и на стабиль-
ность (вариансу) прироста как показателя гомео-
стаза [27].

Другие важные индивидуальные дендрофено-
типы, предложенные Lloret et al. [43] – это индексы
сопротивления Rt (= Gd/Gprev), устойчивости Rs
(= Gpost/Gprev) и восстановления Rc (= Gpost/
Gd), где Gprev – средний прирост (измеренный
используя либо TRW, либо BAI) в течение двух–
трех лет до стресса (например, засухи или инва-
зии вредителей), Gd – средний прирост в течение
стресса и Gpost – средний прирост в течение
двух–трех лет после стресса (рис. 1; см. также
[44–54] для обзора этих, а также аналогичных ин-
дексов). Они отражают индивидуальный ответ
дерева на биотический или абиотический стресс
и часто используются для анализа стабильности
индивидуального прироста деревьев при воздей-
ствии засухи (например, [55–59]) и других стрес-
совых событий, например инвазий вредителей
[60–62].

Например, используя базу данных годичных
колец выживших и уже мертвых деревьев из 118
лесонасаждений восьми видов покрытосеменных
и 14 голосеменных (>3500 деревьев), в исследова-
нии [63] было показано, что устойчивость роста
во время сильных засух и способность к возоб-
новлению роста определяют способность пере-
жить будущие засухи. Было обнаружено, что де-
ревья, которые погибли во время сильной засухи,
были менее устойчивы также к предыдущим не-
летальным засухам по сравнению с выжившими
деревьями того же вида.
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Рис. 1. Черные линии обозначают годичный кольцевой прирост древесины (TRW – tree-ring width) на примере пяти
деревьев лиственницы сибирской из одной из популяций Кузнецкого Алатау в Южной Сибири [57] за период с 1971
по 1979 гг., включая период засухи в 1974–1976 гг. Черная жирная линия обозначает TRW в среднем на популяцию.
Голубая прерывистая линия обозначает стандартизированный индекс осадков-эвапотранспирации для района иссле-
дования (SPEI – standardized precipitation-evapotranspiration index). Условно обозначены также измерения дендрофе-
нотипов: индексы сопротивления Rt (= Gd/Gprev), устойчивости Rs (= Gpost/Gprev) и восстановления Rc (=
Gpost/Gd), где Gprev – средний прирост в течение трех лет до засухи, Gd – средний прирост в течение засухи и Gpost
– средний прирост в течение трех лет после засухи.
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ДЕНДРОГЕНОМИКА

Геномика позволяет секвенировать и аннотиро-
вать геномы индивидуальных деревьев и генотипи-
ровать их по многим генам. В частности, геномы
нескольких основных видов хвойных полностью
просеквенированы и аннотированы (см. для обзора
[64–66], включая сибирскую лиственницу Larix
sibirica Ledeb. [67]). Наличие таких геномных дан-
ных и референсных геномов позволило разработать
большое число высокоизменчивых генетических
маркеров, таких как микросателлиты (например,
[68–71]). Данные маркеры в основном представ-
ляют некодирущие районы и являются селектив-
но-нейтральными. Они очень удобны для изуче-
ния пространственной структуры популяций, их
дифференциации вследствие изоляции, миграции,
потока генов, родства, индивидуального и попу-
ляционного уровня изменчивости и там, где важ-
но исключить влияние отбора или можно его иг-
норировать. Однако данные маркеры не подходят
для изучения связи между отдельными генами и
контролируемыми ими индивидуальными фено-
типами. Полногеномное секвенирование является
наиболее информативным методом генотипиро-
вания и изучения индивидуальной генетической
изменчивости по таким важным функциональ-
ным генам. Но из-за огромного размера генома
хвойных – от 12 млрд пн (гигабаз – Гб) у листвен-
ницы сибирской [67] до 31 Гб у сахарной сосны,
Pinus lambertiana Dougl. [72] – этот метод все еще
непозволительно дорог для индивидуального ге-
нотипирования большого числа деревьев. В каче-

стве альтернативы используются методы частичного
секвенирования генома, такие как таргетное се-
квенирование (например, [73–76]) и секвениро-
вание районов, связанных с сайтами рестрикции, –
restriction-site associated DNA sequencing (RADseq)
(например, [28–30, 39, 77–81]).

Возможность индивидуально генотипировать
большое число деревьев в популяциях по большому
числу генов и генетических маркеров позволяет
связать генетическую изменчивость с изменчиво-
стью конкретных дендрофенотипов [27–29, 31–42].
Такой междисциплинарный подход позволяет
интегрировать дендрохронологию, дендроэколо-
гию, дендроклиматологию, генетику и геномику
и был впервые использован в работах [27–29] и
приобрел популярность в последние годы [31–42].
Мы предложили назвать эту новую дисциплину,
которая развивает данный подход, дендрогено-
микой, а сам термин “дендрогеномика” впервые
был предложен нами в статье [30].

