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Представлены предварительные результаты молекулярно-генетического 
исследования гибридизации тополей (Populus nigra  L., P.  laurifolia Ledeb. и  др.) 
в природных условиях и городском озеленении в пределах России. Все иссле-
дованные виды и гибриды черных и бальзамических тополей обладают большой 
географической изменчивостью на  молекулярном уровне как в  природе, так 
и в культуре. В то же время разные виды и гибриды, если они собраны в одном 
регионе, могут быть по  каким-то участкам генома сходны между собой, и  это, 
вероятнее всего, связано с интенсивной межвидовой гибридизацией. Такая кар-
тина согласуется с идеей о сетчатой эволюции черных и бальзамических тополей.
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Preliminary results of the molecular genetic 
investigation of the poplar hybridization naturally 
and in the urban beautification2

The  article presents preliminary results of  the  molecular genetic investigation 
of  poplar (Populus nigra L., P.  laurifolia Ledeb. etc) hybridization naturally and 
in  the urban beautification within Russian Federation. All the  investigated species 
and hybrids of the black poplar and balsam poplar demonstrate wide geographic 
variation at  the molecular level naturally and when being cultivated. At  the same 
time different species and hybrids being agglomerated in the same region can have 
some similar genome regions. This, most probably, is associated with the intensive 
cross-species hybridization. This scheme corresponds with the idea of the reticulate 
evolution of the black poplar and balsam poplar.
Key words: Populus, poplar, genome, intergenic spacer of  the  chloroplast DNA 
trnH-PsbA, hybridization, natural hybridization, poplar hybridization, cultivar, 
reticulate evolution.

Тополи  – одна из  самых распространенных древесных пород, 
используемых в нашей стране в озеленении и для создания защитных 
насаждений.

Для тополей секций Aigerios Duby и  Tacamahaca Spach характерна 
гибридизация как в зоне контактов их природных ареалов, так и в куль-
туре при совместном выращивании [Eckenwalder, 1984; Лиховид, 1984, 
с. 19–20; Бакулин, 2004; Broeck et al., 2005; Vanden Broeck et al., 2005; 
Hamzeh et al., 2007; Roe et al., 2014; Jianget et al., 2016; Климов, Прош-
кин, 2016, 2017].

2 The work has been carried out with the  support of RFBR, project #16-04-01542 “Urban 
poplars of the European part of Russia: diversity and origin”, and partly within Erasmus + project 
565403-EPP-1-RU-EPPJMO-Module “Environment and ecological technologies in urban areas: 
EU policy and best practices”.
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В Европейской части России в природе произрастает только Populus 
nigra L., а  остальные виды завозились из  Азии (P.  suaveolens Fisch., 
P.  laurifolia Ledeb.) и  Северной Америки (P.  deltoides Bartram ex 
Marshall., возможно, P.  balsamifera L. и  P.  trichocarpa Torr. Et  Gray 
ex  Hook). Наблюдаемая по  морфологическим признакам спонтанная 
гибридизация тополей в  культуре показывает возможность существо-
вания в городских условиях не только гибридов F1, но и, по-видимому, 
бекроссов и гибридов между тремя и более видами тополей [Meirmans 
et al., 2010; Thompson et al., 2010; Talbot et al., 2012; Vanden Broeck et al., 
2012; Roe et al., 2014b; Hu et al., 2017; Майоров и др., 2012; Костина 
и др., 2016; Kostina et al., 2017]. Легкость, с которой тополя гибриди-
зируют между собой, привела к  тому, что в  настоящее время в  озе-
ленении городов Европейской части России и  Сибири встречаются 
в основном культивары гибридного происхождения, причем преиму-
щественно сложные гибриды [Адвентивная флора Москвы…, 2012; 
Костина и др., 2016].

В настоящее время у специалистов отсутствует единое мнению о том, 
какие природные виды и в каком количестве завозились в тот или иной 
регион России и принимали участие в образовании культиваров. Уста-
новление родительских видов по морфологическим признакам привело 
к  возникновению множества версий их происхождения. Это касается 
и  широко распространенного культивара  – P.  × sibirica G.V.  Krylov 
et G.V. Grig. ex A.K. Skvortsov, который в XX в. массово использовал-
ся в  озеленении городов Европы и  Сибири. В  последнее время дан-
ный культивар стал проявлять инвазионную активность. Кроме того, 
в зоне совместного произрастания этого культивара и природных видов 
наблюдается их интрогрессивная гибридизация [Костина и  др., 2016; 
Прошкин, Климов, 2017]. Таким образом, в  настоящее время остро 
стоит проблема происхождения культиваров тополей, а также выясне-
ния вопросов, связанных с пониманием «вида» у  тополей и характера 
их эволюции.

