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ВВЕДЕНИЕ

Межвидовая гибридизация известна в раз-
личных систематических группах растений 
и животных (Arnold, 1992; Rieseberg, Wendel, 
1993). Она играет важную роль в эволюции био-
логического разнообразия: может приводить к 
увеличению генетической изменчивости видов, 
изменению их адаптаций, возникновению новых 
экотипов и видов, усилению или, напротив, раз-
рушению репродуктивных барьеров (Anderson, 
1948; Грант, 1980, 1991). Поэтому знание зако-

номерностей репродуктивной изоляции видов 
имеет решающее значение для понимания ме-
ханизмов, которые контролируют межвидовой 
обмен генами или естественную гибридизацию 
(Hamzeh et al., 2007).

Гибридизация характерна для рода Populus 
L. (Brayshaw, 1965; Boivin, 1966; Ronald et al., 
1973; Eckenwalder, 1984a, b, c; Greenaway et al., 
1991; Gom, Rood, 1999; Martinsen et al., 2001; 
Floate, 2004; Бакулин, 2004; Lexer et al., 2005; 
Vanden Broeck et al., 2005; Hamzeh et al., 2007; 
Климов, 2008; Roe et al., 2014), хотя, как прави-
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Природные гибридные зоны представляют значительный интерес для генетико-эволюционных исследований. 
Естественная гибридизация уже давно признана в качестве механизма переноса генов между видами и имеет 
важные эволюционные последствия. Межвидовая гибридизация характерна для рода Populus L., хотя, как 
правило, она ограничивается представителями одной секции. Исключение составляют виды секции Aigeiros 
и Tacamahaca, которые относительно свободно скрещиваются, но при этом сохраняют свою целостность и 
хорошо дифференцируются. Как показывают многочисленные исследования, предзиготические механизмы 
репродуктивной изоляции не способны ограничить гибридизацию между видами этих секций, но, возможно, 
определяют ее асимметрию. В гибридных зонах при скрещивании видов разных секций среди гибридного 
потомства преобладают F1. Гибриды последующих поколений и беккроссы выбраковываются отбором до 
наступления репродуктивной зрелости. Проведенные на основании комплексного анализа морфологических 
признаков листьев и побегов P. nigra (Aigeiros), P. laurifolia (Tacamahaca) и их естественных гибридов в пойме 
р. Томи (Кемеровская обл. РФ) исследования показали, что наблюдаемая гибридизация носит односторон-
ний, асимметричный характер, гибриды уклоняются в сторону тополя лавролистного. Несмотря на длитель-
ность протекающей гибридизации в пойме р. Томи, P. nigra и P. laurifolia хорошо различаются. Естественные 
гибриды встречаются преимущественно на участках поймы, где P. laurifolia произрастает в равной доле с 
P. nigra. Возможно, частота встречаемости гибридов зависит также от половой структуры локальных попу-
ляций чистых видов. Исключение составляют участки со значительной антропогенной нагрузкой, которые 
можно рассматривать как «гибридные местообитания».
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ло, она ограничивается представителями одной 
секции (Zsuffa, 1975). Исключение составляют 
виды секции Aigeiros и Tacamahaca, которые от-
носительно свободно скрещиваются, несмотря 
на наличие механизмов репродуктивной изоля-
ции (Бессчетнов, 1975; Eckenwalder, 1984b, c; 
Vanden Broeck et al., 2005; Isebrands, Richardson, 
2014). Бальзамические тополи (Tacamahaca) за-
нимают горные, а черные (Aigeiros) – равнин-
ные местообитания. Ареалы видов этих секций 
в Евразии по большей части аллопатрические, 
а в Северной Америке симпатрические, с пере-
крывающимися местообитаниями (Braatne, 
1999; Vanden Broeck et al., 2005; Cooke et al., 
2007). Одним из немногочисленных примеров 
совместного произрастания представителей 
секций Aigeiros и Tacamahaca в Азии являются 
P. nigra и P. laurifolia, ареалы которых перекры-
ваются в пределах Алтае-Саянской горной стра-
ны. Поскольку гибридные зоны, существующие 
между ними, изучены недостаточно, цель на-
стоящей работы – выявление механизмов есте-
ственной гибридизации P. nigra и P. laurifolia 
на примере топольников р. Томи. При этом ре-
шались следующие задачи: 1) рассмотреть роль 
репродуктивных барьеров в формировании ге-
нетического состава природных гибридных зон 
в роде Populus; 2) выявить особенности меж-
секционной гибридизации; 3) на основе анализа 
морфологических признаков определить струк-
туру гибридной зоны в пойме р. Томи; 4) уточ-
нить характер распространения в ней гибридов; 
5) определить возраст репродуктивных гибри-
дов поймы р. Томи.

Механизмы репродуктивной изоляции и 
структура гибридных зон. Стабильные есте-
ственные гибридные зоны обычно наблюда-
ются при контакте ареалов видов этих секций 
(Eckenwalder, 1984a, b, c; Braatne, 1999; Floate, 
2004; Бакулин, 2004; Vanden Broeck et al., 2005; 
Климов, 2008). В них отмечены два последова-
тельных процесса: гибридизация и последую-
щая интрогрессия. Гибридизация – первоначаль-
ное скрещивание между видами с образованием 
гибридного потомства F1, в то время как ин-
трогрессия происходит на следующих этапах, 
при возвратном скрещивании гибридов с роди-
тельскими видами (Hamzeh et al., 2007; Roe et 
al., 2014). Успех первоначальной гибридизации 
определяется пред- и постзиготическими барье-
рами (Rieseberg, Carney, 1998; Tiffin et al., 2001; 
Coyne, Orr, 2004), которые обусловлены репро-
дуктивной биологией видов.

