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АННОТАЦИЯ

Представлены результаты полевых испытаний и хромосомного  анализа пяти размноженных in vitro 
клонов триплоидного  тополя белого  (Populus alba L.) и тополя сереющего  (Populus × canescens Sm.),  имею-
щих миксоплоидную природу,  в различных эдафических условиях произрастания для оценки их эколого-
генетического  потенциала. Установлено,  что  приживаемость,  сохранность,  рост и состояние растений 
одних и тех же клонов (генотипов) в возрастном интервале 2–23 года были выше при их выращивании на 
черноземе,  чем на малоплодородных сухих кислых супесчаных почвах. В условиях эдафического  стресса 
у клонов наблюдался более высокий (по  сравнению с черноземом) цитогенетический полиморфизм,  ге-
терогенность соматических клеток. Генетическая и,  предположительно,  эпигенетическая изменчивость,  
проявляющаяся в изменении степени миксоплоидии (соотношения клеток разного  уровня плоидности) 
в зависимости от условий среды,  характера экспрессии генов (увеличении доли клеток с остаточными 
ядрышками в метафазе митоза),  по-видимому,  может обеспечить наиболее эффективную реализацию 
функций генов для адаптации клонов в неблагоприятных условиях. Показано,  что  ответная реакция клонов 
на неблагоприятные условия произрастания в значительной степени зависела от их генотипических (в том 
числе,  видовых) особенностей. Наиболее высокой экологической пластичностью характеризовался клон 
тополя сереющего,  имеющий широкую генетическую основу (гибридогенный вид,  миксоплоид,  аллотри-
плоид),  что  расширяет возможности для его  использования в различных условиях местопроизрастания. 
Микроразмноженные клоны тополя белого  наиболее полно  реализуют свой продукционный потенциал 
(по  росту) на черноземе или аллювиальных почвах.

Ключевые слова: виды тополя,  микроразмноженные клоны,  миксоплоиды,  чернозем,  кислые супес-
чаные почвы,  рост,  хромосомный анализ.

и селекционных исследований. Тополевые на-
саждения способны в  короткие сроки (при 
обороте рубки в 20 лет и менее) давать тех-
нически пригодную древесину для лесопере-

Тополь (Populus L.) является одной из бы-
строрастущих и хозяйственно-ценных древес-
ных пород умеренного  климата,  удобным мо-
дельным объектом для эколого-генетических 
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рабатывающей промышленности (целлюлозно-
бумажной,  мебельной,  строительства) [Царев 
и др.,  2010]. Тополя используют для озелене-
ния (мужские экземпляры),  полезащитного  
лесоразведения как один из главных компо-
нентов водорегулирующих и почвозащитных 
насаждений [Бакулин,  2005,  2012;  Царев 
и др.,  2019].

Наибольшей продуктивностью и устойчи-
востью в средней полосе России отличаются 
тополь белый (Populus alba L.) и тополь сере-
ющий (Populus × canescens Sm.),  для кото-
рых созданы ценные гибриды,  сорта и поли-
плоиды [Сиволапов,  2005;  Tsarev et al., 2016]. 
Их внедрение в лесохозяйственную практику 
сдерживается трудностью размножения че-
ренкованием. Поэтому получение посадочного  
материала ценных генотипов этих видов топо-
ля часто  осуществляют методом клонально-
го  микроразмножения [Žiauka, Kuusienė, 2014; 
Keseru et al., 2015; Эрст и др., 2019].

Для получения лесоводственного  и эконо-
мического  эффекта лесные культуры должны 
создаваться не только  из посадочного  мате-
риала с улучшенными наследственными при-
знаками,  но  и закладываться в оптимальных 
для каждого  вида почвенно-климатических 
условиях. Поэтому важно  учитывать реак-
цию разных ассортиментов на изменение ус-
ловий местопроизрастания. Хорошо  известно,  
что  почвенные условия оказывают существен-
ное влияние на рост и продуктивность древес-
ных пород,  в том числе на тополь [Tufekcioglu 
et al.,  2005;  Stefanou,  Papazafeiriou,  2014;  
Tsarev,  2020]. На примере лесных планта-
ций триплоидной осины,  созданных посадоч-
ным материалом in vitro,  показано,  что  ле-
сорастительные условия произрастания могут 
быть ограничивающим фактором роста моло-
дых культур  [Жигунов и др.,  2014].

В предыдущие годы нами были заложены 
испытательные культуры из размноженных 
in vitro триплоидных клонов тополя белого  
и тополя сереющего,  имеющих миксоплоид-
ную (триплоид-диплоидного  типа) природу,  
в различных эдафических условиях (разли-
чающихся водным режимом,  гранулометри-
ческим,  химическим и  физико-химическим 
составом почв) [Korchagin et al.,  2019]. Три-
плоиды представляют значительный прак-
тический интерес благодаря своей быстро-
те роста,  высокой продуктивности,  а также 

стерильности (в большинстве случаев не дают  
семян).

Выращивание одних и тех же клонов то-
поля (каждый из которых представляет со-
вокупность генетически сходных растений) 
в контрастных эдафических условиях позво-
лит оценить их норму реакции (экологическую 
пластичность),  выявить условия для макси-
мальной реализации потенциальных возмож-
ностей различных видов и генотипов. Приме-
нение же хромосомного  анализа приблизит 
к пониманию клеточных и тканевых механиз-
мов ответной реакции разных генотипов на 
неблагоприятные условия произрастания. Все 
эти вопросы еще недостаточно  хорошо  изуче-
ны для лесных древесных растений,  особенно  
имеющих миксоплоидную природу.

