
57

www.journal.spb-niilh.ru
ISSN 2079-6080

DOI 10.21178/2079–6080.2019.4.57
УДК 606

Современные геномные технологии 
в фундаментальных и прикладных 
исследованиях видов рода Populus L.

© М.В. Лебедева, В.В. Таранов

Current genomic technologies in the basic and applied research of Populus species

M.V. Lebedeva, V.V. Taranov (All-Russia Research Institute of Agricultural Biotechnology)

Populus species have a great economic importance and are cultivated worldwide due to fast 
growth, resistance to adverse environment and amenability to vegetative propagation. In addition, 
poplars are a model species in the studies of woody plant genetic and physiology.

By this moment genomes of some species and hybrids – P. trichocarpa, P. euphratica, P. nigra, 
P. alba, P. tremula, P. tremula × P. alba – are sequenced with different whole-genome sequencing 
technologies, and the genomic structures were compared. The availability of the genome sequence 
data significantly facilitated the usage of high-throughput genotyping methods, for example 
RADseq, which allow you to identify the large number of polymorphisms, generally single-
nucleotide substitutions, and to develop high-density linkage maps. Using high-density linkage 
maps, the effective search of loci associated with valuable features – growth speed, biomass, 
phenology traits and others using the QTL (Quantitative Trait Loci) and GWAS (Genome-Wide 
Association Study) analyses.

Identification of genes that determine valuable features opens the way to the guided modification 
of poplar genome using the modern genome-editing technologies. CRISPR/Cas9 technology was 
used to edit genomes of few poplar species and showed high effectiveness in targeted inactivation 
of genes.

In this review, current genomic technologies used for poplar investigation are described. 
The considered approaches promote the production of new basic knowledge and the breeding of 
poplar, which is crucial for wood species.
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Современные геномные технологии в фундаментальных и прикладных исследованиях видов 
рода Populus L.

М.В. Лебедева, В.В. Таранов

Виды рода Populus имеют важное хозяйственное значение и широко используются в план-
тационном лесовыращивании по всему миру благодаря быстрому росту, устойчивости к 
неблагоприятным условиям и способности к эффективному вегетативному размноже-
нию. Кроме того, тополя являются модельным объектом для изучения генетики и физио-
логии древесных растений.

К настоящему времени с применением различных технологий полногеномного секвени-
рования определены нуклеотидные последовательности геномов нескольких видов и ги-
бридов – P. trichocarpa, P. euphratica, P. nigra, P. alba, P. tremula, P. tremula × P. alba, что 
позволило проводить сравнительное изучение структуры геномов тополей разных видов. 
Наличие полной последовательности генома существенно облегчило применение мето-
дов высокопроизводительного генотипирования, например, RADseq, которые позволяют 
выявить большое количество полиморфизмов, обычно однонуклеотидных замен, и стро-
ить генетические карты высокой плотности. С использованием генетических карт высо-
кой плотности возможен эффективный поиск локусов, связанных с хозяйственно ценны-
ми признаками – скоростью роста, запасом биомассы, фенологическими признаками с 
применением QTL (Quantitative Trait Loci) и GWAS (Genome-Wide Association Study) ана-
лизов.

Выявление генов, влияющих на хозяйственно ценные признаки, открывает перспективы 
для направленной модификации генома тополей с использованием современных техно-
логий геномного редактирования. Технология CRISPR/Cas9 была применена для редак-
тирования геномов нескольких видов тополей и продемонстрировала высокую эффек-
тивность для направленной инактивации целевых генов.

Рассмотренные подходы способствуют как получению новых фундаментальных знаний, 
так и ускорению селекции тополей, что для древесной породы является очень актуаль-
ным.
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Тополя (Populus L.) – листопадные дере-
вья, широко распространённые в северном 
полушарии. По разным оценкам [6, 9, 54] род 
Populus L. включает в себя от 22 до 40 видов, 
разделённых на 5 или 6 секций.

Благодаря быстрому росту, возможности 
вегетативного размножения и относительной 
неприхотливости тополя являются наиболее 
популярной мелколиственной породой в 
плантационном лесовыращивании в разных 
странах  [19]. В  1947 году  была  создана 
International Poplar Commission [18] для коор-
динации изучения и сохранения генетических 
ресурсов этой древесной породы 35 странами-
участниками. Плантации тополя имеют важ-
ное экономическое значение как источники 
древесины, которая используется в целлюлоз-
но-бумажной и лесоперерабатывающей про-
мышленности. Древесина является сырьём 
для изготовления бумаги, спичек, фанеры, 
мебели [19]. Кроме того, тополя – перспек-
тивная культура для получения этанола и био-
топлива [3].