Тополи двудомные и строго перекрестно
опыляемые растения. Пол у них контролирует-

ся генетически, хотя механизм его определения 
пока не известен. Тем не менее в последнее вре-
мя полагают, что у тополей есть половые хромо-
сомы (Yin et al., 2004, 2008; Tuskan et al., 2012). 
Цветут они весной до распускания листьев. При 
созревании плодов коробочек из них вылетает 
значительное количество семян, снабженных 
хохолком. Перекрестное опыление и дальний 
разнос семян ветром и водой обеспечивают ми-
грацию и генетическое разнообразие в популя-
циях (Бакулин, 1990; Legionnet, Lefèvre, 1996; 
Guilloy-Froget, 2002; Karrenberg et al., 2002; Šiler 
et al., 2014). Следует отметить, что у пойменных 
видов Salicaceae перенос семян водой играет 
важную роль в их распространении – от 25 до 
50 млн в течение одного сезона со взрослого де-
рева (Braatne et al., 1996; Johnson, 2000; OECD, 
2000; Dixon, Turner, 2006; Corenblit et al., 2014).

Виды Populus, несмотря на гибридизацию, 
сохраняют свою целостность и хорошо диффе-
ренцируются (Eckenwalder, 1984c; Eckenwalder, 
1996; Lindtke et al., 2014; Zeng et al., 2016). Это 
указывает на существование надежной репро-
дуктивной изоляции между ними. Барьеры, 
которые уменьшают поток генов между попу-
ляциями или видами, как правило, классифици-
руются по времени на пред- и постзиготические. 
К первым относятся: экологическая изоляция, 
фенология цветения, гибридная несовмести-
мость – конкуренция пыльцы при опылении, 
нарушение роста пыльцевой трубки (Vanden 
Broeck et al., 2005; Ботаника…, 2007). Репродук-
тивные барьеры, которые действуют в начале 
жизненного цикла организма, способствуют бо-
лее строгой изоляции, чем поздние (Kirkpatrick, 
Ravigne, 2002; Lowry et al., 2008), хотя и не всег-
да (Coyne, Orr, 1998, 2004; Bomblies, Weigel, 
2007). Например, несовместимости, которые 
препятствуют образованию гибридов или при-
водят к бесплодию или нежизнеспособности 
потомков, являются сильными репродуктивны-
ми барьерами. Они могут повлиять на непро-
порциональность скрещиваний, что приводит 
к асимметрии в гибридизации и интрогрес- 
сии (Tiffin et al., 2001). Однако, как показыва-
ют проведенные исследования, у тополей они 
не могут полностью остановить гибридизацию 
(Meirmans  et al., 2010; Thompson et al., 2010; 
Lindtke et al., 2014; Roe et al., 2014).

Общие постзиготические барьеры включа-
ют: стерильность гибридов, снижение их жизне-
способности и гибридный распад. При послед-
нем первые поколения (F1) гибридов отличаются 
высокой жизнеспособностью и фертильностью, 
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но в последующих поколениях происходит 
снижение этих показателей (Rieseberg, Carney, 
1998). Гибриды тополя часто характеризуются 
снижением фертильности и жизнеспособности 
пыльцы и семян по сравнению с родительскими 
видами (Stettler et al., 1996; Климов, 2008). В то 
же время ряд авторов отмечает неоднородность 
гибридов по данным признакам (Schweitzer et 
al., 2002; Lindtke et al., 2014) и их варьирование 
в разные годы исследований (Roe et al., 2014).

Природные гибридные зоны представляют 
значительный интерес для генетико-эволюци-
онных исследований. Наличие нескольких поко-
лений гибридов в гибридной зоне указывает на 
высокую скорость межвидового потока генов, 
в то время как дефицит гибридного потомства 
от F1 и беккроссов свидетельствует о наличии 
барьеров между родительскими видами (Nagano 
et al., 2014). Как показывают последние иссле-
дования гибридных зон у тополей, в них наблю-
дается довольно четкое подразделение взрослых 
деревьев на три группы: две представлены роди-
тельскими видами и одна – гибридами (Lindtke 
et al., 2014; Christe et al., 2016; Jiang et al., 2016; 
Zeng et al., 2016). При этом среди последних 
всегда преобладают F1, а гибриды последую-
щих поколений и беккроссы немногочисленны. 
В  то  же время исследования генотипов про
ростков и семян от свободного опыления пока
зывают их большое генотипическое разнооб
разие (Lindtke et al., 2014). Это подтверждает 
слабость предзиготических механизмов репро-
дуктивной изоляции в поддержании диверген-
ции видов у тополя и одновременно указывает 
на большую роль естественного отбора в форми-
ровании генетического состава гибридной зоны. 
Отбор, как правило, приводит к элиминации на 
ранних этапах жизненного цикла гибридного 
потомства от F1 и беккроссов, что объясняется 
их низкой адаптивностью к среде, вызванной 
гибридным распадом вследствие цитоплазмен-
но-ядерной несовместимости (Zeng et al., 2016).

