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Молекулярно-генетическими методами изучены все дико произрастаю-
щие в России и сопредельных странах виды тополей (Populus L., Salicaceae), 
которые относятся к  подроду Tacamahaca (Spach) Penjkovsky, т.е. пред-
ставители секции Aigeiros Duby (черные тополя, 26  образцов) и  секции 
Tacamahaca Spach (бальзамические тополя, 100 образцов), а также их при-
родные и культурные гибриды (196 образцов), в том числе межсекционные  
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(185 образцов); рассмотрены и культивируемые в России гибриды с участи-
ем американского тополя Populus deltoides s.l. В 7 случаях приведены два 
возможных определения. Еще 57 образцов не были определены до вида, 
но учтена их половая принадлежность. Всего изученная коллекция пред-
ставлена 379  образцами. Проведено таргетное глубокое секвенирова-
ние последовательностей NTS 5S pДНК, ITS, DSH 2, DSH 5, DSH 8, DSH 12, 
DSH 29, 6, 15, 16, X18, trnG-psbK-psbI, rps2-rpoC2, rpoC2-rpoC1, а также участ-
ков полового локуса (впервые!) и  гена ARR17 для всех образцов (частич-
ные повторы этого гена находятся в  половом локусе). Участки полового 
локуса и  гена ARR17  совместно с  традиционно используемыми многоко-
пийными и однокопийными последовательностями ядерной и хлоропласт-
ной ДНК позволили получить кластеризацию, наиболее согласующуюся 
с систематикой тополей по морфологическим данным, а также проверить 
ряд спорных гипотез о происхождении исследованных таксонов. Резуль-
таты свидетельствуют о  генетической близости или даже идентичности  
P. suaveolens и описанных позднее P. maximowiczii и P. koreana. Очень близ-
ки также P. nigra и его гибрид с P. pyramidalis (северный вариант раины). 
Бальзамический тополь P. laurifolia оказывается ближе к черному тополю 
P. nigra, чем к бальзамическому тополю P. suaveolens, т.к. ареал P. laurifolia 
расположен внутри ареала P. nigra и  меньше соприкасается с  ареалом  
P. suaveolens. Близки в  генетическом отношении оказались также P. ta-
lassica и P. afghanica, хотя принадлежат к разным секциям, в то же время 
они значительно удалены в  генетическом отношении от  более северных  
P. nigra и P. laurifolia. Совместный анализ данных секвенирования участков 
полового локуса и последовательностей хлоропластного генома позволил 
определить происхождение P.  ×  petrovskoe  – P. laurifolia (женское дере-
во) × P. × canadensis (мужское дерево), а также P. × rasumovskoe – P. nigra 
(женское дерево) × P. suaveolens (мужское дерево). P. × rasumovskoe (куль-
тивар) представлен одним мужским клоном; P.  ×  petrovskoe (тоже куль-
тивар) – несколькими мужскими и двумя женскими клонами, но  все они 
очень близки друг к другу. В формировании P. × sibirica приняли участие  
P. nigra (особенно большое участие), P. laurifolia и, возможно, еще какой-
то вид бальзамического тополя, но однозначно утверждать, что это P. sua- 
veolens, на  основании наших молекулярно-генетических данных пока 
нельзя. P.  ×  sibirica представлен преимущественно женскими клонами, 
но имеются и мужские клоны, причем молекулярно-генетические рассто-
яния между ними больше, чем у P. × petrovskoe, а сам P. × sibirica по сво-
ему статусу промежуточен между гибридным культиваром и  гибридо-
генным видом. Кроме того, подтверждены концептуальные положения, 
высказанные ранее [Насимович, Васильева, 2019; Насимович и др., 2019]:  
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1) все бальзамические и черные тополя Евразии связаны мощными пото-
ками генов, имеют общий генофонд и представляют собой единую над-
видовую систему (сингамеон); 2) противоположными «полюсами» данной 
системы являются Populus suaveolens (самый горный и самый восточный 
тополь в самом суровом климате) и P. nigra (самый равнинный и самый 
западный тополь в  умеренном климате); остальные евразиатские виды 
занимают то  или иное промежуточное положение; 3)  секции в  подро-
де Tacamahaca являются экологическими (горные и равнинные тополя); 
принадлежность вида (расы) к  бальзамическим (горным) или черным 
(равнинным) тополям никак не связана с происхождением и родственны-
ми связями этого вида; 4) относительное генетическое сходство между 
видами (расами) определяется межвидовыми потоками генов, и оно тем 
больше, чем географически ближе находятся ареалы этих видов; 5) виды 
в сингамеоне можно рассматривать как динамические состояния, суще-
ствующие в условиях равновесия между естественным отбором, приспо-
сабливающим к местным условиям, и потоками генов, выравнивающими 
генный состав в  пределах всего сингамеона; 6)  новые динамические 
состояния продолжают формироваться в  настоящее время; пример  –  
P. longifolia (новое динамическое состояние тополя в северной полови-
не Русской равнины, сформировано в последние два-три века выходцем 
с гор сурового климата); 7) в формировании новых динамических состо-
яний могут участвовать тополя городского озеленения. Подтверждено 
также положение китайских авторов [Wang et  al., 2019], что образцы 
распределяются по кластерам высшего порядка не только в зависимости 
от  видовой принадлежности, но  также по  аллелям из-за генетической 
близости всех видов и высокого полиморфизма каждого из них. В нашем 
случае распределение происходило с  учетом полового диморфизма 
и  других форм полиморфизма: в  элементарных кластерах оказались 
образцы того же вида или близкие виды, но образцы одного и того же 
вида образовали такие элементарные кластеры сразу в нескольких кла-
стерах высокого ранга, т. е. многие виды представлены несколькими 
компактными группами образцов в  разных частях дендрограмм. При 
анализе одновременной всей совокупности исследованных локусов эта 
тенденция ослабевает, т.е. распределение осуществляется в первом при-
ближении по видам. 
Ключевые слова: Populus, Aigeiros, Tacamahaca, Populus suaveolens, Populus 
maximowiczii, Populus koreana, Populus laurifolia, Populus longifolia, Populus 
nigra, Populus  ×  petrovskoe, Populus  ×  rasumovskoe, Populus  ×  sibirica, меж-
секционные гибриды, таргетное глубокое секвенирование, половой локус, 
сингамеон
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Black and balsam poplars of Russia,  