Краткий обзор наиболее недавних опублико-
ванных исследований в данной области и некото-
рых неопубликованных данных автора приведен
в табл. 1, и здесь мы выделили только несколько
важных проблем, для решения которых дендроге-
нетика и дендрогеномика оказались очень эф-
фективными. Конечно, ими не исчерпывается весь
спектр исследований дендрогеномики. Ограни-
ченный размер журнальной статьи не позволяет
описать все исследования в данной области, по-
этому автор вынужден ограничиться только не-
сколькими наиболее недавними и характерными
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примерами и заранее приносит извинения, если
какие-то важные исcледования и публикации не
вошли в данный миниобзор.

Динамика границы леса
Ожидается, что граница леса будет поднимать-

ся на более высокие высоты и продвигаться даль-
ше на север в связи с глобальным потеплением
[82]. Хотя этот процесс очень гетерогенный [83],
важно понимать насколько он устойчив, на-
сколько он связан с миграцией семян и перено-
сом пыльцы, за счет каких деревьев происходит
формирование популяций на границе леса, кото-
рая фактически является экотоном, какова ре-
продуктивная структура этих популяций. Чтобы
ответить на некоторые эти вопросы, мы исследо-
вали дендрохронологически и генетически дере-
вья горной тсуги (Tsuga mertensiana Bong. Carr)
вдоль одного из горных склонов на п-ове Кенай,
Аляска, определив с помощью кернов их точный
возраст и прогенотипировав их по однонуклео-
тидным полиморфизмам (т.н. “снипам” от ан-
глийского SNPs, означающего single nucleotide
polymorphisms), используя секвенирование ДНК,
связанной с сайтами рестрикции двух рестриктаз
SphI и MluCI (ddRADseq) [28]. Сочетание двух
подходов – дендрохронологического и геномного –
позволило установить точную возрастную, гене-
тическую, родственную и репродуктивную струк-
туру деревьев на границе леса, используя 353 вы-
сокоинформативных генетических маркера-сни-
па, отобранных из 171019 снипов (табл. 1).
Средняя дистанция, на которую распространя-
лись семена, была всего 73 м, однако родство
между деревьями в популяции было низким, а
миграция семян и поток генов высокими.

В исследовании [84] с помощью дендрохроно-
логии и кольцевого прироста был определен воз-
раст 194 деревьев лиственницы Гмелина (Larix
gmelinii (Rupr.) Rupr.) на северной границе ареала
обитания вида на п-ове Таймыр (север Восточной
Сибири), а с помощью 16 полиморфных микроса-
теллитных локусов установлен также их генотип.
Обнаружено, что преобладающий тип размноже-
ния в этом районе клональный (58.76%) путем
распространения рамет на короткие расстояния.
При этом возраст клонов часто достигал 2200 лет.
Авторы предполагают, что особи с клональным
способом размножения поддерживались есте-
ственным отбором, поскольку это снижало веро-
ятный риск вымирания в суровых условиях, но
теперь эта способность может стать неадаптив-
ной и замедлять расширение границы леса в но-
вых условиях сильно повышающихся в настоя-
щее время температур.

Совместное изучение индивидуальных гене-
тических, дендрохронологических и дендрокли-
матических данных позволило детально изучить

структуру популяции и индивидуальный рост ели
канадской, или ели белой (Picea glauca (Moench)
Voss) на границе леса в Аляске [85]. Данное иссле-
дование показало, что 1) особенности микросре-
ды в целом оказали большее влияние на показате-
ли роста, чем генетическое сходство между дере-
вьями; 2) влияние климата на рост различалось
между участками, но было меньше, чем влияние
размера дерева; 3) большая внутрииндивидуаль-
ная изменчивость ростовых реакций может сви-
детельствовать о высокой фенотипической пла-
стичности ели белой, которая может амортизиро-
вать кратковременные изменения окружающей
среды и, таким образом, позволяет выдерживать со-
временные меняющиеся климатические условия.