Межсекционная гибридизация. Процессы 
гибридизации и интрогрессии у тополей отли-
чаются при скрещивании видов внутри и между 
секциями (Keim et al., 1989; Floate, 2004; Hamzeh 
et al., 2007; Thompson et al., 2010; Leboldus et al., 
2013; Roe et al., 2014).

P. Keim et al. (1989) одними из первых уста-
новили наличие асимметрии при гибридизации 
между видами P. fremontii S. Watson (Aigeiros) и 
P. angustifolia James (Tacamahaca) в штате Юта 
(США). Авторы изучили полиморфизм и ги-
бридизацию указанных видов с помощью ге-

нетических маркеров и выявили наличие бек-
кроссов между гибридами F1 и P. angustifolia и 
отсутствие возвратных скрещиваний гибридов с 
P.  fremontii. Последующие исследования в этом 
регионе подтвердили направленность интрогрес-
сии в сторону P. angustifolia (Rehill et al., 2005).

K. D. Floate (2004) провел комплексный 
анализ морфологических признаков листьев 
P. balsamifera L., P. angustifolia и P. deltoides 
Marshall в гибридных зонах пойменных лесов 
на юге провинции Альберта (Канада) и уста-
новил, что интрогрессия между видами секции 
Tacamahaca (P. angustifolia и P. balsamifera) 
имеет двунаправленный характер. Гибридиза-
ция между видами Tacamahaca и Aigeiros асим
метрична и протекает в одном направлении, при 
котором гибриды F1, по мнению автора, скрещи-
ваются только с родителями Tacamahaca. Эта 
модель однонаправленной гибридизации под-
тверждена данными, полученными при иссле-
дованиях на реках Ashley Creek и Ogden, штат 
Юта, где перекрываются ареалы и наблюдает-
ся гибридизация между тополем узколистным 
(Tacamahaca) и тополем Фремонта (Aigeiros).

M. Hamzeh et al. (2007) изучили полимор-
физм однонуклеотидных видоспецифичных 
маркеров (SNP) в ядерных и хлоропластных 
геномах P. deltoides и P. balsamifera для оценки 
направления естественной гибридизации между 
ними. Все природные гибридные особи, иден-
тифицированные по морфологическим призна-
кам, имели ядерные аллели обоих родительских 
видов, в то время как генотипы хлоропластов 
показали сходство с P. deltoides, указывая на 
асимметричность гибридизации, при которой 
P. deltoides выступает только как материнский 
организм, а P. balsamifera – как отцовский. Кон-
трольные скрещивания, проведенные авторами 
в нескольких последовательностях, показали 
высокую жизнеспособность семян и сеянцев 
в парах ♀ P. deltoides × ♂ P. balsamifera и низ-
кую или почти полную стерильность при об-
ратной комбинации полов. Тем не менее это не 
исключает возможности образования гибридов 
между женскими деревьями тополя дельтовид-
ного и тополя бальзамического. Авторы счи-
тают, что асимметричная репродуктивная изо-
ляция, наблюдаемая в комплексе P. deltoides и 
P. balsamifera, может быть связана с постзиготи-
ческими механизмами.

S. L. Thompson et al. (2010) с помощью гене-
тических маркеров исследовали процесс гибри-
дизации аборигенных P. balsamifera, P. deltoides 
и адвентивного P. nigra в провинции Квебек 
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(Канада). Авторы определили, что частота 
встречаемости гибридов в изученном районе 
составляет 2.4 %. Были обнаружены все три воз-
можные модели гибридизации. Интрогрессив-
ная гибридизация всегда направлена в сторо-
ну P. balsamifera вне зависимости от того, был 
ли вторым родителем P. deltoides или P. nigra. 
На обследованной территории около 50 % гиб
ридов относились к F1.

Исследования гибридной зоны P. balsamifera 
и P. deltoides р. Red Deer (провинция Альберта, 
Канада), проведенные Leboldus et al. (2013) на 
основе морфологических признаков листьев и 
молекулярных маркеров, также выявили асим-
метрию в F1 гибридах. Авторы проводили ана-
лизы на отобранных в природе и укорененных 
черенках. У большинства изученных гибри-
дов F1 женским родителем являлся P. deltoides 
(76  %) и только у 5.5 % – P. balsamifera. На-
блюдаемую асимметрию в первом поколении 
гибридов авторы объясняют совместным вли-
янием пред- и постзиготических механизмов. 
Из 49 исследованных ими гибридов на F1 при-
ходится 41 особь. Изучение восьми беккрос-
сов, выявленных молекулярными маркерами, 
показало, что пять из них возникли в результа-
те возвратного скрещивания с P. balsamifera и 
три – с P. deltoides. При этом направление воз-
вратного скрещивания, по их мнению, опреде-
ляется географическим положением. Беккроссы 
были обнаружены в непосредственной близости 
от родительских видов, но в целом роль интро-
грессии невелика.