their natural and cultural hybrids:  
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Molecular genetic methods were used to  study all wild poplar species 
(Populus  L., Salicaceae), which belong to  the  subgenus Tacamahaca (Spach) 
Penjkovsky, i.e. representatives of  section Aigeiros Duby (black poplars, 
29 specimens) and section Tacamahaca Spach (balsamic poplars, 100 speci-
mens), as well as their natural and cultivated hybrids (186 specimens), including 
intersectional hybrids (180  specimens); hybrids involving American poplar 
Populus deltoides  s.l. cultivated in  Russia were also considered. In  7  cases, 
2  possible definitions are given. Another 57  specimens were not identified 
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to  species, but their gender was taken into account. In  total, the  studied 
collection is  represented by  379  specimens. Targeted deep sequencing 
of sequences of NTS 5S rDNA, ITS, DSH 2, DSH 5, DSH 8, DSH 12, DSH 29, 6, 15, 
16, X18, trnG-psbK-psbI, rps2-rpoC2, rpoC2-rpoC1, as well as sites of the gender 
locus (for the  first time!) and ARR17 gene for all specimens (partial repeats 
of  this gene are located in  the  gender locus) was performed. The  sites 
of  the  gender locus and ARR17  gene together with the  traditionally used 
multicopy and single-copy nuclear and chloroplast DNA sequences allowed 
us to obtain the clustering most consistent with the  systematics of poplars 
based on  morphological data, as  well as to  test a  number of  controversial 
hypotheses about the  origin of  the  studied taxa. The  results indicate 
genetic closeness or even identity of Populus suaveolens and later described  
P. maximowiczii and P. koreana. P. nigra and its hybrid with P. pyramidalis 
(northern variant of raina) are also very close. The balsam poplar P. laurifolia 
is closer to the black poplar P. nigra than to the balsam poplar P. suaveolens, 
because the range of P. laurifolia is  located within the range of P. nigra and 
is  less in  contact with the  range of  P. suaveolens. P. talassica and P. afgha- 
nica are also genetically close, although they belong to  different sections; 
at  the  same time, they are significantly distant genetically from the  more  
northern P. nigra and P. laurifolia. The combined analysis of sequencing data 
of the sex locus and chloroplast genome sequences made it possible to determine 
the origin of P. × petrovskoe – P. laurifolia (female tree) × P. × canadensis (male 
tree), and P. × rasumovskoe – P. nigra (female tree) × P. suaveolens (male tree). 
P. × rasumovskoe (cultivar) is represented by one male clone; P. × petrovskoe (also 
cultivar) by several male and two female clones, but all are very close to each 
other. P. nigra (especially large participation), P. laurifolia, and possibly some 
other species of balsam poplar took part in the formation of P. × sibirica, but 
it is not yet possible to state unequivocally that it is P. suaveolens on the basis 
of  our molecular genetic data. P.  ×  sibirica is  represented predominantly 
by female clones, but there are also male clones, and the molecular-genetic 
distances between them are greater than in P. × petrovskoe, and P. × sibirica 
itself is intermediate in its status between a hybrid cultivar and a hybridogenic 
species. In addition, the conceptual statements made earlier by  the authors 
[Nasimovich and Vasilieva, 2019; Nasimovich et  al., 2019] were confirmed: 
1) all balsam and black poplars of Eurasia are connected by powerful gene 
flows, have a common gene pool and represent a single superspecific system 
(syngameon); 2) the opposite “poles” of this system are P. suaveolens (the most 
mountainous and easternmost poplar in  the  harshest climate) and P. nigra 
(the most plain and the most western poplar in temperate climate); the other 
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Eurasian species occupy one or  another intermediate position; 3)  sections 
in  the  subgenus Tacamahaca are ecological (mountain and plain poplars); 
belonging of  a  species (race) to  balsam (mountain) or  black (plain) poplars 
is  in  no way related to  the  origin and kinship of  this species; 4)  relative 
genetic similarity between species (races) is determined by interspecific gene 
flows, and it  is  the  greater the  geographically closer the  ranges of  these 
species are; 5)  species in  the  syngameon can be  viewed as  dynamic states 
existing in equilibrium between natural selection adapting to local conditions 
and gene flows equalizing gene composition within the  entire syngameon; 
6) new dynamic states continue to be formed at present; example – Populus 
longifolia (new dynamic state of  poplar in  the  northern half of  the  Russian 
Plain, formed in the last two-three centuries by a native of the harsh climate 
mountains); 7) poplars of urban landscaping can participate in the formation 
of new dynamic states. The position of Chinese authors [Wang et al., 2019] 
that samples are distributed into higher-order clusters not only according 
to  species affiliation, but also by  alleles due to  the  genetic proximity 
of  all species and high polymorphism of  each of  them was also confirmed. 
In  our case, the  distribution took into account gender dimorphism and 
other forms of polymorphism: samples of  the same species or close species 
appeared in  elementary clusters, but samples of  the  same species formed 
such elementary clusters in  several high-order clusters at  once, i.e. many 
species are represented by  several compact groups of  samples in  different 
parts of  dendrograms. When analyzing the  simultaneous whole population 
of  the  studied loci, this tendency is  weakened, that is, the  distribution 
is carried out in the first approximation by species.
Key words: Populus, Aigeiros, Tacamahaca, Populus suaveolens, Populus 
maximowiczii, Populus koreana, Populus laurifolia, Populus longifolia, Populus 
nigra, Populus  ×  petrovskoe, Populus  ×  rasumovskoe, Populus  ×  sibirica, 
intersectional hybrids, targeted deep sequencing, gender locus, syngameon 