Цель исследований  – ​ изучение состоя-
ния,  роста и цитогенетической стабильности 
размноженных in vitro клонов тополя белого  
и тополя сереющего,  имеющих миксоплоид-
ную природу,  в различных почвенных усло-
виях произрастания для оценки их эколого-
генетического  потенциала.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Материалом для исследований служили 
размноженные in vitro клоны четырех три-
плоидных (2n = 57) гибридов тополя белого  
(№ 101/83,  155/83,  11/83,  22/83) [Машкина,  
2016] и один клон тополя сереющего  (клон H,  
сорт Хоперский-1) [Сиволапов,  2005]. Ауто-
триплоидные быстрорастущие гибриды топо-
ля белого  были получены при использовании 
в гибридизации нередуцированной диплоид- 
ной (2n) пыльцы [Машкина,  1992,  2016]. Все 
они имели миксоплоидную природу с  пре-
обладающим содержанием в  соматической 
ткани триплоидных клеток с 57 хромосома-
ми (от  67,3 до  90 %). Остальная часть при-
ходилась на долю диплоидных клеток с  38 
хромосомами (10,0–31,0 %) и незначительное 
количество  (от 0 до  11,3 %) – ​на долю анеу-
плоидных клеток. Тополь сереющий является 
спонтанным гибридом между тополем белым 
и осиной (P. tremula L.). Его  аллотриплоидный 
сорт Хоперский-1 (автор  А. И. Сиволапов),  
рекомендованный для промышленного  разве-
дения,  отличается гетерозисом по  быстроте 
роста,  продуктивности и  качеству древеси-
ны [Сиволапов,  2005]. Является миксоплои-
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дом (69,5 %  триплоидных клеток,  30,5 %  ди-
плоидных и анеуплоидных) [Сиволапов и др.,  
2014].

Клональное микроразмножение гибри-
дов тополя осуществляли путем прямого  ор-
ганогенеза по  разработанной нами методике 
[Машкина и  др.,  2016]. В  качестве эксплан-
тов использовали стеблевые сегменты с  од-
ной пазушной почкой неодревесневших лет-
них побегов материнских деревьев. Индукцию 
побегов осуществляли на питательной сре-
де T. Murashige, F. Skoog (MS) [1962],  допол-
ненной 6‑бензиламинопурином (БАП) в кон-
центрации 0,2 мг/л и гибберелловой кислотой 
0,2 мг/л. Для снижения вероятности возник-
новения сомаклональной изменчивости кло-
нальное микроразмножение при получении 
посадочного  материала проводили на пита-
тельной среде ½ нормы MS  (½ MS) без гормо-
нов,  дополненной активированным углем (2 %). 
Микрорастения переводили в почву теплицы 
(торф  : песок – ​1 : 1),  где их доращивали в те-
чение одного  года.

Однолетние растения одних и тех же кло-
нов в 1997 г. были высажены в контрастных 
эдафических условиях Воронежской обл. Уча-
сток 1 (Семилукский лесопитомник) лежит 
в пределах высокой части границы водораз-
дела Среднерусской возвышенности в лесо-
степной зоне. Участок 2 (Ступинский стацио-

нар,  Рамонский р-н) расположен над поймой 
в его  террасной части.

Следует отметить,  что  объекты исследова-
ния расположены в пределах типичной лесо-
степи в одинаковых природно-климатических 
условиях. Поэтому основная роль в определе-
нии факторов,  лимитирующих рост и разви-
тие растений,  отводится почвенным свойствам 
(уровень грунтовых вод,  содержание пита-
тельных веществ,  рН,  гранулометрический 
состав),  характеристика которых представ-
лена в работе [Korchagin et al., 2019]. Почва 
участка 1  – ​ чернозем типичный,  суглини-
стый (далее “чернозем”),  подстилаемый лег-
кой глиной (имеющей показатель пластично-
сти от 0,17 до  0,27). Содержание ила и глины 
в 2‑метровом слое – ​9,103 т/га. Почва участка 
2 – ​лесная супесь (далее “супесь”),  образован-
ная на флювиогляциальных мономинеральных 
кварцевых песках. Выход глины в двухметро-
вом слое составляет 2,692 т/га. Содержание гу-
муса в почве на участке 1 среднее и составляет 
4,1 %,  а на участке 2 – ​низкое (3,5 %  и с глу-
биной резко  снижается) (табл. 1). На участ-
ке 2 выявлена повышенная кислотность по-
чвы – ​сильнокислый рНKCl 3,6–3,9 в верхнем 
слое (0–35 см),  довольно  кислый рНKCl 4,1–
4,3 на глубине 40–80 см и среднекислый рНKCl 
на глубине 150–160  см. Тогда как на участ-
ке 1 верхние слои почвы имеют слабокислый 

Т а б л и ц а  1
Физико-химические и химические свойства почв на опытных участках [Korchagin et al., 2019]

Глубина,   
см

Гумус,  
%

Подвижные,  
мг/кг рН 

(KСl)

Обменные основания,   
мг-экв /100 г почвы

Сумма по-
глощенных 
оснований

Гидроли-
тическая 

кислотность

Степень на-
сыщения почв 

основаниями,  %Р2О5 K2О Са2+ Мg2+

Участок 1. Чернозем типичный,  суглинистый (Семилукский лесопитомник)

0–10 4,10 148 226 5,5 22,7 6,5 29,2 3,40 90

20–30 2,30 62 50 5,5 14,8 11,5 26,3 3,56 87

30–40 1,10 59 48 6,2 9,4 4,7 14,1 2,74 85

60–70 0,60 7 50 7,5 – – – – –

120–130 0,25 8 43 7,6 – – – – –

160–170 0,01 7 32 7,8 – – – – –

Участок 2. Лесная супесчаная почва на флювиогляциальных мономинеральных кварцевых песках  
(Ступинский стационар)