Необходимость оптимизации селекции 
тополей, получения плантаций с коротким 
сроком оборота (short-rotation plantations) 
стимулировала как изучение доступных гене-
тических ресурсов, так и поиск ключевых ло-
кусов, участвующих в формировании хозяй-
ственно важных признаков.

В биологии растений наиболее распро-
странёнными модельными объектами явля-
ются арабидопсис (Arabidopsis thaliana), куку-
руза (Zea mays), рис (Oryza sativa) – в силу 
своей сельскохозяйственной значимости 
и/или удобства работы и хорошей изученно-
сти. Однако эти травянистые однолетние ра-
стения не подходят для изучения многих важ-
ных и интересных особенностей развития 
древесных пород, например, образования 
вторичной ксилемы и древесины, адаптации 
к сезонным изменениям погоды, многолетне-
го развития от ювенильной до сенильной ста-
дий и многих других [7, 20].

Около 15 лет назад тополя стали рассма-
триваться в качестве модельного объекта из-

учения специфических аспектов биологии 
древесных растений [46] благодаря таким ка-
чествам, как быстрый рост, относительно 
компактный (около 550 Mbp) диплоидный 
геном, возможность рутинной генетической 
трансформации, эффективное вегетативное 
размножение и большое количество семян 
при половом размножении [20, 52, 53]. Кроме 
того, из-за двудомности и распространения 
ветром пыльцы и семян на большие расстоя-
ния тополя генетически очень разнообразны 
и, соответственно, обладают большими при-
родными генетическими ресурсами [44].

Подходы к изучению генетических ресур-
сов рода Populus

Геном P. trichocarpa (секция Tacamachaca), 
генотип ‘Nisqually-1’, стал третьим раститель-
ным и первым геномом древесного растения, 
который был полностью отсеквенирован [48], 
что создало базу для разнообразных геномных 
исследований и окончательно утвердило то-
поль в качестве модельного объекта биологии 
растений [53]. Секвенирование позволило бо-
лее точно оценить размер ядерного генома – 
около  485 Mbp – и  идентифицировать 
45555 белок-кодирующих генов. Доля повто-
ряющихся элементов в геноме составляет 
48,07 %. Результаты анализа структуры свиде-
тельствуют о недавней дупликации, произо-
шедшей ~65 Mya и затронувшей 92 % генома. 
Сравнение последовательностей генов-орто-
логов тополя и близкородственной ивы пока-
зало, что дупликация произошла до расхожде-
ния этих родов.

В 2013 году был опубликован геном 
P. euphratica [28] – тополя из секции Turanga, 
который произрастает в засушливых районах 
и способен переносить сильное засоление. 
Всего было предсказано 34279  белок-коди-
рующих генов, а размер генома оценен в 
4 9 6  M b p .  К о л л и н е а р н о с т ь  х р о м о с о м 
P. euphratica и P. trichocarpa варьировала от 
61,72 % до 90,74 %. Сочетание отсеквениро-
ванного генома и нескольких транскриптомов 
позволило выявить семейства генов, с высо-
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кой долей вероятности вовлечённых в устой-
чивость к солевому стрессу.

Секвенирование с большим покрытием 
4 образцов P. nigra и 2 образцов P. deltoides, а 
также ресеквенирование генома Nisqually-1 
P. trichocarpa [35] дало материал для более де-
тального исследования структуры отдельных 
геномов и изучения пан-генома тополей. Как 
и геномы ранее отсеквенированных видов, 
они имеют значительное сходство с референс-
ным геномом P. trichocarpa – около 82 %. Пан-
геном, присущий всем образцам, составлял 
80,7 % (401 Mbp). Оставшаяся часть (19,3 %) 
состоит в основном из повторяющихся после-
довательностей и мобильных элементов. Од-
нако было найдено 3230 генов, число копий 
которых отличалось в зависимости от вида, и 
которые также вносили вклад в специфичную 
часть.