A. D. Roe et al. (2014) исследовали динами-
ку гибридизации и постзиготической жизнеспо-
собности гибридов в смешанном насаждении 
тополя бальзамического и тополя дельтовидно-
го в Квебек-Сити, Канада. Авторы, рассмотрев 
большое количество морфологических призна-
ков и генетических маркеров, установили, что 
в изученной зоне среди гибридов преобладали 
F1 и все они имели большее сходство с жен-
ским родителем P. deltoides. Также они отмети-
ли асимметричную гибридизацию с последу-
ющей интрогрессией в сторону P. balsamifera. 
В  исследованном насаждении женские особи 
P. balsamifera не образуют гибридов F1, но муж-
ские деревья были основным донором пыльцы 
для возникновения беккроссов. P. deltoides, на-
оборот, способен образовывать гибриды F1, но 
редко является донором пыльцы для образова-
ния беккроссов.

Тем не менее изучение генотипов семян 
показало наличие гибридизации по типу ♀ 

P.  balsamifera × ♂ P. deltoides, протекающей в 
незначительных масштабах. Поэтому A. D. Roe 
et al. (2014) приходят к выводу, что важнейшим 
фактором возникновения асимметрии в F1 явля-
ется генетическая несовместимость. Но и пост-
зиготические факторы тоже вносят свой вклад. 
В частности, это можно объяснить конфликтом 
темпов развития материнских тканей и зароды-
ша семени (Stettler et al., 1996).

Как видно из рассмотренных работ, в Се-
верной Америке при естественной гибридиза-
ции между представителями секции Aigeiros и 
Tacamahaca в большинстве случаев материн-
ским видом выступает P. deltoides, что подтверж-
дается данными хлДНК. Обратные варианты 
скрещивания, хотя и обнаружены, но считаются 
менее удачными в силу более жестких механиз-
мов как пред-, так и постзиготической изоляции.

Однако, как показывает исследование 
S. L. Thompson et al. (2010), гибридизация меж-
ду местным тополем бальзамическим и адвен-
тивным P. nigra протекает вполне успешно, хотя 
последний представлен только мужскими особя-
ми. При данном варианте скрещивания гибриды 
F1 и  беккроссы всегда содержат хлоропласты 
тополя бальзамического. Следовательно, мож-
но полагать, что при спонтанной гибридизации 
между видами секции Aigeiros и Tacamahaca 
в качестве материнских растений могут вы-
ступать и представители последней. При этом 
асимметрия в F1 и, вероятно, в последующей ин-
трогрессии направлена в сторону Tacamahaca.

К сожалению, данных о природной гибри-
дизации между видами Aigeiros и Tacamahaca 
в Азии крайне мало. К симпатрическим ви-
дам здесь, в частности, относятся P. nigra и 
P.  laurifolia, ареалы которых перекрывают-
ся на юге Западной Сибири и в низкогорьях 
Алтае-Саянской области. Осокорь – равнинный 
вид, высоко в горы не поднимается, предпочи-
тая влажные песчаные, супесчаные и иловатые 
почвы. В Сибирском регионе распространен по 
рекам Западной Сибири, Алтае-Саянской об-
ласти и юго-западной части Средней Сибири 
(Бакулин, 2007). Ареал тополя лавролистного в 
указанном регионе охватывает Алтае-Саянскую 
горную страну и юг Средней Сибири. Это гор-
но-долинный вид, предпочитающий гравийно-
валунные аллювиальные отложения.

P. nigra и P. laurifolia образуют гибридные 
зоны в поймах рек и притоков Енисея, Абакана 
и Томи (Лиховид, 1984, 1994; Ястребова, 1991, 
1996; Климов, 2008; Климов и др., 2015), а так-
же в бассейне Черного Иртыша в Синьцзян-Уй-

Гибридизация Populus nigra L. и P. laurifolia Ledeb. (Salicaceae) в пойме реки Томи
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гурском автономном районе Китая (Yang et al., 
1992; Flora of China, 1999; Jiang et al., 2016). 
В Китае гибрид между указанными видами опи-
сан как Populus × jrtyschensis Ch. Y. Yang, Bull. 
Распространен по Черному Иртышу и его при-
токам, часто доминирует, образуя крупные на-
саждения, или встречается единично. Отличает-
ся большой изменчивостью листьев и является 
ценным для селекции (Yang et al., 1992). Тополь 
иртышский введен в культуру и широко вы-
ращивается вдоль сельскохозяйственных дре-
нажных каналов посредством черенков, взятых 
из диких популяций, из-за его быстрого роста, 
прямых стволов и других превосходящих при-
знаков по сравнению с родительскими видами 
(Jiang et al., 2016).

Проведенное D. Jiang et al. (2016) комп
лексное исследование молекулярно-генети
ческих маркеров хлДНК и ядерных генов 
P. × jrtyschensis доказало его гибридное проис-
хождение от скрещивания P. laurifolia и P. nigra. 
При этом в Синьцзяне гибридизация также 
носит асимметричный характер и материн-
ским растением является преимущественно 
P. laurifolia. Изучение хлДНК показало, что 
приблизительно 94 % обследованных особей 
P.× jrtyschensis имело гаплотипы P. laurifolia и 
только 6 % – гаплотипы P. nigra. Большая часть 
отобранных деревьев гибридов (87 %) оказа-
лась F1, 9 % – беккроссами, генетический статус 
остальных выяснить не удалось. Поток генов 
выше в направлении от P. laurifolia к P. nigra 
(0.5952), нежели в противоположном (0.2218). 
Миграция генов происходит чаще между 
P. × jrtyschensis и двумя родительскими видами. 
Особенностью распространения P. × jrtyschensis 
в Синьцзяне является то, что он встречается 
только в пойменных условиях и часто образует 
крупные чистые насаждения, без примеси ро
дительских видов. Преобладание F1 и крайне 
небольшая доля беккроссов объясняется дейст
вием естественного отбора (Jiang et al., 2016).