0–25 3,50 50 39 3,6 4,4 2,0 6,4 3,05 68

25–35 1,54 51 16 3,9 4,0 0,8 4,8 1,53 31

40–50 1,11 24 13 4,1 8,0 4,4 12,4 2,86 81

70–80 0,10 18 15 4,3 9,2 6,0 15,2 2,99 83

150–160 – 20 16 4,7 – – – – –

П р и м е ч а н и е.  Прочерк –  анализ не проводился.
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рНKCl 5,5 (0–30 см),  нейтральный рНKCl 6,2 на 
глубине 30–40 см и слабощелочной рНKCl 7,5–
7,8 на глубине 60–170 см (см. табл. 1). Обеспе-
ченность почвы подвижным фосфором и ка-
лием в верхних слоях (на глубине 0–25 см) на 
участке 1 относительно  высокая и составляет 
соответственно  148 и 226 мг/кг,  тогда как на 
участке 2 – ​низкая: 50 и 39 мг/кг (см. табл. 1).

Известно,  что  оптимальными условиями 
для произрастания тополя являются аллюви-
альные почвы с близким залеганием грунто-
вых вод [Сиволапов,  2005;  Турчин,  Завгород-
няя,  2013]. Относительно  хорошо  растет на 
черноземе [Царев и др.,  2019]. Поэтому эдафи-
ческие условия на участке 1 (чернозем) мож-
но  рассматривать как благоприятные,  а  на 
участке 2 (супесчаные кислые почвы) – ​небла-
гоприятные (стрессовые).

Для посадки отбирали однородные по  рос- 
ту и морфологии (без признаков повреждения 
и изменчивости),  с хорошо  развитой корневой 
системой растения. Хромосомный анализ по-
казал,  что  микроразмноженные клоны в це-
лом сохранили уровень миксоплоидии (про-
цент клеток с отклоняющимся от модального  
триплоидного  набора хромосом),  характер-
ный для их материнских деревьев [Сивола-
пов и др.,  2014;  Машкина и др.,  2016]. Для 
каждого  района исследования высажено  по  
10–20 растений на клон. Анализ сохранности 
и хода роста (высота,  диаметр  на высоте гру-
ди) клонов проводили в возрастном интервале 
2–23 года по  данным 7 лет (1999,  2002,  2008,  
2011,  2014,  2017 и 2020 гг.). Из них в 2001,  
2007,  2010,  2012 и 2014 гг. в Воронежской об-
ласти наблюдалась различная по  типам и сте-
пени воздействия на растения засуха [Кузне-
цова,  2015,  2019].

Среднегодовая температура воздуха в Во-
ронежской области составляет +6,9 °C,  средне- 
годовое количество  осадков 531 мм,  средне-
годовая влажность воздуха 74 %. В  засуш-
ливые годы среднегодовая температура воз-
духа достигала +8,6  °C (2007 и  2010  гг.),  
+9,1 °C (2012 г.). В 2010 г. наблюдалась ано-
мально  жаркая летняя засуха (как атмосфер-
ная,  так и почвенная),  когда было  побито  три 
температурных рекорда: 28  июня +38,9  °C 
(что  превышает климатическую норму по-
следних десятилетий на +3,9  °C),  29  июля 
+40,1 °C (превышает ее на +6,7 °C),  2 августа 
+40,5 °C (превышение ее на +7,1 °C) [http://

www.pogodaiklimat.ru]. Около  двух месяцев 
не было  дождей. Верхний слой песчаных почв 
(10–15 см) значительно  пересох,  и его  темпе-
ратура достигала 60 °C.

Цитогенетическую стабильность клонов 
оценивали в  контрастных условиях место-
произрастания у 14‑летних рамет (растений 
одних и тех же клонов) по: 1) уровню миксо-
плоидии соматической ткани в сравнении с их 
материнскими деревьями;  2) частоте и спект- 
ру патологий митоза (ПМ);  3)  ядрышковой 
активности. Для хромосомного  анализа моло-
дые листья из распускающихся почек фик-
сировали в уксусном алкоголе (3 : 1) с пред- 
обработкой (для подсчета числа хромосом) 
0,002‑молярным раствором 8‑оксихинолина 
при температуре 10–14 °C в течение трех ча-
сов. Давленые препараты,  окрашенные ацето-
гематоксилином,  изготавливали по  методике 
Л. А. Топильской и др. [1975].

Просмотр  препаратов осуществляли на 
световом микроскопе Микмед-6 при увеличе-
нии 40 × 1,5 × 10 и 100 × 1,5 × 10. Микрофото-
съемку проводили с использованием цифровой 
камеры окуляра DCM500.

Критерием для отнесения растения к тому 
или иному уровню плоидности являлось пре-
обладание (свыше 60 %) клеток с определен-
ным числом хромосом. Частоту ПМ вычисляли 
как отношение числа клеток с  нарушения-
ми в мета-,  ана- и телофазе митоза к обще-
му числу просмотренных делящихся клеток 
(на тех же стадиях) в процентах. Спектр  ПМ 
оценивали как процентное отношение каждого  
вида нарушений к общему числу. Классифи-
кацию патологических митозов проводили по  
И. А. Алову [1965]. Ядрышковую активность 
определяли как долю интерфазных клеток 
с тем или иным количеством ядрышек в про-
центах. Для каждого  клона анализировали 
по  три раметы. Число  хромосом определяли 
в 20–30 метафазных пластинках. Количество  
ядрышек подсчитывалось в  500–600 интер-
фазных клетках.

Статистическую обработку полученных 
данных проводили по  Г. Ф. Лакину [1990] 
с  использованием статистического  паке-
та программ Stadia. Процедура группиров-
ки данных и их обработка изложены в рабо-
те А. П. Кулаичева [2006]. Сравнение выборок 
осуществляли с  использованием t-критерия  
Стьюдента.
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РЕЗУЛЬТАТЫ

Сохранность и  рост клонов тополя. 
Результаты многолетних полевых испытаний 
показали,  что  приживаемость,  сохранность,  
рост и  внутриклоновая однородность рамет 
выше при их выращивании в Семилуках (уча-
сток 1,  чернозем),  чем в Ступино  (участок 2,  
супесь) (рис. 1,  табл. 2).