CITATION: Nasimovich Yu.A., Kostina M.V., Borkhert E.V. et  al. Black and 
balsam poplars of Russia, their natural and cultural hybrids: Molecular data, 
relationships, and status. Environment and Human: Ecological Studies. 2024. 
Vol. 14. No. 1. Pp. 9–69. (In Rus.) DOI: 10.31862/2500-2961-2024-14-1-9-69

В октябре 2023  г. в  журнале Frontiers in  Plant Science мы  опубли-
ковали статью “Sex-determining region complements traditionally used 
in  phylogenetic studies nuclear and chloroplast sequences in  investigation 
of  Aigeiros Duby and Tacamahaca Spach poplars (genus Populus  L., 
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Salicaceae)” («Половой локус дополняет традиционно используемые 
в  филогенетических исследованиях последовательности ядерного 
и  хлоропластного геномов в  изучении тополей секции Aigeiros Dubi 
и Tacamahaca Spach (род Populus L., Salicaceae)») [Borkhert et al., 2023]. 
Эта статья посвящена, прежде всего, методическим проблемам молеку-
лярно-генетического исследования тополей, содержит 15 дендрограмм, 
построенных на основании анализа различных участков генома, оцени-
вает относительную информативность этих участков, а также предлага-
ет выводы, касающиеся взаимного родства «чистых» видов российских 
тополей и  родительского состава массовых гибридных культиваров. 
Эти выводы сопоставляются с  прежними гипотетическими представ-
лениями, и  такие сопоставления во  многих случаях (при убедитель-
ности прежних гипотез) используются для оценки эффективности тех 
или иных фрагментов генома для изучения филогении тополей. Одна-
ко мы полагаем, что многие из этих выводов интересны сами по себе, 
но  специфика журнала, в  том числе ограничения по  объему статьи, 
не  позволили привлечь весь необходимый исторический и  морфоло-
гический материал, сопоставить его с  нашими молекулярно-генетиче-
скими данными и рассмотреть его применительно к каждому исследо-
ванному виду или гибриду. Этот пробел мы восполняем в нашей новой 
публикации, русскоязычной, понимая, что сведения такого рода инте-
ресны, прежде всего, отечественным исследователям, т.к. касаются рос-
сийских природных видов, а  также культиваров, популярных именно 
в нашей стране. 

Первоначально мы  концентрировались на  исследовании полового 
локуса в  роду Populus, и  объектом изучения были тополя городского 
озеленения Москвы из секций Tacamahaca Spach и Aigeiros Duby, при-
чем учитывался пол обследованных деревьев, а  видовая принадлеж-
ность не имела значения.

Через два года цели расширились, и  это потребовало определения 
видов и гибридов, с которых брались пробы. К работе были привлече-
ны соответствующие специалисты, но  видовую принадлежность всех 
обследованных ранее деревьев определить не  удалось, хотя их  коор-
динаты были известны. Неудачи оказались связаны с  гибелью неко-
торых деревьев, сильной обрезкой, наличием высоко поднятой кроны 
и другими причинами. Поэтому 57 деревьев представлены с указанием 
пола, но без видовой идентификации. Наши дальнейшие молекулярно- 
генетические исследования показали, что эти образцы принадлежат 
трем основным межсекционным гибридам городского озеленения  – 
Populus × sibirica, P. × petrovskoe и P. × rasumovskoe.
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На втором этапе использован материал не  только из  Москвы 
(249  образцов, вместе с  собранными ранее) и  Московской области 
(11 образцов), но также из других регионов России (96 образцов): Орен-
бургская обл. (4 образца), Новосибирская обл. (Новосибирск) (8 образ-
цов), Республика Алтай (11 образцов), Кемеровская обл. (19 образцов), 
Республика Хакасия (2 образца), Красноярский край (4 образца), Забай-
кальский край (10  образцов), Республика Саха (Якутия) (3  образца), 
Еврейская автономная область (2 образца), Хабаровский край (20 образ-
цов), Приморский край (11  образцов), Сахалинская обл. (1  образец), 
Магаданская обл. (1  образец). Изучены также образцы из  Средней 
Азии (16): 7  из  Казахстана, 5  из  Киргизии, 4  из  Узбекистана. Кроме 
того, использованы 3 сбора из Монголии и 4 сбора из Италии. Имеют-
ся в виду как наши сборы (Москва, Подмосковье, Новосибирск, Ново-
кузнецк, Красноярский край, Западные Саяны, Забайкалье), так и  гер-
барные материалы других коллекторов. В  общей сложности изучено 
379 деревьев, принадлежащих 10 «чистым» видам и 12 разнообразным 
гибридам (простым, сложным, возвратным).

Трудностей с идентификацией «чистых» видов у нас, в основном, 
не было, хотя мы вынуждены указать объем некоторых таксонов, т.к. 
они понимаются разными исследователями в  широком или узком 
смысле. К  сожалению, «чистые» виды некорректно брать из  город-
ского озеленения, а  это значит, что сборы сопряжены с  дальними 
поездками, и потому соответствующий материал по некоторым видам 
весьма мал.

Идентификация гибридов у тополей почти всегда сложна. Трудности 
связаны как со сходством некоторых гибридных таксонов, так и с нераз-
работанностью их систематики. Дело в том, что некоторые гибридные 
таксоны в конце XIX и начале XX в. были описаны как в России, так 
и в Западной Европе некорректно: недопустимо кратко, без изображе-
ния листьев, а иногда и без типового гербарного образца. В результате 
мы в некоторых случаях не знаем достоверно, к деревьям какого облика 
относятся те или иные бинарные названия. 

Наличие типового образца тоже не всегда снимает названные пробле-
мы, т.к. гибридные тополя не всегда можно определить по одной ветке, 
не зная возраст дерева, форму кроны, характер возобновления (образует 
или не образует корневые отпрыски). 

Некоторые гибридные таксоны понимаются в  России и  в  Западной 
Европе по-разному, т.е. те  же бинарные названия относятся к  гибри-
дам, имеющим разные родительские виды, а в тех случаях, когда роди-
тельские виды определены предположительно, ситуация оказывается  
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совсем запутанной. Так, например, под тополем берлинским 
(Populus  ×  berolinensis) в  России с  середины XX  в. совершенно оши-
бочно понимается тополь петровский (P.  ×  petrovskoe) [Чужеродная 
флора…, 2020], а  под тополем бальзамическим из  Северной Америки 
(P. balsamifera) – тополь сибирский (P. × sibirica), гибрид трех россий-
ских тополей [Адвентивная флора…, 2012; Чужеродная флора…, 2020]. 
Эти ошибки перешли и в описания гибридных культиваров, созданных 
ведущими российскими селекционерами: их  истинные родительские 
виды не соответствуют указанным в описаниях. Кроме того, в России 
описания очень часто делались только на  русском языке (например, 
P. × nevensis P.L. Bogdanov, nom. inval.), и такие таксоны и их описания 
не признаются вне России, хотя соответствующие гибриды (гибридные 
культивары) реально существуют. 