Таким образом, на основании рассмотрен-
ных литературных данных можно сделать сле-
дующие заключения. Во-первых, предзиготи-
ческие барьеры репродуктивной изоляции не 
исключают гибридизацию между видами секций 
Aigeiros и Tacamahaca, но, вероятно, определя-
ют ее асимметрию. В различных зонах гибриди-
зации материнскими растениями могут высту-
пать как черные, так и бальзамические тополи. 
Во-вторых, генетический состав гибридных зон 
определяется постзиготическими факторами, 
а именно естественным отбором. В гибридных 

зонах при скрещивании видов разных секций 
среди гибридного потомства преобладают F1. 
Гибриды последующих поколений и беккроссы 
выбраковываются отбором до наступления ре-
продуктивной зрелости. Поэтому, несмотря на 
наблюдаемую гибридизацию, в гибридных зо-
нах виды сохраняют свою идентичность.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Томь является правым притоком р. Оби. Она 
берет начало на юге Кузнецкого Алатау в райо-
не его сочленения с Абаканским хребтом. Кли-
мат бассейна реки континентальный. Для Томи 
характерна пойменная многорукавность. Река 
ветвится на несколько рукавов, образуя острова, 
занятые тополевым лесом.

Материал для исследований собран в верх-
нем и среднем течении реки, в зоне совместного 
произрастания тополя черного и лавролистного. 
Изучено по 30 модельных деревьев чистых ви-
дов из шести субпопуляций P. nigra, P. laurifolia 
и 30 модельных гибридов (рис. 1, табл. 1).

Для удобства обозначения гибридов мы ис-
пользуем название P. × jrtyschensis, понимая его 
как устойчивый гибридный комплекс, сформи-
ровавшийся в результате естественной межви-
довой гибридизации (Милютин, 2014).

Для исключения онтогенетической изменчи-
вости листьев сбор гербарного материала прово-
дили только с репродуктивно зрелых деревьев. 
С южной стороны средней части кроны отбира-
ли по 15 полностью развитых неповрежденных 
листьев с 30 особей (со второй половины июля 
по сентябрь). Использовали листья только со 
средней части укороченных побегов, посколь-
ку они развиваются из зимующих вегетативных 

Рис. 1. Расположение изученных насаждений. 1–8 – 
номера участков.
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почек, отличаются меньшей изменчивостью и, 
следовательно, более надежны при морфологи-
ческой идентификации видовой принадлежно-
сти (Krstinic et al., 1998; Alba et al., 2002; Kajba 
et al., 2004, 2015; Maksimović, Šijačić-Nikolić, 
2013).

При идентификации видов и гибридов при-
меняли данные об их изменчивости в популя-
циях поймы Томи и ее притоков (Климов, 2008, 
2009; Климов, Романов, 2014; Климов, Прошкин, 
2016). Для надежной визуальной диагностики 
гибридов использовали следующие признаки: 
«промежуточная» форма листовой пластинки и 
частичная выраженность ребристости удлинен-
ных побегов.

Поскольку в природных условиях исследуе-
мые виды часто образуют клоны, то для исклю-
чения попадания в выборку идентичных геноти-
пов отбирали деревья на удалении друг от друга 
не менее чем на 15–20 м.

На каждом листе тополя лавролистного, 
осокоря и их гибридов обследовали следующие 
морфометрические признаки:

основные (рис. 2), мм: L – длина листовой 
пластинки; D – максимальная ширина листовой 
пластинки; Р – длина черешка; А – расстояние 

между самой широкой частью листовой пла-
стинки и ее основанием;

производные: P/L – длина черешка / длина 
листовой пластинки; D/L – максимальная ши-
рина листовой пластинки / длина листовой пла-
стинки; A/L – расстояние между самой широкой 
частью листовой пластинки и ее основанием / 
длина листовой пластинки.

На первом этапе для всей выборки моделей 
определили средние показатели по каждому при-
знаку листа. Для проверки различий в морфоло-
гии листьев видов и гибридов на следующем 
этапе использовали однофакторный диспер-
сионный анализ ANOVA, приняв за критич-
ный уровень значимость р  <  0.001. Результаты 
ANOVA показали, что все отобранные призна-
ки значимы в дифференциации видов и гибри-
дов. На третьем этапе использовали факторный 
анализ методом главных компонент для иссле-
дования структуры гибридной зоны. Особи с 
листьями сходной морфологии и сходного гено-
типа должны располагаться в непосредственной 
близости, в то время как деревья с листьями из 
разнородных морфотипов размещаются дальше 
друг от друга (Floate, 2004).