Погодные условия 1997  г. (год высад-
ки) были вполне благоприятными и соответ-
ствовали региональной норме. Тем не менее 
приживаемость однолетних и  сохранность 
двухлетних рамет в  Семилуках была в  1,2 
раза выше,  чем в Ступино: для тополя сере-
ющего  –  95,5 и 78,9 %  соответственно,  для 
тополя белого  –  83,2 %  (с варьированием от 
71,4 до  92,3 %  в  зависимости от генотипи-
ческих особенностей клона) и 67,9 %  (57,1–
84,6 %) (см. рис. 1). К 17‑летнему возрасту со-
хранность рамет в Ступино  была в 3–4,6 раза 
ниже,  чем в Семилуках,  и  составила соот-

ветственно  у тополя белого  23,2 %  (от 0 до  
40 %) и 70,1 %  (от 57,1 до  76,9 %),  у тополя 
сереющего  – ​15,8 и 72,7 %  (см. рис. 1). Наи-
большее количество  погибших деревьев заре-
гистрировано  после аномальной летней засухи 
2010 г.,  которую относят к уровню экологичес- 
кой катастрофы [Кузнецова,  2019]. К 14‑лет-
нему возрасту (2011 г.) в Ступино  полностью 
выпали раметы клона 155/83 тополя белого,  
а  у  клона 101/83 сохранилось только  одно  
растение. Не отмечено  прямой зависимости 
сохранности рамет на супесчаной почве (после 
засухи 2010 г.) от содержания триплоидных 
клеток у их материнских деревьев (табл. 3).

Аналогичная тенденция между опытны-
ми участками наблюдалась и по  росту рас-
тений (как по  высоте,  так и диаметру). Раз-
ница особенно  разительна для клонов тополя 
белого. В возрасте 17 лет раметы клонов 11/83 
и 22/83,  произрастающие в Семилуках (чер-
нозем),  были примерно  в  5 раз выше по   

Рис. 1. Динамика сохранности микроразмноженных клонов тополя сереющего  (а) и тополя белого  (б) 
(среднее для четырех клонов) в различных условиях произрастания

Т а б л и ц а  2
Показатели роста микроразмноженных клонов тополя белого и тополя сереющего в возрасте 17 лет  

в различных условиях произрастания

Вид,  клон
Условия произ-

растания

Высота Диаметр  на высоте 1,3 м,  см

X ± Sx,  м CV,  % X ± Sx,  м CV,  %

P. × canescens

H Чернозем 15,8 ± 0,3 11,7 21,1 ± 0,6 17,4

Супесь 14,9 ± 0,4 11,9 17,6 ± 0,8* 18,9

P. alba Чернозем 14,8 ± 0,1 5,1 20,6 ± 0,7 24,9

11/83 Супесь 2,9 ± 0,7*** 45,1 2,7 ± 1,1*** 58,5

22/83 Чернозем 15,6 ± 0,2 4,6 22,4 ± 0,9 27,5

Супесь 2,7 ± 0,6*** 31,2 2,0 ± 0,6*** 31,4

П р и м е ч а н и е.  CV –  ​коэффициент вариации,  %;  различия между клонами,  произрастающими на черно-
земе и супесчаных почвах достоверны при *Р < 0,05;  *** Р < 0,001.



640

росту,  чем в Ступино  (супесчаные почвы). Их 
средняя высота составляла соответственно  
14,8 и 15,6 м против 2,9 и 2,7 м. В Ступино  от-
мечена и более высокая внутриклоновая неод-
нородность рамет по  росту,  о  чем свидетель-
ствуют более высокие значения коэффициента 
вариации (см. табл. 2).

Для тополя сереющего  различия по  росту 
не были столь значительны. Высота растений 
в возрасте 17 лет в среднем составила 15,8 см,  
диаметр  21,1 см на черноземе и соответствен-
но  14,9 м и 17,6 см – ​на супеси (см. табл. 1). На 
супесчаных почвах у тополя сереющего  отме-
чено  хорошее состояние деревьев,  тогда как 
у клонов тополя белого  растения имели явные 
признаки повреждения,  проявляющиеся в пе-
риодическом отмирании главного  побега (осо-
бенно  после аномальной летней засухи 2010 г.) 
и образовании новых побегов из прикорневой 
(или средней) части стебля (рис. 2).

Полученные данные показывают,  что  ме-
нее всего  для выращивания размноженных in 
vitro клонов подходят низкоплодородные сухие 
супесчаные кислые почвы (Ступино). Однако  
ответная реакция клонов тополя на неблаго-
приятные условия выращивания в значитель-
ной степени зависела от их генотипических 
(в частности,  видовых) особенностей.

Цитогенетическая стабильность мик-
соплоидных клонов тополя. Анализировали 
14‑летние размноженные in vitro клоны топо-
ля сереющего  (клон Н) и тополя белого  (клон 
22/83) со  сходным уровнем миксоплоидии (со-
ответственно  30,5 и 32,7 %) их материнских 
деревьев (табл. 3 и 4).

Из полученных данных следует,  что  на 
кислой супесчаной почве оба миксоплоидных 
клона (H и 22/83) демонстрируют более высо-
кий (по  сравнению с выращиванием на чер-
ноземе) цитогенетический полиморфизм. Это  
проявлялось в существенном (в 1,6–1,8 раза) 
повышении уровня миксоплоидии,  увеличе-
нии частоты (в 4–5 раз) и расширении спек-
тра патологий митоза,  усилении ядрышковой 
активности (см. табл. 4).