Естественный гибрид между P. tremula × 
P. alba, известный как тополь сереющий, 
P. × canescence, является основой нескольких 
гетерозисных полиплоидных сортов-клонов, 
таких как, например, тополь Хопёрский и то-
поль Приярский [2]. Другой известный клон 
P. × canescence – INRA 717–1B4, который ши-
роко используется как основа для создания 
трансгенных растений и объект геномных и 
физиологических исследований и стал пер-
вым тополем секции Populus с отсеквениро-
ванным геномом [29]. При сборке генома в 
качестве референса использовался геном 
P. trichocarpa, несмотря на то, что он относит-
ся к другой, довольно далёкой секции. Ожи-
даемо, что наименее схожей оказалась 19-я 
хромосома, включающая регион, отвечающий 
за детерминацию пола, которая отличается у 
разных видов тополей [21].

Сравнительный анализ геномов P. tremula 
и P. tremuloides [23] с P. trichocarpa выявил 
1127 генов, характерных только для осин, ли-
ния которых отделилась ~15 Mya. Видоспеци-
фичными оказались 136, 146 и 536 генов соот-
ветственно. Большинство из них оказалось 
короткими и не белок-кодирующими. Кроме 
того, было идентифицировано 2246 генов, по-

тенциально лежащих в основе разницы между 
двумя секциями. Среди них были гены, во-
влечённые в формирование клеточной стен-
ки, ответ на биотические и абиотические 
стрессы, регуляцию клеточного цикла и раз-
вития растения, транспорт липидов, тран-
скрипционные факторы. Функции многих 
выявленных белков неизвестны.

Если все вышеперечисленные работы по 
полногеномному секвенированию проводи-
лись в основном с использованием разные 
NGS-платформ, то геном P. alba [26] секвени-
ровался с помощью SMRT (single-molecule 
real-time) технологии платформы PacBio. В 
этом же, 2019-м, году была опубликована ра-
бота по секвенированию генома P. alba var. 
pyramidalis [27], выполненному с помощью 
технологий Illumina.

Несмотря на относительно небольшой 
геном тополей и развитие технологий, полно-
геномное секвенирование остаётся достаточ-
но дорогим и трудоёмким. Однако для реше-
ния другой важной задачи – поиска генетиче-
ских локусов, влияющих на хозяйственно 
ценные признаки, – чаще всего требуются 
масштабные геном-ассоциированные иссле-
дования. В настоящее время существуют под-
ходы высокопроизводительного генотипиро-
вания, позволяющего получить много данных 
для большого количества образцов.

RADseq (Restriction site-associated DNA 
sequencing) в широком смысле называют се-
мейство подходов высокопроизводительного 
генотипирования большого количества образ-
цов, основанных  на  разрезании  геном-
ной ДНК эндонуклеазами рестрикции и лиги-
ровании баркодов и адаптеров для NGS-
секвенирования. Такие подходы позволяют 
получить много информации о генетическом 
разнообразии, выявляя десятки тысяч SNP по 
всему геному. Секвенирование и сборка всего 
генома не требуется, что существенно снижа-
ет стоимость исследований [37]. Исходные 
варианты RADseq [30] используют одну эндо-
нуклеазу рестрикции и механическое разделе-
ние фрагментов для отбора фрагментов нуж-
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ной длины. Большинство последующих моди-
фикаций предполагает отбор спектра фраг-
ментов разной длины и последующее умень-
шение “порции” генома одного образца для 
увеличения покрытия каждого локуса и боль-
шего числа образцов в одном эксперименте 
[37]. Помимо обычного RADseq можно выде-
лить ddRADseq [38], при котором применяют-
ся две эндонуклеазы рестрикции, и GBS [11]. 
Эти методы различаются использованием од-
ной или двух эндонуклеаз рестрикции, спосо-
бом лигирования адаптеров, моментом муль-
теплексирования библиотеки и некоторыми 
другими особенностями применяемых спосо-
бов уменьшения комплексности генома.

В последнее время с развитием техноло-
гий секвенирования стал доступен принципи-
ально новый уровень исследования генетиче-
ского разнообразия, не требующий полноге-
номного секвенирования. Например, Faivre-
Rampant с соавторами [12] фрагментарно от-
секвенировали 51 образец P. nigra, выявив 
почти 2 миллиона SNP, из которых были ото-
браны 10000 полиморфизмов для создания 
системы генотипирования, которую апроби-
ровали на 888 образцах P. nigra. Подобный 
“genome skimming” меньшего масштаба был 
проведён для ряда видов тополей [50] с целью 
сравнения геномов по повторяющимся участ-
кам ДНК.