Материалы и методы

Материалы для исследования были собраны в период с 2014 по 2015 гг. 
на  территории Европейской части России в  Москве, Ижевске, Пензе, 
Сыктывкаре и Оренбургской области, а также в Кемеровской области. 
Отобраны были представители секций Aigeiros и Tacamahaca, а также 
их внутри- и  межсекционные гибриды. В  работе были использова-
ны 140  образцов с  деревьев как высаженных на  улицах городов, так 
и произрастающих вдалеке от населенных пунктов в поймах рек.
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На базе лаборатории «Гербарий» Главного ботанического сада РАН 
(ГБС РАН) из  собранных гербарных материалов нами были получе-
ны образцы ДНК. Образцы были подвергнуты гербаризации методом 
простой сушки под прессом. При сборе гербарного материала каждый 
экземпляр также отбирался в селикагель.

Собранные тополя определялись по описаниям, приведенным в книге 
«Адвентивная флора Москвы…» (2012). Также в  гербарии ГБС РАН 
(акроним MHA) были изучены сборы тополей из их естественных ареа-
лов, а также с территории Европейской России.

ДНК выделяли СТАВ-методом [Doyle, Doyle, 1987] из листьев, высу-
шенных в  силикагеле, или из  гербарных образцов. Для проведения 
полимеразной цепной реакции (ПЦР) были использованы праймеры для 
амплификации межгенного спейсера хлоропластной ДНК trnH-PsbA: 
прямой праймер trnH GUG (CGC GCA TGG TGG ATT CAC AAT CC) 
и обратный праймер psbA (GTT ATG CAT GAA CGT AAT GCT C) [Shaw 
et al., 2005]; и внутренного транскрибируемого спейсера ядерного рибо-
сомального оперона (ITS): NNC-18S10 (AGGAGAAGTCGTAACAAG), 
и обратный праймер C26A (GTTTCTTTTCCTCCGCT) [Mort et al., 2007].

Реакционная смесь для ПЦР анализа образцов (20  мкл) содержала 
10–20 нг ДНК, 20 пикомоль праймера и 4 мкл готового реакционного 
микса MasterMix 5X MagDDMIX-2025 (200 мкМ каждого dNTP, 1,5 мМ 
MgCl2, 1,5 ед. Taq-полимеразы и буфер, Диалат ЛТД, Россия).

ПЦР проводили в амплификаторе MJ Research PTC-220 DNA Engine 
Dyad (Biorad Ltd., США).

Протокол ПЦР реакций для хлоропластной и ядерной ДНК был заим-
ствован из статьи J. Shaw с соавторами [Shaw et al., 2005].

ПЦР для участка trnH-psbA проводили в течение 35 циклов: денатура-
ция при 94 °С – 30 с, отжиг при 55 °С – 30 с, элонгация при 72 °С – 1 мин, 
и финальная элонгация при 72 °С – 5 мин.

Условия проведения ПЦР для ITS участка были следующими: 
1 мин при 94 °С, 2 мин при 50 °С, 2 мин при 72 °С в течение 30 циклов 
и финальная элонгация при 72 °С – 5 мин. Оценка качества продуктов 
ПЦР проводились электрофорезом в 1%-м агарозном геле в 0,5-кратном 
трис-боратном буфере с  окрашиванием бромидом этидия (EtBr) при 
125  В. Секвенирование амплифицированных участков хлоропластной 
и ядерной ДНК проводили на базе ПКЗАО «Синтол».

Секвенированные последовательности ДНК выравнивались с  помо-
щью программы ClustalW, входящей в программу Bio 7.0.1 [Hall, 1999]. 
Окончательное выравнивание проводилось вручную.
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После удаления плохо прочитавшихся концов последовательностей 
индели (инсерции/делеции) были закодированы методом простой коди-
ровки инделей [Simmons et al., 2001] c помощью программы GapCoder 
[Young, Healy, 2003].

Также файл был загружен в  программу SplitsTree4 [Huson, Bryant, 
2006], где были построено несколько филогенетических деревьев. Дан-
ная программа строит «сети» деревьев по принципу объединения близ-
ких «родственных» образцов.

Гаплотипы, выделенные по  результатам анализа, выравнивались 
в программе TCS [Clement, Posada, Crandall, 2000].