В работе с гибридными тополями мы, по сути, оказываемся в долин-
неевском периоде ботаники, когда название само по  себе ничего 
не означает, и приходится каждый раз приводить хотя бы краткое опи-
сание каждого таксона. Именно так мы поступаем в данной статье, ука-
зывая, по крайней мере, основные диагностические признаки гибридов 
и культиваров, с которыми мы работали.

Материалы и методика

Первая часть изученной коллекции сформирована из  выборки 
222 образцов тополей секций Aigeiros и Tacamahaca, собранных на тер-
ритории Москвы. Сбор проводили в разных районах города, чтобы мак-
симально охватить существующее генетическое разнообразие.

На втором этапе использован материал не  только из  Москвы 
(249  образцов, вместе с  собранными ранее) и  Московской области 
(11 образцов), но также из других регионов России (96 образцов): Орен-
бургская обл. (4 образца), Новосибирская обл. (Новосибирск) (8 образ-
цов), Республика Алтай (11 образцов), Кемеровская обл. (19 образцов), 
Республика Хакасия (2 образца), Красноярский край (4 образца), Забай-
кальский край (10  образцов), Республика Саха (Якутия) (3  образца), 
Еврейская автономная область (2 образца), Хабаровский край (20 образ-
цов), Приморский край (11  образцов), Сахалинская обл. (1  образец), 
Магаданская обл. (1  образец). Изучены также образцы из  Средней 
Азии (16): 7  из  Казахстана, 5  из  Киргизии, 4  из  Узбекистана. Кроме 
того, использованы 3 сбора из Монголии и 4 сбора из Италии. Имеются 
в виду как наши сборы (Москва, Подмосковье, Новосибирск, Новокуз-
нецк, Красноярский край, Зап. Саян, Забайкалье), так и гербарные мате-
риалы других коллекторов. 
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Образцы из секции Tacamahaca представлены следующими видами: 
Populus suaveolens – 38 образцов, P. laurifolia – 18 образцов, P. talassica – 
10  образцов, P.  longifolia  – 9  образцов, P. maximowiczii  – 8  образцов,  
P. simonii – 8 образцов, P. koreana – 5 образцов, P. trichocarpa – 4 образ-
ца. Образцы из  секции Aigeiros представлены следующими видами:  
P. nigra  – 22 образца, P. pyramidalis (P. nigra var.  italica) – 3 образца, 
P. afghanica – 3 образца, P. deltoides – 1 образец. Кроме того, в выбор-
ку вошли наиболее широко используемые в  озеленении Москвы 
гибриды: P.  ×  sibirica  – 62  образца, P.  ×  petrovskoe  – 62  образца, 
P. × rasumovskoe – 35 образцов, P. × canadensis – 3 образца, а также ред-
кий культурный гибрид P. × wobstii (3 образца) и природный сибирский 
гибрид P.  ×  irtyschensis (7  образцов). В  21  случае исследованы более 
сложные гибриды. 5 образцов не удалось надежно идентифицировать, 
и  для них приведены два возможных варианта определения. Инфор-
мация по каждому виду и гибриду, включая автора таксона, приведена 
ниже в разделе «Обсуждение».

В общей сложности изучено 379  деревьев, принадлежащих 
10 «чистым» видам и 12 разнообразным гибридам (простым, сложным, 
возвратным). 

Описание каждого образца с указанием времени и места сбора при-
водилось ранее [Borkhert et  al., 2023]. Для каждого из  этих образцов 
осуществлено выделение ДНК, пробоподготовка ДНК-библиотек для 
таргетного глубокого секвенирования на  платформе Illumina 14  локу-
сов, которые ранее использовались в филогенетических исследованиях 
тополей (NTS 5S рРНК, ITS, DSH 2, DSH 5, DSH 8, DSH 12, DSH 29, 6, 
15, 16, X18, trnG‐psbK-psbI, rps2‐rpoC2, rpoC2-rpoC1), а  также участ-
ков полового локуса и  гена ARR17, после чего выполнено секвениро-
вание полученных ДНК-библиотек на приборе MiSeq (Illumina, США). 
Затем проведен биоинформатический анализ данных секвенирования, 
рассчитаны генетические расстояния и  осуществлена кластеризация 
изученных образцов. С  детальным описанием выполненного молеку-
лярно-генетического исследования можно ознакомиться в нашей работе 
[Borkhert et al., 2023].

Результаты

Результаты молекулярно-генетического анализа представлены в ста-
тье [Borkhert et al., 2023] в 15 дендрограммах и в таблице генетических 
расстояний. В нашей новой статье мы не имеем возможности привести 
все эти данные, но  наиболее информативным оказался анализ однов-
ременно по  всем исследованным фрагментам генома. Его результаты 
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мы приводим в виде иерархически записанных перечней видов и гибри-
дов по основным кластерам (будем называть их каталогами перечней, 
или просто каталогами, и таких каталогов в нашей статье два). Назва-
ния видов и гибридов, иногда также форм, сокращены до первых букв 
видового эпитета (более подробная расшифровка дана в разделе «Обсу-
ждение»). В скобках указано число проб по каждому виду или гибриду. 
После слов «и др.» в некоторых случаях мы перечисляем виды и гибри-
ды, пробы которых мы  посчитали ошибочными или случайными для 
данного кластера (результаты ошибок определения, результаты про-
чих ошибок или результаты изучения нетипичных образцов, у которых 
изученные фрагменты генома из-за гибридизации и т.п. явлений случай-
но соответствуют другим видам и гибридам, хотя весь геном усреднен-
но принадлежит данному виду или гибриду). 