При проведении факторного анализа наряду 
с морфометрическими признаками листа ис-
пользовали особенности морфологии побегов 
кроны. У тополя черного укороченные побеги 
представлены только лептобластами. У топо-
ля лавролистного и гибридов наряду с ними 
имеются дискобласты (Климов, 2008). По это-
му признаку все изученные деревья разделили 
на два морфотипа – nigra-тип и laurifolia-тип. 
К первому соответственно были отнесены все 
модели осокоря, ко второму – тополя лавро-
листного и гибридов. Оси факторов, на которые 

Таблица 1. Участки сбора полевого материала

№ 
участка Географическое положение

Количество моделей
P. nigra P. laurifolia P. × jrtyschensis

1 Междуреченский район:
устье р. Бельсу

– 5 –

2 окр. пос. Студеный Плес – 5 –
3 окр. пос. Камешки 5 5 2
4 окр. пос. Майзас 5 5 3
5 окр. пос. Кийзак 5 5 4
6 Новокузнецкий район:

г. Новокузнецк
5 – 18

7 окр. сл. Славино 5 – 1
8 окр. пос. Ерунаково 5 5 2

Итого 30 30 30

Рис. 2. Измеренные признаки листа.
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приходилось менее 10 % изменчивости, не рас-
сматривали.

Для уточнения возраста гибридов с 20 мо-
делей с помощью возрастного бура отобрали и 
изучили керны древесины. Отбор и исследова-
ние кернов проводили согласно рекомендациям 
С. Г. Шиятова и др. (2000).

Графическое представление и статистиче-
скую обработку всех полученных данных про-
водили с помощью программ Excel и SPSS 23.0. 
Оценку уровней изменчивости признаков осу-
ществляли по эмпирической шкале С. А. Мама-
ева (1972).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

По четырем из семи изученных морфоме-
трических признаков листа (A, P/L, A/L и D/L) 
гибриды занимают промежуточное положение 
(табл. 2).

При этом по длине листовой пластинки (L) 
наблюдается заметный сдвиг (доминирования) в 
сторону P. laurifolia. По двум признакам – мак-
симальной ширине листовой пластинки (D) и 
длине черешка (P) – гибриды превосходят роди-
тельские виды, что, вероятно, можно рассматри-
вать как проявление гетерозиса, но оно измен-
чиво: у двух исследованных гибридных особей 
по последнему признаку показатели оказались 

меньше, чем у родительских видов. Диапазоны 
изменчивости признаков видов и гибридов в 
значительной степени перекрываются. Преиму-
щественно промежуточный характер средних 
показателей гибридов обусловлен тем, что эти 
особи, вероятно, являются гибридами F1.

Уровень изменчивости большинства при-
знаков у осокоря средний, по длине черешка 
(P) повышенный, по отношению максимальной 
ширины листовой пластинки к ее длине (D/L) 
низкий. Напротив, у P. laurifolia низкой вариа-
бельностью отличается только отношение D/L, 
средней – A/L, по остальным признакам вариа-
бельность повышенная или высокая. У гибри-
дов низкие уровни изменчивости наблюдаются 
у A/L и D/L, средний – по P/L, по остальным при-
знакам изменчивость повышенная. Таким обра-
зом, только по признаку D/L наблюдается низ-
кий уровень изменчивости как у чистых видов, 
так и у гибридов. По коэффициенту вариации L, 
P, A, D исследуемые виды и гибриды располага-
ются в следующем порядке (по нарастанию ис-
ходных признаков): P. nigra ≤ P. × jrtyschensis = 
= P. laurifolia.

Несмотря на промежуточное значение 
средних большинства морфометрических при-
знаков листа у гибридов, по характеру диффе-
ренциации побегов кроны они все относятся к 
laurifolia-типу.

Таблица 2. Изменчивость морфометрических признаков листа P. nigra (n = 450), P. laurifolia (n = 450) 
и P. × jrtyschensis (n = 450)

Признак Виды и гибриды x ± m min–max ±σ CV, %

L P. nigra
P. × jrtyschensis
P. laurifolia

67.2 ± 0.53
92.1 ± 1.02
99.9 ± 1.06

40–100
58–155
50–170

11.3
21.8
22.5

16.8
23.6
22.5

D P. nigra
P. × jrtyschensis
P. laurifolia

54.4 ± 0.41
60.5 ± 0.75
57.1 ± 0.67

37–83
28–100
25–101

8.64
16.1
14.3

15.8
26.6
24.8

P P. nigra
P. × jrtyschensis
P. laurifolia

41.5 ± 0.47
44.4 ± 0.78
38.1 ± 0.65

16–71
20–111
9–101

10.0
16.5
13.8

24.1
37.1
36.2

A P. nigra
P. × jrtyschensis
P. laurifolia

21.0 ± 0.19
30.3 ± 0.36
37.2 ± 0.47

10–31
16–50
20–80

4.1
7.7
10.0

19.5
25.4
26.8

P/L P. nigra
P. × jrtyschensis
P. laurifolia

0.62 ± 0.005
0.47 ± 0.004
0.37 ± 0.004

0.37–1.13
0.23–0.94
0.14–0.75

0.11
0.09
0.08

17.7
19.1
21.6

A/L P. nigra
P. × jrtyschensis
P. laurifolia

0.31 ± 0.002
0.33 ± 0.002
0.37 ± 0.002

0.30–0.45
0.21–0.54
0.24–0.68

0.05
0.04
0.06

16.1
12.1
16.2

D/L P. nigra
P. × jrtyschensis
P. laurifolia

0.81 ± 0.004
0.66 ± 0.004
0.53 ± 0.002

0.60–1.31
0.29–0.86
0.34–0.76

0.1
0.08
0.06

12.3
12.2
11.3
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Для оценки направленности гибридизации 
мы использовали факторный анализ методом 
главных компонент. Это позволило оценить 
дифференциацию исследованных видов и ги-
бридов по всему комплексу изученных призна-
ков. Факторный анализ широко применяется 
при изучении процессов естественной гибриди-
зации между симпатрическими видами секций 
Tacamahaca с Aigeiros (Rood et al., 1986; Floate, 
2004).