Повышение уровня миксоплоидии про-
исходило  за счет значительного  (в  2–9,7 
раза) увеличения содержания анеуплоид-
ных клеток (34–36 %  против 3,7 %  у клона Н 
и 15,8 %  у клона 22/83 на черноземе) в основ-
ном с гипердиплоидным и гипотриплоидным 
набором хромосом. Напротив,  у рамет,  произ-
растающих на черноземе,  в целом сохранялся 
уровень миксоплоидии (33,2 и 29,0 %),  свой
ственный материнским деревьям (соответ-
ственно  30,5 и 32,7 %) (см. табл. 3 и 4). Причем 
в неблагоприятных условиях произрастания 
шире и спектр  анеуплоидных клеток: от ги-
подиплоидных (2n = 34) до  гипертриплоидных 
(2n = 62),  против 2n = 46,  2n = 48,  2n = 50,  
2n = 52 – ​на черноземе (рис. 3).

Известно,  что  частота и спектр  патологий 
митоза могут отражать интенсивность мута-
ционного  процесса в клеточных популяциях 
организма,  а также степень повреждения ге-
нетического  материала [Буторина и др.,  2002;  
Муратова,  Седельникова,  2004]. В условиях 
эдафического  стресса (Ступино) у изученных 
клонов тополя существенно  повысилась ча-
стота (в 4–5 раз),  а также расширился спектр  

Т а б л и ц а  3
Содержание триплоидных клеток, уровень миксоплоидии в листовой меристеме материнских деревьев и сохран-

ность размноженных in vitro клонов тополя в возрасте 14 лет (2011 г.) в различных условиях произрастания

Вид,  гибрид

Материнское дерево Сохранность in vitro клонов,  %

Доля триплоидных клеток 
(2n = 57),  %

Уровень  
миксоплоидии,  %

Чернозем Супесь

P. × canescens
H

69,5 30,5 72,7 15,8

P. alba 
11/83

85,7 14,3 76,9 38,5

22/83 67,3 32,7 71,4 40,0

101/83 90,0 10,0 57,1 14,3

155/83 67,9 32,1 75,0 0,0
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ПМ (см. табл. 4). Всего  выявлено  7 типов хро-
мосомных нарушений. Среди них: 1) отстава-
ние хромосом в  метакинезе;  2)  обособление 
отдельных хромосом и их групп в метафазе;  

3) отставание хромосом в анафазе;  4) мосты 
в анафазе и телофазе;  5) неравномерное рас-
хождение хромосом в анафазе (асимметрич-
ный митоз),  многополюсность;  6) множествен-

Рис. 2. Общий вид растений одних и тех же клонов тополя сереющего  (а,  б) и тополя белого  (в–е) в воз-
расте 20 лет в различных условиях произрастания.

а,  в –  ​ Семилукский лесопитомник (чернозем);  б,  г–е –  ​ Ступинский стационар  (супесчаные почвы);  д –  ​ линейка  
2 м;  е –  ​отмирание главного  побега после засухи 2010 г. и образование новых
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Т а б л и ц а  4
Цитогенетическая характеристика рамет клонов миксоплоидного тополя сереющего и тополя белого  

в различных условиях произрастания в возрасте 14 лет (2011 г.)

Анализируемый показатель
P. × canescens,  клон H P. alba,  клон 22/83

Чернозем Супесь Чернозем Супесь

Число  изученных растений 3 3 3 3

Число  делящихся клеток 1076 1120 1430 1369

Уровень патологий митоза,  % 1,7 ± 0,5 9,2 ± 0,9*** 2,2 ± 0,1 8,7 ± 0,4***

Пределы варьирования ПМ,  min-max,  % 0,0–6,7 0,7–14,4 0,0–8,9 1,4–18,2

Число  клеток с типами (группой) нарушений,  %:

структурные 18,9 ± 1,2 40,5 ± 1,5 15,8 ± 0,9 44,0 ± 1,3

геномные 81,1 ± 1,2 59,5 ± 1,5 83,6 ± 1,0 46,7 ± 1,4

множественные 0,0 ± 0,0 0,0 ± 0,0 0,6 ± 0,07 9,3 ± 0,8

Доля клеток с числом хромосом,  %:

триплоидных (2n = 57) 66,8 ± 3,3 47,4 ± 5,3** 71,0 ± 0,4 48,9 ± 2,1***

диплоидных (2n = 38) 29,5 ± 3,1 16,8 ± 1,0* 13,2 ± 1,0 17,0 ± 2,3

анеуплоидных (2n = 34–62) 3,7 ± 0,3 35,8 ± 5,4** 15,8 ± 1,2 34,1 ± 0,2***

Уровень миксоплоидии,  % 33,2 ± 3,3 52,6 ± 5,3* 29,0 ± 0,4 51,1 ± 2,1***

Число  клеток с 3–8 ядрышками в ядре,  % 5,4 ± 0,5 9,8 ± 0,3* 0,6 ± 0,03 1,4 ± 0,07*

Число  клеток с остаточными ядрышками,  % 0,6 ± 0,08 2,6 ± 0,4*** 0,1 ± 0,04 4,2 ± 0,7***

П р и м е ч а н и е.  Различия между средними значениями (чернозем –  ​супесь) достоверны при *Р < 0,05;  
**Р < 0,01;  ***Р < 0,001.

Рис. 3. Метафазные пластинки клеток листовой меристемы растений клона миксоплоидного  тополя белого  
с триплоидным (а),  диплоидным (б) и анеуплоидным (в–з) числом хромосом.

а –  ​2n = 57;  б –  ​2n = 38;  в –  ​2n = 34;  г –  ​2n = 42;  д –  ​2n = 46;  е –  ​2n = 48;  ж –  ​2n = 52;  з –  ​2n = 62
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ные нарушения;  7) агглютинация в метафазе 
и анафазе (рис. 4).