Каталог 1
1. suav (49), rasum (30), tal (9), long (8), sim pend (6), afg (3) и др. 
1.1. [I] suav (46), tal (9), long (6), sim pend (6), afg (3) и др.
1.1.1. [I] suav (27), tal (9), long (6), afg (3) и др.
1.1.1.1. suav (17), tal (9), afg (3) и др.
1.1.1.1.1. suav (17) [в т.ч. kor (2), max (1)]
1.1.1.1.2. tal (9), afg (3) и др.
1.1.1.1.2.1. tal (9)
1.1.1.1.2.2. afg (3), nigra (1)
1.1.1.2. suav (10) [в т.ч. kor (2), max (2)], sim pend (6), long (5)
1.1.1.2.1. suav (9) [в т.ч. kor (2), max (2)] 
1.1.1.2.1.1. suav (9) [в т.ч. kor (2), max (2)]
1.1.1.2.1.2. sim pend (6) и др.: rasum (1)
1.1.1.2.2. long (5) и др.
1.1.1.2.2.1. long (5)и др.: wob (1)
1.1.1.2.2.2. др.: trich (1), suav (1), × suav (1), delt. × suav (1) 
1.1.2. suav (19) [в т.ч. max (4), kor (1)]
1.1.2.1. suav (8) [в т.ч. max (2), kor (1)]
1.1.2.2. suav (11) [в т.ч. max (2)]
1.2. [II] rasum (30), sib (5), nigra × sib (4), nigra (3), suav (3) и др.:
1.1.1. rasum (30), sib (5) и др.: long (2)
1.1.2. nigra × sib (4), nigra (3) и др.: irt (1), laur (1), × suav (1)
2. petr (62), sib (57), nigra (21) [в т.ч. pyr (3)], laur (17), delt × mosc (4) и др.
2.1. petr (61), sib (57), nigra (17) [в т.ч. pyr (3)], laur (17), irt (4) и др.
2.1.1. [III] petr (43), nigra (17) [в т.ч. pyr (3)], sib (15), irt (4), can (3) и др.
2.1.1.1. petr (43), sib (8) и др.: nigra (1), irt (1)
2.1.1.2. nigra (16) [в т.ч. pyr (3)], sib (7), can (3) и др.
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2.1.1.2.1. nigra (16) [в т.ч. pyr (3)], can (3)
2.1.1.2.2. sib (7) и др.: nigra × sib (2), sim pend (1)
2.1.2. [IV] laur (17), petr (15), sib (7), sib × petr (3), irt (3), wob (2)
2.1.2.1. petr (15), sib (7), sib × petr (3): rasum (3), irt (2), delt × masc (1) и др.
2.1.2.2. laur (17), wob (2), × trich (3), long (1), long × sib (1), suav (1), tal (1)
2.2. [V] sib (36), petr (4), delt × mosc (2) и др.
2.2.1. sib (34), petr (4), delt × mosc (2) и др.: sib/can (1), rasum (1), sim pyr (1)
2.2.2. nigra (2), nigra × sib (2), irt (2)

Если учитывать также генетические «расстояния» между кластерами 
(см.  [Borkhert et  al., 2023]), то  отчетливо видны 5  больших кластеров, 
объединенных в две группы. Это позволяет упростить итоговую схему 
и сделать ее более наглядной для обсуждения

Каталог 2
Первая группа кластеров: suav вместе с kor и max (49), rasum (30) и др. 
I. suav с kor и max (46), tal (9), long (6), afg (3) и др. 
II. rasum (30), sib (5) и др.
Вторая группа кластеров: nigra вместе с pyr (21), laur (17), petr (65), sib (57) и др.
III. nigra с pyr (17), petr (43), sib (15) и др. (в т.ч. can, irt)
IV. laur (17), petr (15), sib (7) и др. (в т.ч. irt, wob)
V. sib (36) и др.

Обсуждение

Видно (см.  каталоги 1 и 2), что первую группу кластеров составля-
ют тополь душистый (Populus suaveolens, сокращенно  – suav) и  сов-
сем близкие к  нему тополь корейский (P. koreana  – kor) и  тополь 
Максимовича (P. maximowiczii  – max), а  также тополь Разумовского 
(P. × rasumovskoe – rasum) – гибрид с большим участием тополя души-
стого (см. ниже). К этой же группе относятся тополь таласский (P. talas-
sica – tal) и тополь афганский (P. afghanica – afg), а также тополь длин-
нолистный (P. longifolia  – long), который, возможно, несколько веков 
назад обособился от  тополя душистого или какого-то еще северного 
бальзамического тополя. Тополь афганский относится к секции черных 
тополей и выбивается из общей логики распределения видов по основ-
ным группам, но мы изучили всего 3 экземпляра этого вида, и результат 
может оказаться случайным. Еще о первой группе кластеров можно ска-
зать, что в ней полностью отсутствует тополь лавролистный, а тополь 
черный представлен исключительно как составляющая гибридов с топо-
лем душистым.
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Во второй группе кластеров господствуют тополь черный (Populus 
nigra  – nigra) и  тополь лавролистный (P.  laurifolia  – laur), а  также 
их гибриды – тополь иртышский (P. × irtyschensis – irt), тополь петров-
ский (P.  ×  petrovskoe  – petr) и  тополь сибирский (P.  ×  sibirica  – sib). 
В  составе тополя петровского имеется также тополь дельтовидный  
(P. deltoides – delt), а в составе тополя сибирского – тополь душистый, 
но их доля, по нашему предположению (см. ниже), составляет лишь чет-
верть. В этой же группе оказались еще два гибрида с участием тополя 
черного (тополь канадский – P. × canadensis, can) и тополя лавролист-
ного (тополь Вобста – P. × wobstii, wob), но они представлены в нашей 
выборке малым числом образцов. 

Расшифруем также другие обозначения, присутствующие в каталогах 
1 или 2: sim pend – P. simonii f. pendula (тополь китайский, полуплакучая 
форма); sim fast – P. simonii f. fastigiata (тополь китайский, пирамидаль-
ная форма); mosc – P. × moscoviensis (тополь московский, гибрид души-
стого и лавролистного тополей). Материала по этим видам мало, и соот-
ветствующие данные имеют для нас второстепенное значение.

Если рассматривать не  два, а  пять крупных кластеров, которые 
мы выделили в наших каталогах 1 и 2 (обозначены арабскими цифрами 
в квадратных скобках), то объединение образцов (видов) в эти кластеры 
тоже вполне осмысленное, никак не хаотичное. То же самое можно ска-
зать об объединении образцов в элементарные и другие низшие класте-
ры (см. каталог 1). Это означает, что молекулярно-генетический анализ 
на всех уровнях дал осмысленные результаты, которые можно и нужно 
обсуждать. Обсудим сначала некоторые общие проблемы, а потом про-
блемы, связанные с конкретными видами тополей.