Результаты молекулярно-генетического исследования  
гибридизации Populus nigra и P. laurifolia в природе

В бассейне р.  Томи в  окрестностях Новокузнецка Populus  nigra 
и  P.  laurifolia растут в  пространственно неразделенных древостоях 
и  образуют смешанные насаждения. Качественные и  количественные 
признаки гибридов P. nigra и P. laurifolia по большей части носят про-
межуточный характер [Климов, Прошкин, 2017]. Однако следует отме-
тить, что, по нашим наблюдениям, среди черных тополей встречались 
экземпляры, которые по  ряду морфологических признаков (опуше-
ние черешка, слабовыраженная бороздка, форма листовой пластинки) 
не полностью соответствовали чистому P. nigra. По данным А.В. Кли-
мова и  Б.В.  Прошкина (2017) факты интрогрессии и  ассиметрии ряда 
морфологических признаков гибридов были отмечены не только в сто-
рону P. nigra, но и в сторону P. laurifolia. Образцы P. nigra были собраны 
в окрестностях деревни Славино, а P.  laurifolia и гибриды P.  laurifolia 
и P. nigra – в долине р. Верхняя Терсь.

В результате молекулярно-генетического анализа собранного материала 
была получена дендрограмма гибридизации P. nigra и P. laurifolia (рис. 1).

Анализ спейсера psbA-trnH разделил выборку из 15 образцов на два 
удаленных кластера, в  один из  которых вошли все образцы P.  nigra 
и  часть образцов P.  laurifolia, образовавшие самостоятельные, хотя 
и  близкие субкластеры. Второй удаленный кластер состоял из  образ-
цов морфологически «чистого» P. laurifolia и двух гибридных образцов. 
Еще два образца – гибрид и «чистый» P.  laurifolia  – оказались между 
этими двумя кластерами. Такая достаточно зыбкая картина показыва-
ет, что, наряду с гибридами F1 и бекроссами, существуют экземпляры 
тополей черного и лавролистного, несущие в хлоропластной ДНК следы 
их гибридизации в прошлом.
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Рис. 1. 	 Дендрограмма гибридизации Populus nigra и P. laurifolia в природе 
для выборки образцов из Новокузнецка, построенная в программе 
SplitsTree4 методом Neighbor Joining

Fig. 1. 	 Dendrogram of the P. nigra and P. laurifolia hybridization in nature for 
the batch of samples from Novokuznetsk generated using the SplitsTree4 
software by the Neighbor Joining method

Результаты молекулярно-генетического исследования  
по выяснению происхождения культиваров тополей,  
используемых в озеленении городов

При подборе образцов для проведения молекулярно-генетическо-
го исследования мы, прежде всего, ориентировались на  культивары, 
произрастающие в городах Европейской части России (Москва, Ижевск, 
Пенза, Сыктывкар). В анализ было включено 8 широко распространен-
ных культиваров, выделенных по морфологическим признакам.

Из чистых видов были взяты Populus  nigra (из Ростовской, Вол-
гоградской, Оренбургской областей, окрестностей Новокузнецка), 
P.  laurifolia (из окресностней Новокузнецка), P.  deltoides, P.  balsa-
mifera (образцы получены из  Северной Америки) и  P.  maximowiczii 
A.  Henry, P.  trichocarpa, P.  afghanica (Aitch. et Hemsl.) Schneid.  – 
из генбанка.
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Предполагалось, что культивары, выделенные по  морфологическим 
признакам, сгруппируются в  отдельные клады. Полагали, что этому 
будет способствовать также и  основной способ размножения культи-
варов  – черенкование. Однако полученные деревья и  сети гаплотипов 
не позволили провести однозначного различения видов и гибридов, как 
природных, так и культивируемых.

На рис. 2 представлен один из вариантов дендрограмм, построенных 
для участка trnH-psbA.

Все исследованные нами виды и  гибриды черных и  бальзами-
ческих тополей характеризуются большой географической измен-
чивостью на  молекулярном уровне. Этот вывод распространяется 
на  Populus  deltoides, P.  longifolia, P.  nigra, P.  simonii Carriere, а  также 
P. × sibirica и похожий на него гибрид с добавлением P. deltoides и сход-
ные с ними гибриды, для которых собран достаточно большой материал.

Обсуждение результатов

Полученные результаты молекулярно-генетического исследования 
тополей не  позволяют сделать однозначных выводов о  характере вза-
имоотношений между природными видами в зоне пересечения их аре-
алов и о  тех процессах, которые протекают при совместном культи-
вировании природных видов и  их гибридов. Необходимо продолжить 
исследование последовательностей ядерной и  хлоропластной ДНК. 
Однако возможно, что основной причиной высокой географической 
изменчивости на  молекулярном уровне является межвидовая гибри-
дизация, которая имеет место как при культивировании тополей, так  
и в природной обстановке.