Геном-ассоциированные исследования 
рода Populus

Наиболее часто данные, полученные в ре-
зультате высокопроизводительного генотипи-
рования, применяются для построения гене-
тических карт (linkage mapping). Генетические 
карты могут применяться для характеристики 
генома, улучшения уже существующих сбо-
рок, исследования неравновесного сцепления 
(linkage disequilibrium, LD) в природных по-
пуляциях, для решения задач количественной 
генетики [37].

Данные RADseq были использованы для 
характеристики геномов гибридов P. alba × 
P. tremula при изучении генетического ланд-

шафта (genomic landscape) зоны их гибридиза-
ции [5, 24, 45], влияния рекомбинаций на ме-
таболом гибридных тополей [4].

Для гибридных популяций полных сиб-
сов P. tremula [57] и P. deltoides × P. simonii [32, 
47] были построены генетические карты вы-
сокой плотности и проведён QTL-анализ 
[47, 57].

Одной из главных задач практически всех 
селекционных программ тополей является 
получение плантаций с коротким оборотом 
рубки. Поэтому было выполнено много ис-
следований по поиску локусов, влияющих на 
хозяйственно ценные признаки, в основ-
ном – скорость роста, устойчивость к биоти-
ческим и абиотическим стрессам, структура 
древесины. Один из возможных подходов для 
решения  этой  задачи  –  QTL-анализ , 
Quantitative Trait Loci [22]. Этот метод позво-
ляет выяснить генетический контроль ком-
плексных многофакторных признаков, для 
которых выявление конкретных генов-канди-
датов выглядит довольно маловероятно [15].

Д л я  р а з н ы х  в а р и а н т о в  г и б р и д о в 
P. deltoids × P. trichocarpa были картирова-
ны QTL, определяющие высоту и диаметр, а 
также количество силлептических ветвей и в 
некоторых случаях – запас биомассы и разме-
ры листовой пластины [31, 33, 34, 41, 42, 47]. 
Была опубликована довольно необычная ра-
бота [56], в которой QTL картировались для 
таких признаков, как скорость роста и коли-
чество корней популяции гибридов от скре-
щивания P. deltoids × P. × canadensis. Для ги-
бридов P. tomentosa × P. bolleana [55] и (P. alba × 
P. glandulosa) × P. tomentosa [8] также картиро-
вались QTL для высоты, диаметра и количе-
ства силлептических ветвей у гибридов.

В большинстве работ выявленные QTL 
объясняли от 10 до 30 % изменчивости при-
знаков, что считается несколько преувели-
ченным из-за высокой гетерозиготности де-
ревьев и дизайна экспериментов [15, 22].

Для картирования QTL необходима гено-
типированная картирующая популяция и ге-
нетическая карта, на которой маркеры распо-
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лагаются на группах сцепления с достаточной 
плотностью. Чем больше маркеров на каждой 
хромосоме и особей в популяции, тем точнее 
картируется локус [39]. Большинство упомя-
нутых выше исследований было проведено с 
использованием генетических карт на основа-
нии микросателлитных маркеров [31, 42], 
AFLP [14] или комбинации этих маркеров [33, 
36]. Однако есть несколько работ, где для по-
строения генетической карты использовались 
методы высокопроизводительного генотипи-
рования [47, 57].

Другой возможный подход для поиска ло-
кусов, влияющих на хозяйственно ценные 
признаки, – GWAS (genome-wide association 
study) – основан на поиске статистической 
связи между геномными полиморфизмами и 
проявлением фенотипических признаков 
[59]. GWAS, в отличие от картирования QTL, 
не требует создания картирующей популяции 
и позволяет использовать природные популя-
ции неродственных организмов вида. С дру-
гой стороны, для проведения достоверного 
GWAS необходимы большие выборки иссле-
дуемых особей и тысячи маркеров [51].

Так, для P. trichocarpa была создана база 
данных по генетическим полиморфизмам у 
882 деревьев и проведён GWAS по более чем 
28 миллионам SNP [49]. Разрабатываются но-
вые варианты GWAS [25], позволяющие 
уменьшить необходимое количество образцов 
в анализе.

Редактирование генома тополей с помощью 
технологии CRISPR/Cas9

Новым перспективным подходом в обла-
сти генетики растений является геномное ре-
дактирование. Методы геномного редактиро-
вания позволяют с высокой эффективностью 
осуществлять направленную модификацию 
генов в эукариотических организмах с целью 
применения на них подходов обратной гене-
тики. К настоящему времени разработано не-
сколько систем геномного редактирования, 
из которых наиболее простой и универсаль-
ной является технология CRISPR/Cas9 [1]. 