Все патологии митоза были условно  раз-
делены нами на три группы: структурные 
(хромосомные перестройки) – ​4-й и 7-й тип;  
геномные (1-,  2-,  3- и  5-й  типы),  приводя-
щие к изменению числа хромосом (в том чис-
ле к анеуплоидии);  множественные (6-й тип). 
Увеличение частоты структурных перестроек 
хромосом может свидетельствовать о  повы-

шении уровня мутационного  процесса в кле-
точных популяциях организма [Муратова,  
1991;  Муратова,  Седельникова,  2004;  Калаш-
ник,  2008;  Седельникова,  2015].

В обоих районах исследования преоблада-
ли геномные нарушения,  составляющие более 
80 %  на черноземе и 47–60 %  на супесчаной 
почве (см. табл. 4) и способные привести к ане-
уплоидии (за счет неравномерного  распреде-
ления хромосом между дочерними клетками) 

Рис. 4. Патологии митоза,  встречающиеся у миксоплоидов тополя в разных условиях произрастания.

а –  ​отставание хромосом в метакинезе;  б,  в – обособление группы хромосом в метафазе;  г –  ​отставание хромосом 
в анафазе;  д –  ​неравноценное расхождение хромосом в анафазе;  е,  ж –  ​мосты в анафазе;  з –  ​трехполюсный митоз;  
и –  ​агглютинация хромосом;  к,  л –  ​множественные нарушения: агглютинация + обособление хромосом + мосты в ана-

фазе (к);  мосты + отставание хромосом в анафазе (л);  м –  ​микроядро  в интерфазной клетке
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и  нарастанию генетической гетерогенности 
клеточных популяций,  а также к формирова-
нию микроядер. По-видимому,  значительная 
часть выявленных на черноземе хромосомных 
нарушений репарируется,  так как микроядра 
не были обнаружены,  но  выявлялись на дру-
гом участке (супесь) (см. рис. 4,  м).

Отличительной особенностью спектра ПМ 
обоих клонов,  произрастающих в  условиях 
эдафического  стресса,  является существен-
ное увеличение доли (в 2–2,7 раза) структур-
ных нарушений хромосом – ​ 40–44 %  (про-
тив 19–16 %  на черноземе),  среди которых 
преобладали (31–34 %) мосты в анафазе и те-
лофазе митоза (см. рис. 4,  е,  ж),  что  может 
свидетельствовать о   более высоком в  этом 
районе уровне мутационного  процесса. В этом 
же районе появились нежизнеспособные на-
рушения (агглютинация хромосом в метафа-
зе и анафазе),  отсутствующие на черноземе,  
а у клона тополя белого  – ​множественные на-
рушения митоза (в 15 раз выше,  чем на чер-
ноземе): обособление хромосом + мосты в ана-
фазе,  отставание хромосом в анафазе + мосты 
и др. (см. рис. 4,  и–л). Чаще всего  они леталь-
ны и приводят к  гибели клеток [Муратова,  
Седельникова,  2004].

В условиях эдафического  стресса усили-
лась метаболическая активность (функцио-
нальная активность) клеток миксоплоидных 
клонов,  что  проявилось в увеличении ядрыш-
ковой активности. В норме у диплоидного  то-
поля формируется одно-два ядрышка в ядре,  
а у триплоидного  – ​до  шести. Характер  рас-
пределения ядрышек у миксоплоидов топо-
ля в разных условиях произрастания был не- 
одинаков. Доля интерфазных клеток с суммар-

ным числом ядрышек 3 + 8 штук у растений,  
произрастающих на супесчаной почве,  в сред-
нем увеличилась в 2 раза по  сравнению с чер-
ноземом (см. табл. 4).

Кроме того,  в неблагоприятных условиях 
произрастания отмечено  существенное увели-
чение (в 4 раза у клона Н и в 42 раза у клона 
22/83) доли клеток с остаточными ядрышка-
ми в метафазе митоза (рис. 5). Их присутствие 
рассматривают как проявление эпигенетичес- 
кой изменчивости и связано  с активностью ге-
нов рРНК,  обычно  ингибированных на этих 
стадиях,  что  может привести к дополнитель-
ному синтезу рРНК и белков в условиях воз-
действия негативных факторов окружающей 
среды [Буторина,  Тиен,  2008].

ОБСУЖДЕНИЕ

Миксоплоидия (наличие в ткани организма 
клеток с  различным уровнем плоидности)  – ​
весьма распространенное у растений явление 
[Буторина,  1989;  Кунах,  2011]. Чаще она встре-
чается у полиплоидов и  гибридов (особенно,  
отдаленных). Миксоплоидию относят к эпигене-
тическим феноменам [Юданова,  2010]. Ее рас-
сматривают в качестве одного  из механизмов 
адаптации к экстремальным условиям произ-
растания среды. Это  связывают с гетерогенно-
стью клеточной популяции (с разными эпиге-
нетическими программами),  в которой может 
быть обеспечено  оптимальное сочетание кле-
ток разного  уровня плоидности,  эффектив-
ное для реализации функций генов в неблаго-
приятных условиях произрастания [Буторина,  
1989;  Кунах,  2011;  Седельникова,  2015;  Сиво-
лапов,  2019;  Машкина и др.,  2019].