Секции в подроде Tacamahaca – экологические

Этот принцип в  качестве предположения впервые высказан нами 
в  статье «Предварительные результаты молекулярно-генетического 
исследования…» [Васильева и  др., 2018]. Соответствующее положе-
ние подробно рассмотрено в  статье «Концепция вида у  тополей…» 
[Насимович и  др., 2019]. В  пользу него приведены следующие факты 
и  аргументы: 1)  представители разных секций (черные тополя, баль-
замические тополя) скрещиваются столь  же легко, как представители 
одной секции; 2)  чем больше вид тяготеет к  равнинам, тем сильнее 
выражены морфологические секционные признаки черных тополей, 
чем больше тяготеет к горам и суровому климату, тем сильнее выраже-
ны морфологические признаки бальзамических тополей; 3) секционные 
признаки приспособительны и  способствуют произрастанию каждого  
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конкретного вида либо на  равнинах, либо в  горах (приведено биоло-
гическое объяснение каждого признака; важен световой и  ветровой 
режим на равнинах и в горных долинах); 4) многие секционные призна-
ки (в  основном, это признаки черешка и  листовой пластинки) сильно 
варьируют в  зависимости от  условий произрастания и  возраста дерева 
(приведены примеры с их объяснением); 5) общеизвестно, что призна-
ки генеративной сферы в эволюционном плане консервативней призна-
ков вегетативных органов, и, наверное, неслучайно, что они у тополей 
не  являются секционными: виды с  2-створчатыми и  виды с  3-створча-
тыми коробочками имеются в  обеих секциях. Вероятно, секционные 
признаки у тополей (прежде всего, это признаки листа) очень подвижны 
в эволюционном плане, а потому отражают не облик предковых форм, 
а приспособленность к современным условиям произрастания. Это озна-
чает, что представители разных секций в каких-то случаях могут оказать-
ся эволюционно ближе, чем представители одной и той же секции.

Наши новые молекулярно-генетические данные подтверждают это 
положение. Populus nigra и P. suaveolens, представители разных секций, 
в  генетическом отношении противоположны друг другу, составляют 
основу двух наиболее крупных кластеров, но  они также противопо-
ложны географически и  экологически (запад и  восток России, равни-
на и горы – см. ниже), а потому мы не можем утверждать, что именно 
принадлежность к  разным секциям делает их  генетическими антипо-
дами. Что же касается P. laurifolia, одного из бальзамических тополей,  
то он оказался в генетическом отношении ближе к тополю черному, чем 
к тополю душистому. В данном случае географическая близость (пере-
крывающиеся ареалы) оказалась важнее. 

Концепция двух морфологических и географических полюсов

Эта концепция рассмотрена в  статье «Сравнение по  морфологиче-
ским признакам разных тополей…» [Насимович, Васильева, 2019], 
а  потом в  «Концепции вида у  тополей…» [Насимович и  др., 2019]. 
Если иметь в виду Евразию, то максимальное выражение секционных 
признаков черных тополей свойственно тополю черному (P. nigra), 
естественно растущему на западе России и вообще на западе Евразии, 
а  максимальное выражение секционных признаков бальзамических 
тополей – тополю душистому (P. suaveolens  s.l.), ареал которого зани-
мает самый восток России и Евразии. Остальные виды местных тополей 
в России и сопредельных странах (P. afghanica, P. talassica, P. laurifolia) 
промежуточны и в морфологическом, и в географическом плане, обра-
зуют ряд постепенных переходов от «полюса» к «полюсу».
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Теперь мы видим, что западные и восточные виды тополей отли-
чаются также генетически, образуют две противоположные группы 
кластеров высшего порядка. Исключение составляет тополь длин-
нолистный (Populus longifolia): произрастает в  северной половине 
Русской равнины (на  западе России), а  генетически близок к  вос-
точным тополям. Однако этот вид (или динамическое состояние  – 
см.  ниже) сформировался на  Русской равнине не  более двух веков 
назад и считается выходцем с востока: обособился из тополя души-
стого [Адвентивная флора Москвы…, 2012] или произошел от  аме-
риканских видов, но и  в  этом случае «пришел» с  востока, из  Аляс-
ки через Сибирь, а не через Западную Европу [Скворцов, Белянина, 
2006]. Мы  полагаем, что данное исключение только подтверждает 
общее правило.

Примечательно, что тополь длиннолистный, в целом типичный пред-
ставитель бальзамических тополей, обладает одним секционным при-
знаком черных тополей – длинным черешком. Вероятно, длина череш-
ка  – это в  эволюционном плане очень подвижный признак, и  с  него 
в западных условиях началась эволюция тополя длиннолистного в сто-
рону черных тополей. Это еще одно косвенное подтверждение преды-
дущего положения о том, что принадлежность к той или иной секции 
ничего не  говорит о родственных связях между тополями, т.е. секции 
являются экологическими, а не эволюционными.

Концепция двух экологических полюсов

Эта концепция тоже рассмотрена в  статье «Сравнение по  морфоло-
гическим признакам разных тополей…» [Насимович, Васильева, 2019]. 
Тополя черный и  душистый противоположны не  только в  морфоло-
гическом и  географическом, но  также в  экологическом плане. Тополь 
черный произрастает на  Русской равнине  – одной из  самых больших 
в мире; эта равнина своими «языками» вдается в Сибирь и в Западную 
Европу, и  вся эта территория (кроме севера) составляет ареал тополя 
черного. Ареал тополя душистого занимает Восточную Сибирь – одну 
из самых больших горных областей мира, причем с очень суровым кли-
матом. Если понимать тополь душистый широко (вместе с  тополями 
корейским, Максимовича и др.), то ареал занимает также соседние гор-
ные области. В общем, первый вид является самым равнинным, а вто-
рой – самым горным. Остальные виды тополей России и сопредельных 
стран занимают промежуточное положение, т.к. равнины и горы в пре-
делах их ареалов соседствуют, и между равнинными и горными тополя-
ми осуществляется обмен генами.
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Данная концепция имеет простое молекулярно-генетическое под-
тверждение: тополя черный и  душистый противоположны друг другу 
в генетическом отношении, образуют со своими гибридами и близкими 
видами основу двух кластеров высшего порядка. 