Эта технология позволяет вносить двуцепо-
чечные разрывы в последовательность геном-
ной ДНК, комплементарную так называемой 
н а в о д я щ е й  Р Н К  ( s g R N A  –  о т  s i n g l e 
guide RNA). Двуцепочечный разрыв осущест-
вляется нуклеазой Cas9, образующей ком-
плекс с sgRNA, которая наводит нуклеазу на 
определенный сайт в геномной ДНК благода-
ря комплементарности с этим сайтом. Репа-
рация образующегося двуцепочечного разры-
ва в клетках растений в большинстве случаев 
осуществляется  посредством  механиз-
ма NHEJ (non-homologous end joining, него-
мологичное соединение концов), вследствие 
чего в месте разрыва ДНК могут происходить 
случайные вставки или выпады одного или 
нескольких нуклеотидов – так называемые 
индел-мутации. В том случае, если индел-му-
тация происходит в кодирующей области 
гена, она приводит к сбою рамки считывания 
и выключению гена. Вследствие этого техно-
логия CRISPR/Cas9 на растениях в большин-
стве случаев применялась для направленного 
выключения генов. Наиболее распространен-
ным подходом для доставки нуклеазы Cas9 и 
наводящей РНК sgRNA в клетку является по-
стоянная трансформация растений генами, 
кодирующими Cas9 и sgRNA. Экспрессия 
этих генов в клетках трансгенных растений 
приводит к накоплению Cas9 и sgRNA, фор-
мированию комплексов Cas9 + sgRNA и ре-
дактированию генома [1].

Первая работа по редактированию генома 
тополя с помощью технологии CRISPR/Cas9 
была опубликована в 2015 году [58]. Объектом 
редактирования был гибрид P. tremula × Р. alba, 
который легко подвергается трансформации и 
регенерирует в культуре тканей [17]. В качестве 
мишеней для редактирования были выбраны 
ген 4CL1, вовлеченный в биосинтез лигнина, и 
ген 4CL2, вовлеченный в биосинтез флавонои-
дов [16]. Были созданы генетические векторы 
для агробактериальной трансформации топо-
ля, содержащие в области Т-ДНК ген Cas9 под 
контролем конститутивного промотора 2×35S 
и NOS-терминатора, активных в различных 
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двудольных растениях, и ген sgRNA под кон-
тролем промотора U6.6 из Medicago truncatula, 
обеспечивающего экспрессию малых РНК, а 
также ген nptII, экспрессия которого придает 
устойчивость к канамицину. При этом было 
создано два варианта вектора, первый кодиро-
вал sgRNA к гену 4CL1, второй – sgRNA к 
гену 4CL2. Было создано по 30 трансгенных 
растений для каждого из вариантов конструк-
ций. В 9 трансгенных растениях с первым ва-
риантом вектора и в 13 – со вторым вариантом 
вектора целевые участки генов 4CL1 и 4CL2, 
соответственно, были аплифицированы и се-
квенированы по Сэнгеру для определения их 
нуклеотидной последовательности. Было уста-
новлено, что все секвенированные варианты 
трансгенных растений содержат индел-мута-
ции в обоих аллелях целевых генов. Таким об-
разом, было достигнуто направленное ста-
бильное выключение целевых генов. В слу-
чае 4CL1 это ожидаемо привело к изменению 
цвета древесины, в то время как нокаут 4CL2 
вызвал многократное снижение накопления 
конденсированных таннидов в корнях. Любо-
пытно, что высокогомологичный гену 4CL1 
ген 4CL5, сходство нуклеотидной последова-
тельности между которыми достигает 89 %, не 
подвергался редактированию, что говорит о 
высокой специфичности системы CRISPR/
Cas9 [58].