В каждом регионе местные популяции тополей находятся под замет-
ным влиянием потока генов от других видов и гибридов тополей, а эти 
виды и гибриды везде разные или, по крайней мере, представлены в раз-
личном количественном соотношении.

В качестве примера можно привести P.  nigra в  регионах, где нет 
P.  laurifolia, и  P.  nigra в  регионах, где он интенсивно гибридизирует 
с местным P. laurifolia.

В природных условиях межвидовая гибридизация частично ограниче-
на произрастанием разных видов в несколько разных биотопах и мень-
шей приспособленностью гибридов к конкретным условиям среды. Тем 
не менее, разделение экологических ниш между тополями не является 
абсолютным, и представители разных видов часто наблюдаются расту-
щими вместе.
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Рис. 2. 	 Дендрограмма культиваров тополей, используемых в озеленении  
городов, построенная в программе SplitsTree4, методом  
Neighbor Joining

Fig. 2. 	 Dendrogram of the poplar cultivars used for the urban beautification 
generated using the SplitsTree4 software by the Neighbor Joining method
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Рис. 2. 	 Продолжение
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Рис. 2. 	 Окончание
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Эволюция тополей подрода Tacamahaca, вероятнее всего, являет-
ся сетчатой, т.к. имеются значительные потоки генов между многими 
видами секций Tacamahaca и Aigeiros. Сетчатость эволюции косвенно 
подтверждается легкостью гибридизации между всеми видами подрода 
в культуре, наличием большого количества гибридов в природе, боль-
шой географической изменчивостью каждого вида (из-за гибридиза-
ции с разными видами в разных регионах), некоторым молекулярным 
сходством разных видов и  нотовидов при их произрастании в  одном 
регионе (по крайней мере, молекулярным сходством при анализе хло-
ропластной ДНК).

Разделение подрода Tacamahaca на две секции: секцию бальзамиче-
ских тополей – Tacamahaca, а также секцию черных, или дельтовидных 
тополей – Aigeiros,  – представляется нам удобным, но может не отра-
жать генетическое родство между теми или иными видами тополей.

В основу разделения на две секции положены форма листовой пла-
стинки и особенности черешка (наличие или отсутствие бороздки), а эти 
признаки являются приспособлением к конкретным условиям произрас-
тания и, прежде всего, к ветровому режиму. Одинаково легкая гибриди-
зация между всеми видами данного подрода – это одно из доказательств 
единства подрода и искусственности выделяемых внутри него секций.

Другое доказательство получено нами: принадлежность видов к одной 
или другой секции в случае анализа хлоропластной ДНК не играет роли 
в распределении образцов по кладам. Это означает, что секции черных 
и бальзамических тополей являются экологическими, и при выяснении 
родства между видами опираться на  них не  обязательно. Бальзамиче-
ские тополя тяготеют к горным условиям, а черные – к поймам равнин-
ных рек, хотя такое тяготение не  абсолютно. Сходство видов внутри 
секций может оказаться конвергентным.

Если говорить о  систематике тополей внутри подрода Tacamahaca, 
то в  этом отношении перспективно было  бы деление по  числу ство-
рок, которыми открываются коробочки: двухстворковые тополя 
Populus nigra, P. balsamifera; трехстворковые P. deltoides, P.  laurifolia, 
P.  suaveolens, P.  trichocarpa, P.  laurifolia и  P.  longifolia (с  рядом ого-
ворок), и  данным морфометрических измерений (длина генеративных 
побегов, длина и ширина коробочек, длина плодоножек) [Костина, Шан-
цер, 2015]. Наверное, выделение секций по  этим признакам преждев-
ременно, но в данном случае важно, что деление по характеру плодов 
никак не сопряжено с делением по признакам листа, т.е. мы имеем еще 
одно доказательство единства подрода, подтверждающее наши молеку-
лярные данные.
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Наши данные подтверждают точку зрения В.Л.  Комарова (1936) 
о придании секциям Populus и Turanga ранга подрода и объединения 
секций Aigeiros и  Tacamahaca в  один подрод, а  возможно, и в  одну 
секцию.

Заключение

Эволюция тополей подрода Tacamahaca, вероятнее всего, являет-
ся сетчатой, т.к. имеются значительные потоки генов между многими 
видами этого подрода.

Сетчатость эволюции косвенно подтверждается легкостью гибриди-
зации между всеми видами подрода в  культуре, наличием большого 
количества гибридов в  природе, большой географической изменчиво-
стью каждого вида (из-за гибридизации с  разными видами в  разных 
регионах), некоторым молекулярным сходством разных видов и гибри-
дов при их произрастании в одном регионе (по крайней мере, молеку-
лярным сходством при анализе хлоропластной ДНК).
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