Концепция сингамеона

Сингамеон (syngameon) – это группа видов или полувидов, которые 
часто или эпизодически гибридизируют в природной обстановке, при-
чем подразумевается, что их  гибриды жизненны и  способны размно-
жаться половым путем. Применительно к подроду Tacamahaca концеп-
ция сингамеона впервые была разработана в Северной Америке [Cronk, 
Suarez-Gonzales, 2018]. Было показано, что в гибридных зонах черных 
и бальзамических тополей наблюдается интрогрессивная гибридизация 
с глубоким проникновением генетического материала от одного таксо-
на к другому [Zsuffa, 1975; Eckenwalder, 1984a, b, c; Hersch-Green et al., 
2014; Roe et al., 2014a, b; Zeng et al., 2016; Christe et al., 2016; Hu et al., 
2016; Chhatre et al., 2018]. Так, например, у некоторых видов этого под-
рода были выделены «надежные» молекулярные маркеры, но потом они 
обнаружились у других видов, причем далеко от зоны контакта между 
ними [Cronk, Suarez-Gonzales, 2018]. Показано было также, что тополь 
волосистоплодный (Populus trichocarpa) расширяет ареал и  повышает 
выживаемость за  счет интрогрессии генов от  тополя бальзамического 
(P. balsamifera L.) [Suarez-Gonzalez et al., 2018a, b, c], т.е. сингамеон – 
это, по крайней мере, в данном случае действующая система, которая 
выгодна составляющим ее видам.

Применительно к евразиатским тополям подрода Tacamahaca ана-
логичная концепция была предложена нами [Насимович и др., 2019]. 
При этом мы говорили о «единой надвидовой системе с общим гено-
фондом» и  утверждали, что ее  вне целей флористики можно рас-
сматривать как один большой линнеевский вид, представленный 
множеством географических и  экологических рас (или подвидов), 
что соответствует пониманию вида Н.И.  Вавиловым (1932). Что  же 
касается признаваемых в  настоящее время видов, то их  можно счи-
тать динамическими элементами данной системы, существующими 
в  условиях равновесия между естественным отбором, формирую-
щим специфику каждого такого «вида», и мощными потоками генов 
от  других таксономических видов, в  результате чего специфика 
уменьшается, все виды становятся похожими. В общем, мы, в отли-
чие от  американских авторов, концентрировали внимание на  зако-
номерном существовании этой системы: это не результат отдельных 



И
зу

че
ни

е 
и 

со
хр

ан
ен

ие
  

би
ол

ог
ич

ес
ко

го
  

ра
зн

оо
бр

аз
ия

25

Социально-экологические технологии. 2024. Т. 14 № 1

случайных контактов между «видами», а форма существования всей 
совокупности таких «видов».

Концепция сингамеона вполне убедительна и без привлечения моле-
кулярно-генетических данных, но интересно посмотреть, как она отра-
жена в  этих данных. Все виды черных и  бальзамических тополей 
в  генетическом отношении столь близки друг к  другу, что их  трудно 
разграничить молекулярно-генетическими методами: в  2017–2019  гг. 
мы  не  смогли это сделать, используя хлоропластную и  ядерную ДНК 
[Васильева и др., 2018; Насимович и др., 2019]; позднее по большинству 
исследованных фрагментов генома, если они рассматривались в отдель-
ности, нам тоже не удалось это сделать; какие-то фрагменты (например, 
NTS  5S pДНК и  DSH-2) в  каких-то отношениях проявили себя хоро-
шо, хотя и со многими неувязками и хаотичным распределением части 
образцов [Borkhert et  al., 2023]; только с  использованием всей сово-
купности исследованных фрагментов генома мы  получили осмыслен-
ный результат, который представлен в  данной работе. Тем не  менее, 
и в этом случае далеко не все образцы оказались в тех же кластерах, что 
и большинство образцов данного вида или гибрида. Отнюдь не всегда 
эти «сбои» удается объяснить ошибками в определении образцов. Оче-
видно, что во  многих случаях образцы определены правильно, геном 
в  целом принадлежит этому виду, но  совокупность исследованных 
фрагментов генома соответствует другому виду, т.к. виды в  пределах 
сингамеона интенсивно обмениваются генами. По сути, мы имеем дело 
с  внутривидовой систематикой, с  географическими и  экологическими 
расами, которые разграничены не полностью, и само отнесение образца 
к тому или другому таксону носит статистический характер, осуществ-
ляется по совокупности признаков, в данном случае – по совокупности 
генетических признаков.

Кажущаяся надежность трудно выявляемых признаков

Кажущаяся надежность трудно выявляемых признаков у  тополей  – 
это прямое следствие существования у них сингамеона. Тем не менее, 
исследователи иногда пренебрегают подобными идеями и считают, что 
работают с  «хорошими» видами, но  морфологические признаки этих 
видов «плывут», т.е. в большой выборке всегда обнаруживаются отдель-
ные особи, у  которых тот или иной признак соответствует другому 
виду или гибриду. Поэтому возникает желание найти более надежные 
диагностические признаки, к  которым у  тополей разные исследовате-
ли в  то  или иное время причисляли васкуляризацию черешка [Сквор-
цов, Белянина, 2005], особенности расположения проводящих пучков 
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в  черешке [Климов, Прошкин, 2019], соотношение количества устьиц 
на нижней и верхней стороне листа [Бакулин, 2010; Климов, Прошкин, 
2018], наличие или отсутствие длинных лентовидных или коротких про-
стых волосков на листьях [Фёдорова, 2019]. Поначалу такие признаки 
«работают», но лишь потому, что выявляются трудно, требуют специ-
ального оборудования, больших затрат времени и средств, в результа-
те чего исследователи имеют дело с маленькими выборками. Позднее, 
при широком использовании тех или иных признаков, т.е. при увеличе-
нии выборки, и они оказываются не абсолютно надежными. Мы пред-
положили [Насимович и др., 2019], что и генетические признаки тоже 
не имеют 100-процентной надежности и при увеличении выборки нач-
нут давать «сбои». 