Одним из важнейших свойств техноло-
гии CRISPR/Cas9 является ее пригодность 
для так называемого мультиплексного редак-
тирования, то есть внесения направленных 
модификаций сразу в несколько целевых сай-
тов [1]. Для этого достаточно коэкспрессии 
нуклеазы Cas9 с несколькими вариантами на-
водящих РНК sgRNA. В 2015 году было опуб-
ликовано еще одно исследование, в котором 
технология CRISPR/Cas9 применялась для 
мультиплексного редактирования генома то-
поля сразу по 4 целевым сайтам [13]. Мише-
нью для всех четырех вариантов sgRNA являл-
ся ген фитоендесатуразы PtoPDS. Этот ген 
вовлечен в биосинтез хлорофилла, благодаря 
чему растения с инактивацией этого гена не 

синтезируют хлорофилл и имеют белую 
окраску, что позволяет быстро выявить расте-
ние с редактированным геномом [40, 43]. Был 
создан генетический вектор для агробактери-
альной трансформации, который помимо 
гена Cas9 и гена устойчивости к антибиотику 
гигромицину содержит 4 кассеты экспрес-
сии sgRNA. Растения Populus tomentosa, регене-
рированные на селективной среде с гигроми-
цином, в большинстве случаев имели белую 
окраску побегов, что согласуется с инактива-
цией гена PtoPDS. Анализ нуклеотидной по-
следовательности гена PtoPDS показал нали-
чие индел-мутаций в сайтах, комплементар-
ных последовательностям sgRNA. Помимо 
индел-мутаций, были также зафиксированы 
более крупные делеции участков ДНК, флан-
кированных сайтами взаимодействия для двух 
различных sgRNA [13].

Первые две работы продемонстрировали 
высокую эффективность применения техно-
логии  CRISPR/Cas9 на  растениях  рода 
Populus. Эффективность направленного вы-
ключения генов достигала 100 % [58], то есть 
во всех трансгенных побегах, регенерировав-
ших на селективной среде, целевые аллели 
были отредактированы. Модификации гено-
ма, вызываемые системой CRISPR/Cas9, в 
диплоидных растениях могут находиться в 
нескольких состояниях – гомозиготном (оба 
аллеля целевого гена модифицированы оди-
наковым образом), гетерозиготном (один мо-
дифицированный аллель и один аллель «ди-
кого типа»), биаллельном (оба аллеля моди-
фицированы, однако различным образом) и 
химерном (разные клетки одного растения 
содержат различным образом модифициро-
ванные аллели целевых генов, а также аллели 
«дикого типа»). При этом наиболее желатель-
ны мутации в гомозиготном и биаллельном 
состоянии, поскольку только в этих случаях 
целевые гены инактивируются полностью. 
Эффективность создания растений тополя с 
гомозиготными и биаллельными мутациями 
была очень высока – более 90 %, то есть боль-
шинство растений с редактированным гено-
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мом содержали или гомозиготные, или биал-
лельные целевые мутации [13, 58]. Подобный 
результат был получен и в более позднем ис-
следовании, опубликованном в 2017 году [10]. 
В этой работе мишенями для геномного ре-
дактирования в гибридном тополе P. tremula × 
P. alba являлись гены, имеющие ключевое 
значение для формирования генеративных 
органов – PLFY, PAG1 и PAG2. Два последних 
гена были высокогомологичны, что позволи-
ло использовать для их редактирования оди-
наковые sgRNA. В работе было создано 6 вари-
антов генетических векторов для агробакте-
риальной трансформации, каждый из кото-
рых содержал ген Cas9 под контролем промо-
тора 35S, а также гены sgRNA. Были подобра-
ны 2 sgRNA к гену PLFY и две к генам PAG1/ 
PAG2. Четыре вектора кодировали единствен-
ную sgRNA, два вектора – обе sgRNA к опреде-
ленному гену. Всего было создано 684 транс-
генных растения, из них 442 (то есть 65 %) 
содержали целевые мутации в гомозиготном 
или биаллельном состоянии [10].

Таким образом, технология геномного 
редактирования CRISPR/Cas9 показала себя 
как эффективный метод обратной генетики, 
позволяющий получать растения с инакти-
вированными генами и исследовать их фено-
тип без проведения скрещиваний, занимаю-
щих  на  древесных  объектах  длительное 
время.

Заключение
Селекция тополей, как и других древес-

ных пород, осложнена длительным жизнен-
ным циклом и поздним достижением репро-
дуктивной стадии, трудоёмким скрещивани-
ем, большим геномом с высоким уровнем ге-
терозиготности. Однако подходы маркер-
вспомогательной селекции в сочетании с со-
временными геномными технологиями по-
зволяют существенно ускорить селекцию 
даже такого непростого объекта.

Работа поддержана грантом Президента 
РФ № МК-5735.2018.11.
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