Рис. 5. Остаточные ядрышки в метафазе митоза у миксоплоидов тополя,  произрастающих в Ступинском 
стационаре (супесчаная почва)
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Наши исследования выявили значительные 
различия по  росту,  состоянию и цитогенети-
ческой стабильности растений одних и тех же 
клонов тополя белого  и  тополя сереющего,  
имеющих миксоплоидную природу,  в  конт- 
растных почвенных условиях произрастания. 
Оптимальными условиями для произрастания 
тополя являются аллювиальные почвы с близ-
ким залеганием грунтовых вод [Сиволапов,  
2005;  Турчин,  2013]. Бурение грунта на обо-
их пробных участках на глубину 175 и 250 см 
не выявило  высокого  уровня грунтовых вод 
[Korchagin et al.,  2019]. Этот факт свидетель-
ствует о  том,  что  предшествующие засушли-
вые годы (2001,  2007,  2010 (особенно  сильная 
засуха),  2012 и 2014 гг.) оказали существен-
ное влияние на водный режим и атмосферные 
осадки,  поступающие в почву,  которые обыч-
но  идут на пополнение более глубоких сло-
ев грунтовых вод [Korchagin et al., 2019]. На 
супесчаной почве (с  высоким содержанием 
кварцевого  песка и низким – ​гумуса (которое 
с глубиной резко  снижается)) возрастает роль 
увлажнения почвы. Поэтому в периоды засухи 
и недостатка влаги растения (особенно  в мо-
лодом возрасте) не получают необходимого  
количества питательных веществ,  что  нега-
тивно  сказывается на их росте и развитии.

Негативное влияние оказывает и  высо-
кая кислотность супесчаной почвы. В Семи-
лукском лесопитомнике (чернозем) клоны то-
поля произрастают в пределах известкового  
типа геохимического  ландшафта (рНКСl  – ​
5,5;  6,2;  7,5;  7,6;  7,8),  а в Ступинском стаци-
онаре – ​в сильнокислых и кислых условиях 
(рНKСl – ​3,6;  3,9;  4,1;  4,3;  4,7) (см. табл. 1). Из-
вестно,  что  тополь сереющий вполне устойчив 
к колебаниям уровня грунтовых вод,  а также 
способен к росту на кислых,  тяжелых гли-
нистых почвах с повышенным увлажнением 
[Коропачинский,  Милютин,  2006;  Kaňuchová,  
Ďurkovič,  2013;  Банаев и др.,  2017],  что  под-
тверждают и  наши данные. Это,  однако,  
не относится к тополю белому. Наши исследо-
вания показали,  что  почвенные условия игра-
ют решающую роль в росте микроразмножен-
ных клонов тополя белого,  которые наиболее 
полно  реализуют свой продукционный потен-
циал на черноземах. В возрасте 17 лет сред-
няя высота растений составляла 14,8–15,6 м,  
диаметр  на высоте груди 20,6–22,4 см. На ма-
лоплодородных сухих кислых супесчаных по-

чвах соответствующие показатели составили 
в среднем 3 м и 2–3 см соответственно. Их су-
щественное снижение связано  с неоднократ-
ным отмиранием главного  побега в  засуш-
ливые годы (особенно  после летней засухи 
2010 г.). Для тополя сереющего  различия по  
росту не были столь значительны (см. табл. 2). 
Тем не менее сохранность рамет двух миксо-
плоидных клонов 11/83 и 22/83 тополя белого  
на супесчаной почве после засухи 2010 г. была 
выше (38,5 и 40,0 %),  чем у тополя сереюще-
го  (15,8 %) (см. табл. 3).

Известно,  что  избыток или дефицит хи-
мических элементов и питательных веществ 
в  почве может приводить к  нарушению ро-
ста и  развития растений,  различным фе-
нотипическим изменениям [Kelly, Ericsson, 
2003; Tufekcioglu et al., 2005;  Сысо  и  др.,  
2021]. Существенное влияние на рост,  а так-
же изученные цитогенетические показате-
ли (большинство  из которых чувствительны 
к стресс-воздействиям) растений тополя мог-
ла оказать сильная кислотность (рНKСl – ​3,6;  
3,9;  4,1;  4,3;  4,7) супесчаной почвы. В целом 
ряде работ [Kidd,  Proctor,  2000;  Сысо  и др.,  
2021;  Kabata-Pendias,  2011;  и др.] показано,  
что  в сильнокислотных почвах (рНKCl < 4,5) 
увеличивается концентрация элементов Al,  Fe 
и Mn до  фитотоксичного  уровня,  которые на-
капливаются в различных органах,  вызывая 
угнетение роста и  гибель растений. Причем 
к основным факторам,  ограничивающим рост 
растений на кислых почвах,  относят токсич-
ность Al [Rahman, Upadhyaya, 2021]. Имеют-
ся сведения о  выраженном цитотоксическом 
(генотоксичном) эффекте повышенных концен-
траций Al (выше 10–5 М),  который,  связыва-
ясь с  ДНК хромосом,  вызывает различные 
хромосомные аномалии у  растений (мосты,  
разрывы хромосом,  изменение их числа,  сли-
пание хромосом и др.) [Campos, Viccini, 2003].