На первую главную компоненту приходится 
54.1 % всей изменчивости, на вторую – 29.2 % 
(табл. 3).

С первым фактором коррелируют следующие 
признаки: длина листовой пластинки (L), рас-
стояние между самой широкой частью листовой 
пластинки и ее основанием (А) и морфотип по-

бега. Со вторым фактором тесную связь показы-
вают D, P, P/L. Фактор 3 описывает менее 10 % 
общей изменчивости. Комбинированный анализ 
морфологических признаков листьев и побегов 
модельных деревьев P. nigra и P. laurifolia в пой-
ме Томи показал, что указанные виды хорошо 
различаются и сгруппированы в соответствии 
с морфологией. Гибридные особи за некоторым 
исключением занимают промежуточное поло-
жение, но с бóльшим уклонением к P. laurifolia, 
чем к P. nigra (рис. 3). Следовательно, наблюда-
емая в районе исследования гибридизация носит 
односторонний характер с уклонением в сторо-
ну Tacamahaca.

Поскольку хлДНК в роде Populus насле-
дуется по материнской линии (Mejnartowicz, 
1991; Heinze, 2008), опираясь на данные по 
гибридизации между видами секций Aigeiros и 
Tacamahaca в Северной Америке, мы полагали, 
что в качестве материнских растений выступает 
черный тополь. Однако современные данные по 
P. × jrtyschensis, полученные в Синьцзяне (Jiang 
et al., 2016), свидетельствуют об обратном.

Поэтому только молекулярно-генетические 
исследования позволят окончательно ответить 
на данный вопрос для гибридной зоны Томи.

Исследование полученных кернов древеси-
ны модельных репродуктивных гибридных де-
ревьев показало, что их возраст колебался от 10 
до 50 лет. Морфологически гибриды легко опре-
деляются в насаждениях Томи, поскольку име-

Таблица 3. Корреляция между морфологическими 
признаками и главными компонентами

Признак 1-я компо-
нента 

2-я компо-
нента 

L
D
P
A
P/L
A/L
D/L
Морфотип побега
Доля влияния компонент

0.952
0.577
0.573
0.972
–0.515
0.432
–0.763
0.888

54.1 %

0.249
0.760
0.787
–0.004
0.722
–0.568
0.456
–0.177
29.2 %

Рис. 3. Распределение модельных деревьев по морфологическим признакам 
в факторном пространстве.
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ют промежуточные между родительскими вида-
ми значения ряда морфологических признаков. 
Особенно легко их выявить по форме поверх-
ности удлиненных годичных побегов. Ребрис
тость побегов, характерная для них, выражена 
только в верхней части на 1/3–1/2 их длины, в 
нижней части она постепенно исчезает и побег 
становится цилиндрическим. У осокоря побеги 
цилиндрические по всей длине.

Как показал комплексный анализ изученных 
признаков, взрослые деревья гибридной зоны 
Томи в основном сгруппированы отдельно в со-
ответствии с морфологией, гибридные особи 
сгруппировались между родительскими видами 
с уклонением к P. laurifolia (см. рис. 3). Это под-
тверждает данные, полученные ранее при изуче-
нии гибридных зон, в которых происходит скре-
щивание видов Populus, относящихся к разным 
секциям (Lindtke et al., 2014; Christe et al., 2016; 
Jiang et al., 2016; Прошкин, Климов, 2016; Zeng 
et al., 2016).

В насаждениях бассейна Томи P. × jrtyschen
sis не образует больших чистых насаждений, 
как это наблюдается в бассейне р. Черный 
Иртыш (Jiang et al., 2016). Гибриды встречают-
ся единично или небольшими клонами в соста-
ве смешанных насаждений родительских видов. 
При этом их распространение носит очаговый 
характер. Причем молодые гибридные особи 
и сеянцы встречаются чаще в тех районах, 
где P.  laurifolia либо преобладает, либо, хотя и 
уступает осокорю по занимаемым площадям, 
встречается часто. Возможно, частота встречае-
мости гибридов зависит от половой структуры 
локальных популяций чистых видов.

Как отмечают J. A. Schweitzer et al. (2002), 
гибриды по характеру адаптации к условиям 
поймы носят промежуточный характер, поэто-
му, на наш взгляд, они не могут успешно кон-
курировать с «чистыми» видами в природных 
местообитаниях. Более низкая адаптация гиб
ридов к природным условиям обитания выра- 
жается и в характере их встречаемости на раз-
ных возрастных этапах развития топольников 
Томи: больше всего их наблюдается в беспо-
кровных топольниках (1–15 лет) и жердняках 
(20–35 лет); в зрелых насаждениях (свыше 
40 лет) отмечены только единичные особи.