Пространственно-временная
структура популяций

Через изучение динамики кольцевого приро-
ста в сопоставлении с климатическими и эпиде-
миологическими данными методами дендрохро-
нологии можно понять, как разные абиотические
(температура, осадки, аридность и т.д.) и биоти-
ческие (вспышки вредителей, инвазии фитопато-
генов и пр.) средовые факторы могут влиять на
рост деревьев. При этом важно вычленить влия-
ние и других факторов, таких, например, как ге-
нетическое родство и пространственная структура.
В работе [36], используя в комплексе индивиду-
альные дендрохронологические, генетические и
пространственные данные для двух популяций
ели обыкновенной (Picea abies L.), было показано,
что генетическое сходство не было связано с из-
менчивостью прироста древесины, тогда как про-
странственное расположение деревьев (т.е. осо-
бенности микросреды) влияло на прирост доста-
точно сильно.

В комплексном мультидисциплинарном иссле-
довании [32] с использованием дендрохронологи-
ческих, дендроэкологических и генетических дан-
ных было изучено как разные лесохозяйственные
мероприятия и методы лесопользования и управ-
ление лесными угодьями влияют на простран-
ственно-возрастную структуру лесонасаждений
(табл. 1).

Совместный анализ генетических данных и
долговременной физиологической информации,
полученной на основе изучения годичных колец,
был использован для изучения старовозрастного
лесонасаждения пихты испанской (Abies pinsapo
Boiss.), заложенного еще в 1910-х гг. в централь-
но-восточной Испании (~500 км к северу от есте-
ственного ареала распространения вида), на
предмет его пригодности в качестве ex situ попу-
ляции в природоохранных целях [86].

Представленные выше примеры мультидис-
циплинарных дендрогенетических исследований
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КРУТОВСКИЙ

подчеркивают необходимость и эффективность
изучения дендрохронологических данных вместе
с генетическими на индивидуальном уровне для
понимания динамики роста природных популя-
ций и их адаптивного потенциала.

Рост и репродукция деревьев

Корреляция между наблюдаемой индивиду-
альной гетерозиготностью деревьев, определен-
ной в среднем по большому числу генетических
маркеров со средней индивидуальной шириной
годичных колец (average tree ring width – AvTRW –
прокси гетерозиса), и ее дисперсией (variance of
tree ring width – VarTRW – прокси гомеостаза) была
изучена у лиственницы сибирской [27] и горной
тсуги (Tsuga mertensiana Bong. Carr) [29], чтобы
проверить гипотезу о том, что деревья с более вы-
сокой индивидуальной гетерозиготностью также
будут иметь более высокий и устойчивый прирост,
предполагая, что они могут быть более устойчи-
выми к климату и окружающей среде, в том числе
в экстремальных условиях на границе альпийского
леса. Результаты показали, что не было суще-
ственной связи между ростом дерева и индивиду-
альной гетерозиготностью. Однако между средней
шириной годичных колец и дисперсией прироста
годичных колец у горной тсуги наблюдалась зна-
чительная положительная взаимосвязь, подразу-
мевающая, что в целом быстрорастущие деревья в
стрессовых условиях, таких как альпийская ли-
ния деревьев, растут нестабильно независимо от
уровня индивидуальной гетерозиготности.

Влияние дендрофенотипических, простран-
ственных и климатических переменных на инди-
видуальный рост деревьев и их отцовский и мате-
ринский репродуктивный успех было изучено в
пяти популяциях европейской ели с использова-
нием полиморфных генетических маркеров для
анализа семейной структуры, необходимой для
оценки индивидуального репродуктивного успе-
ха (табл. 1; [37]). Использованный в этой работе
дендрогенетический подход позволил найти
функциональные связи между индивидуальными
экофизиологическими особенностями деревьев и
их эволюционной и адаптивной значимостью.

Генетические механизмы устойчивости к стрессам

Поиск связей между изменчивостью генов и
индивидуальной изменчивостью дендрофенотипов
помогает понять генетические механизмы устой-
чивости к стрессам. В одном из первых дендрогене-
тических исследований использование совместно
дендрохронологических и генетических данных для
233 деревьев сосны Веймута (Pinus strobus L.) позво-
лило обнаружить ассоциации между изменчиво-
стью дендрофенотипов, отражающих индивиду-

альную устойчивость к засухе, и изменчивостью
ряда генов [33].

В исследовании [31] на выборке в 193 дерева
европейской пихты (Abies alba Mill.) из Нацио-
нального парка “Баварский лес” (Германия), пе-
реживших сильную засуху в 1976 г., была изучена
связь между изменчивостью индивидуальных денд-
рофенотипов (индексов сопротивления Rt, устой-
чивости Rs и восстановления Rc) и изменчивостью
130 однонуклеотидных полиморфизмов (снипов),
прогенотипированных в 103 генах-кандидатах,
чья функция предположительно связана также с
ответом на различные стрессы. Было обнаружено
15 генов, включая гены фотосинтеза и устойчивости
к засухе, чья изменчивость статистически досто-
верно коррелировала с изменчивостью дендрофе-
нотипов.