Наши исследования показали,  что  миксо-
плоидные клоны тополя сереющего  и тополя 
белого  в условиях эдафического  стресса ха-
рактеризовались более высоким цитогенети-
ческим полиморфизмом по  сравнению с рас-
тениями тех же клонов,  произрастающими 
на черноземе. Это  проявилось,  прежде все-
го,  в существенном изменении степени мик-
соплоидии соматической ткани (соотношения 
клеток разного  уровня плоидности) в резуль-
тате различного  рода нарушений в  митозе. 
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Уровень миксоплоидии повысился 2–9,7 раза 
за счет увеличения содержания анеуплоид-
ных клеток (см. табл. 4). Нарастание же гете-
рогенности (полиморфизма) клеточных попу-
ляций по  числу хромосом (что,  по-видимому,  
является проявлением широкой генетической 
нормы реакции миксоплоидов) могло  спо-
собствовать адаптации клонов в неблагопри-
ятных условиях среды. Причем адаптивная 
ценность миксоплоидов,  по-видимому,  опре-
деляется не только  генотипическими особен-
ностями клонов,  но  и количественным (сба-
лансированным) соотношением у каждого  из 
них триплоидных,  диплоидных и анеуплоид-
ных клеток в соматической ткани. Различный 
уровень миксоплоидии может обусловить раз-
личную степень генетической гетерогенности 
клеток соматической ткани,  их гормональный 
статус и характер  экспрессии генов. По-види-
мому,  миксоплоидные растения в конкретных 
условиях произрастания используют одновре-
менно  разные уровни генетической гетероген-
ности – ​ хромосомную и  генную. Нарушение 
оптимального  для данного  генотипа сочетания 
и соотношения клеток разного  уровня плоид-
ности может привести к гормональному дис-
балансу и различным морфофункциональным 
нарушениям (в том числе,  к изменению ро-
ста и развития растений). Возможно,  именно  
с этим связана низкая сохранность рамет кло-
на 155/83 тополя белого  в условиях эдафичес- 
кого  стресса по  сравнению с клоном 22/83 со  
сходным уровнем миксоплоидии (32 %) их ма-
теринских деревьев (см. табл. 3).

Ответная реакция миксоплоидов тополя на 
эдафический стресс проявилась и в увеличе-
нии доли интерфазных клеток с повышенным 
(до  8) количеством ядрышек в ядре,  а также 
доли клеток с остаточными ядрышками в ме-
тафазе митоза. Это  может служить косвенным 
показателем изменения характера экспрессии 
генов (в частности,  генов рРНК),  повышения 
метаболической активности клеток меристе-
мы (см. табл. 4).

Дополнительные эксперименты по  модели-
рованию солевого  стресса в культуре in vit-
ro показали,  что  защитно-приспособительная 
реакция миксоплоидных клонов тополя на 
воздействие 1 %  NaCl проявилась в сниже-
нии сохранности и угнетении роста культур,  
а также в изменении (снижении или увели-
чении) экспрессии генов DREB,  задейство-

ванных в ответе на абиотические стрессовые 
факторы [Кондратьева и др.,  2022]. В целом 
сохранялись межклоновые различия,  выяв-
ленные в  контрастных почвенных условиях 
местопроизрастания (ex vitro).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Эдафические условия оказывают значи-
тельное влияние на рост,  состояние и цито-
генетическую стабильность одних и  тех же 
размноженных in vitro клонов тополя бело-
го  и тополя сереющего,  имеющих миксопло-
идную природу. Полученные данные пока-
зывают,  что  при выращивании растений на 
низкоплодородных сухих кислых супесча-
ных почвах снижается (по  сравнению с вы-
ращиванием на черноземе) их сохранность 
и  рост,  изменяется (в  сторону повышения) 
уровень миксоплоидии (соотношение трипло-
идных,  диплоидных и анеуплоидных клеток) 
в результате различного  рода нарушений ми-
тоза. Повышается ядрышковая активность 
(доля интерфазных клеток с  3–8 ядрышка-
ми в ядре,  с остаточными ядрышками в мета-
фазе митоза),  что  может служить косвенным 
показателем изменения характера экспрес-
сии генов,  повышения метаболической ак-
тивности клеток меристемы. По-видимому,  
в неблагоприятных условиях произрастания 
миксоплоиды тополя реализуют свой эколого-
генетический потенциал за счет повышения 
уровня миксоплоидии (увеличения гетероген-
ности клеточных популяций),  что  может быть 
проявлением их широкой генетической нормы 
реакции. Однако  ответная реакция клонов на 
эдафический стресс в значительной степени 
зависела от их генотипических (в том числе 
видовых) особенностей. Клон тополя сереюще-
го,  имеющий широкую генетическую основу 
(гибридогенный вид,  аллотриплоид,  миксо-
плоид) проявил более высокую экологическую 
пластичность по  сравнению с аутотриплоид-
ными миксоплоидными клонами тополя бе-
лого,  что  расширяет возможность для его  
практического  использования в  различных 
эдафических условиях. Микроразмноженные 
клоны тополя белого  наиболее полно  реали-
зуют свой продукционный потенциал (по  ро-
сту) на черноземах или аллювиальных почвах.

Работа выполнена в  рамках государственных  
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The paper presents the results of field tests and chromosome analysis for five micropropagated clones of 
triploid white poplar (Populus alba L.) and grey poplar (Populus × canescens Sm.), which are of a mixoploid 
nature. In order to assess ecological and genetic potential of the plants they were tested in different edaphic 
conditions. It was found that the clones (genotypes) in the age of 2–23 years grown on black soil (chernozem) 
had better survival index, preservation rate, growth and health state than the same clones grown on poor 
dry acidic sandy loams. Under conditions of edaphic stress, clones had a higher cytogenetic polymorphism and 
heterogeneity of somatic cells (compared to chernozem). Apparently, the genetic and presumably epigenetic 
variability, manifested in a change in the degree of mixoploidy (the ratio of cells of different levels of ploidy) 
depending on environmental conditions and the nature of gene expression (an increase in the proportion of 
cells with residual nucleoli in the metaphase of mitosis), can provide the most effective implementation of 
the functions of genes for the adaptation of clones in adverse conditions. The study demonstrated that the 
response of clones to adverse growing conditions largely depended on their genotypic characteristics (including 
characteristics of the species). The clone of the grey poplar had the highest ecological plasticity. This clone has 
a broad genetic basis (it is a hybridogenic species, mixoploid, allotriploid), which expands the possibilities for 
its use in various growing conditions. Micropropagated clones of the white poplar execute their production 
potential (growth) on chernozem or alluvial soils.

Key words: poplar species, micropropagated clones, mixoploids, chernozem, acidic sandy loams, growth, 
chromosomal analysis.