Гибриды часто приурочены к участкам пой-
мы со значительной антропогенной нагрузкой, 
которые можно рассматривать как «гибридные 
местообитания». В частности, в районе г. Но-
вокузнецка тополь черный доминирует в то-
польниках и P. laurifolia встречается единично. 

Однако здесь мы нашли два очага произраста-
ния P. × jrtyschensis, приуроченных к нарушен-
ным участкам поймы. Гибриды, обнаруженные 
здесь, встречаются как в виде отдельных особей, 
так и образуют клоны, отличные по полу и воз-
расту. Одна из обследованных женских особей 
в возрасте 50 лет имела диаметр 65 см, высоту 
38.3 м. Следовательно, антропогенное воздей-
ствие приводит к возникновению участков, на 
которых P. nigra и P. laurifolia не имеют преиму-
ществ перед P. × jrtyschensis.

В. Т. Бакулин (2004, 2007) отмечал, что 
P. nigra и P. laurifolia в Сибири начинают цвести 
и плодоносить с 10–20 лет. Как показали наши 
исследования, отдельные особи P. × jrtyschensis 
на Томи вступают в репродуктивную стадию с 
10 лет. Максимальный возраст исследованных 
гибридных особей составил 50 лет. Это позво-
ляет сделать вывод о длительности процесса 
гибридизации в исследованной зоне. Следова-
тельно, преобладание гибридов F1 связано с их 
лучшей адаптацией к определенным условиям 
произрастания по сравнению с чистыми видами.

Мы разделяем точку зрения Y-F. Zeng et al. 
(2016) о том, что отбор приводит к элиминации 
на ранних этапах жизненного цикла большин-
ства гибридов F1 и беккроссов, что объясняется 
их низкой приспособленностью к пойменным 
условиям, вызванной гибридным распадом 
вследствие цитоплазменно-ядерной несовме-
стимости. Возможно, часть из них сохраняется и 
может развиваться на участках со значительной 
антропогенной трансформацией. Следователь-
но, в гибридной зоне Томи преобладает гибриди-
зация, а интрогрессия, скорее всего, ограничена 
отбором. Для проверки последнего предположе-
ния необходимы дополнительные исследования.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Предзиготические барьеры репродуктивной 
изоляции не способны ограничить гибридизацию 
между видами секций Aigeiros и Tacamahaca, но, 
вероятно, определяют ее односторонний харак-
тер. Генетический состав природных гибридных 
зон формируется в результате естественного от-
бора, и среди гибридного потомства преобла-
дают F1. Морфологические признаки листьев и 
побегов тополя черного, тополя лавролистного 
и их гибридов обеспечивают их хорошую иден-
тификацию в пойме Томи. Гибридизация между 
P. nigra и P. laurifolia в исследованном районе 
носит асимметричный характер с уклонением в 
сторону тополя лавролистного. Гибриды встре-
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чаются преимущественно на участках поймы, 
где P. laurifolia либо преобладает, либо, хотя и 
уступает осокорю по занимаемым площадям, 
встречается часто. Гибриды преимущественно 
приурочены к участкам поймы со значительной 
антропогенной нагрузкой, которые можно рас-
сматривать как «гибридные местообитания».

Авторы выражают благодарность сотруд-
никам Западно-Сибирского филиала Институ-
та леса им. В. Н. Сукачева СО РАН В. В.  Та-
раканову и Г. В. Тарану, принявшим участие 
в  полевых исследованиях и обсуждении резуль-
татов.
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HYBRIDIZATION OF Populus nigra L. AND P. laurifolia Ledeb. (Salicaceae) 
IN THE FLOODPLAIN OF THE TOM RIVER
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Natural hybrid zones are of the considerable interest to genetic-evolutionary researches. Natural hybridization is 
recognized as the mechanism of transfer of genes between types for a long time and has important evolutionary 
consequences. Trans-species hybridization is characteristic of the sort Populus L., though, as a rule, it is restricted 
to representatives of one section. The exception is made by types of the section Aigeiros and Tacamahaca, which 
are rather freely crossed, but at the same time save the integrity and are well differentiated. As show numerous 
researches, prezygotic mechanisms of reproductive insulation aren’t capable to restrict hybridization between types 
of these sections, but perhaps define its asymmetry. In hybrid zones in case of transposition of types of different 
sections among hybrid descendants F1 prevail. Hybrids of the subsequent generations and a bekkrossa are discarded 
by selection before a reproductive maturity. Carried out based on the complex analysis of morphological features of 
leaves and escapes of P. nigra (Aigeiros), P. laurifolia (Tacamahaca) and their natural hybrids in a flood plain of the 
Tom River (The Kemerovo region of the Russian Federation) of a research also showed that observed hybridization 
has one-sided, asymmetrical character, hybrids turn aside lavrolistny poplar. Despite duration of the proceeding 
hybridization in a flood plain of the Tom River P. nigra and P. laurifolia well differ. Natural hybrids meet preferentially 
on flood plain sections where P. laurifolia grows in an equal share with P. nigra. Perhaps, the frequency of occurrence 
of hybrids depends also on sexual structure of local populations of pure types. The exception is made by sections with 
the considerable anthropogenous impact, which can be considered as «hybrid habitats».

Keywords: Poplar, identification, asymmetric hybridization, hybrid zones, genotype.
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