Fasanella et al. [39] обнаружили шесть снипов,
чья изменчивость ассоциировалась с изменчиво-
стью дендрофенотипов, отражающих индивиду-
альный ответ деревьев нотофагуса Домбея
(Nothofagus dombeyi (Mirb.) Blume) на засуху (табл. 1).

Приведенные примеры использования отра-
жающих индивидуальный ответ деревьев на
стресс дендрохронологических и дендроэкологи-
ческих данных в ассоциативных генетических ис-
следованиях демонстрируют новый эффектив-
ный подход для оценки устойчивости деревьев к
средовым стрессам и для лучшего понимания ге-
нетических механизмов и функциональной адап-
тации лесных деревьев.

Полногеномный ассоциативный анализ 
и геномная селекция

Все более интенсивные и частые засухи, свя-
занные с изменением климата, требуют от селек-
ционеров рассматривать засухоустойчивость в
качестве важнейшего селекционного признака в
селекционных работах, а адаптацию к засухе –
приоритетом в усилиях лесоводов по лесовосста-
новлению [41, 42, 87]. Такие сложные количе-
ственные признаки как засухоустойчивость кон-
тролируются множеством генов, соответственно
селекция должна вестись одновременно по боль-
шому числу генов [88, 89]. Полногеномный ассо-
циативный анализ устойчивости к засухе путем
поиска связи между устойчивыми дендрофеноти-
пами и полногеномной генетической изменчиво-
стью позволяет найти эти гены, чья изменчивость
связана с засухоустойчивостью [31, 33, 35, 38, 39,
90, 91]. Например, значительные связи были об-
наружены между 29 снипами и признаками, свя-
занными с засухой, качеством и влиянием клима-
та на рост, в исследованиях 11 географических
культур ели европейской в Австрии [35]. Эти свя-
зи объясняли от 11 до 43% изменчивости призна-
ков. Большинство этих снипов расположены
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внутри экзонов генов, наиболее важные из кото-
рых экспрессируются преимущественно в тканях
камбия и ксилемы. Данное исследование под-
тверждает высокую адаптивную изменчивость
ели европейской в Центральной и Юго-Восточ-
ной Европе и демонстрирует как количественные
генетические, дендроклиматические и геномные
данные могут быть совместно использованы для
понимания генетической основы адаптации дере-
вьев к экстремальным климатическим условиям.
Обнаруженные связи затем могут быть использо-
ваны в геномной селекции для предсказания
устойчивых к засухе фенотипов на основе много-
локусных генотипов [41, 42, 92] и в геномном ре-
дактировании [89, 93, 94].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Представленный миниобзор демонстрирует,
что использование данных дендрохронологии,
дендроэкологии и дендроклиматологии совмест-
но с генетическими данными позволяет более
полно изучать структуру, динамику и адаптацию
лесных древесных популяций. Индивидуальные
дендрофенотипы отражают индивидуальный от-
вет деревьев на средовые факторы и стрессы и мо-
гут быть эффективно использованы для изучения
генетических механизмов адаптации и лежащих в
ее основе индивидуальных генов путем исследо-
вания ассоциаций изменчивости большого числа
генов с изменчивостью дендрофенотипов. Иссле-
дования, проводимые в рамках описанной в данном
миниобзоре новой интегративной дисциплины –
дендрогеномики, позволяют более эффективно
выявлять адаптивные генетические изменения в
лесных популяциях. Знание их адаптационного
потенциала крайне необходимо для прогнозирова-
ния последствий глобального изменения климата и
разработки природоохранных и лесовосстанови-
тельных программ для смягчения его потенци-
ального негативного воздействия.

Мы призываем к более широкому сотрудниче-
ству дендроэкологов и лесных генетиков для изуче-
ния индивидуальных дендрофенотипов совместно
с их генотипами, для поиска генетических ассоциа-
ций важных адаптивных признаков с конкретными
генами, которые их контролируют.
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This mini-review is devoted to dendrogenomics, a new interdisciplinary field of research that integrates den-
drochronology, dendroecology, dendroclimatology, genetics and genomics and allows, based on a joint anal-
ysis of data obtained by dendrological and genomic methods, to explore important biological problems at a
new level, in particular, such as the temporal dynamics of forest treelines, the spatial and temporal population
structure, as well as to study the adaptive genetic potential of forest tree populations. These problems are es-
pecially relevant in the context of global warming, which contributes to the active advancement of forests to
the north and higher mountain altitude, previously poorly adapted for woody plants, as well as to understand
whether the observed level of adaptive genetic potential of forest tree populations is sufficient for their survival
in new climatic conditions.
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