Наши молекулярно-генетические исследования полностью подтвер-
дили это предположение. При работе с  любыми отдельно взятыми 
фрагментами генома в  той или иной степени наблюдается хаотичное 
расположение образцов на  дендрограммах (см.  [Borkhert et  al., 2023]), 
и только при совокупном использовании всех 14 исследованных фраг-
ментов, традиционно применяемых в этих целях, вместе с фрагментами 
полового локуса картина оказалась вполне осмысленной, хотя и в этом 
случае обнаружились отдельные образцы, ставшие «не туда». Это про-
исходит из-за наличия в генофонде любого вида, относящегося к синга-
меону, всех генов других видов, и тогда при различении видов на первое 
место выходят статистические закономерности (доля образцов с  теми 
или иными генами, с той или иной их комбинацией). 

Имеется еще одна иллюстрация рассмотренного нами принципа: 
виды, представленные немногочисленными образцами, как правило, 
образовали на  дендрограммах компактную группу элементарных кла-
стеров (Populus talassica, P. afghanica, P. × pyramidalis, P. × canadensis), 
но если образцов много (например, у P. suaveolens, P. nigra, P. × sibirica), 
то, наряду с основной группировкой, обнаружились другие группиров-
ки в других частях дендрограммы. Это отчасти говорит о высокой поли-
морфности видов, которые распространены широко и имеют большую 
численность, но также о том, что большая выборка у тополей никогда 
не оказывается совсем однородной. 

Результаты по конкретным видам тополей

В дальнейшем мы  рассматриваем наши молекулярно-генетические 
данные применительно к  конкретным видам и  гибридам тополей, 
привлекая соответствующие морфологические, исторические и  про-
чие сведения. Сначала рассматриваются черные тополя, потом  –  
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бальзамические, а  в  заключении  – межсекционные гибриды. Отдель-
но перечислены основные секционные признаки, т.к. они относятся 
ко всем видам секции, и такой подход значительно упрощает и укорачи-
вает статью. Более подробное описание секционных признаков публико-
валось нами ранее [Адвентивная флора…, 2012; Чужеродная флора…, 
2020]. Еще некоторые секционные признаки и, в  частности, диффе-
ренция побегов кроны (дискобласты только у бальзамических тополей 
и  их  гибридов) подробно рассматривались в  многочисленных работах 
А.В.  Климова и  Б.В.  Прошкина [Климов, Прошкин, 2016, 2017, 2018, 
2021 и др.; Прошкин, Климов, 2016, 2017а, б и др. ]

Секция Aigeiros Duby – черные тополя

Высокие деревья, тяготеющие в естественных условиях к поймам боль-
ших равнинных рек. Укороченные побеги представлены только лепто-
бластами. Почки слабо смолистые, голые или с короткими ресничками. 
Черешки относительно длинные: чуть длиннее или чуть короче (иногда 
в 1,5–2 раза), чем листовая пластинка; обычно голые; в верхней полови-
не сильно сплюснутые с боков, как бы лентовидные; на верхней сторо-
не без желобка. Листовые пластинки голые или с короткими ресничка-
ми по краю, относительно короткие: от чуть уступающих своей ширине 
до превышающих ее в 1,5 раза; дельтовидные (треугольные с оттянутой 
верхушкой) или почти ромбические (точнее – четырехугольные, со сторо-
нами близ верхушки длиннее сторон близ основания, и тоже с оттянутой 
верхушкой), с  усеченным (прямым, срезанным), сердцевидно-прямым 
или ширококлиновидным основанием, которое довольно резко переходит 
в слегка выпуклый или прямой боковой край. Край листовой пластинки 
железисто-зубчатый, с загнутыми к верхушке листа маленькими зубцами 
или городками, которые, тем не  менее, крупнее, чем у  бальзамических 
тополей, но без крупных (как у осины и крупнее) неравных тупых зубцов, 
городок или лопастей. Иногда край городчато-пильчатый или почти цель-
ный. Верхняя сторона листовых пластинок зеленая, нижняя – чуть блед-
нее верхней, но тоже зеленая (не беловатая). Коробочки овальные, иногда 
с вытянутой верхушкой, сидят на ножках длиной 2–4 (10) мм. 

Populus nigra L. – тополь черный, или осокорь

Этот местный российский вид понимается современными исследова-
телями однозначно и потому не нуждается в морфологическом описа-
нии. Можно только напомнить, что имеется в виду дикий тип – с раски-
дистой кроной (Populus nigra var. nigra). Именно его называют осокорем 
или, что правильней, осокорью (от «осинокорь», «осинокорый»). 
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Исследованы 22 образца из разных регионов России и других стран, 
в том числе 12 – из зоны контакта с Populus laurifolia, а 2 – из Узбекис-
тана, где имеется P. afghanica.

Тополь черный, исходя из  наших молекулярно-генетических дан-
ных, максимально близок к  своему гибриду P. nigra  ×  P.  pyramidalis, 
и  этот вопрос подробнее обсуждается в  подразделе, посвященном 
P. pyramidalis. 

Почти столь  же близок P. nigra к  своему гибриду P.  ×  canadensis 
(P.  deltoides  ×  P. nigra), а  также к  самому P. deltoides. Эти два вида 
и  их  гибрид образуют компактную группу элементарных кластеров 
в пределах большого кластера III. P. nigra и P. deltoides – это два пред-
ставителя секции черных тополей, и такой результат на первый взгляд 
выглядит естественным, хотя он  далеко не  очевиден, т.к. P. deltoides 
произрастает в Северной Америке и, возможно, является элементом дру-
гого сингамеона, североамериканского. Или же евроазиатские и северо-
американские тополя образуют единый сингамеон? Тем не менее, наша 
выборка в  данном случае слишком мала (P.  ×  canadensis  – 3  образца,  
P. deltoides – 1 образец), чтоб делать далеко идущие выводы. Необхо-
димо изучение североамериканских тополей теми  же методами, какие 
применялись по отношению к российским видам.

Достаточно близок P. nigra к своим гибридам с тополем лавролист-
ным (P. laurifolia) и тополем сибирским (P. × sibirica), но в этой связи 
необходимо поговорить о генетическом полиморфизме тополя черного. 

Дело в  том, что тополь черный, наряду с  основной группировкой 
образцов (14 образцов в большом кластере III, там же 3 образца гибрида 
с P. pyramidalis), образует еще две тесных группировки в других частях 
дендрограммы: 

1) в  большом кластере II  – 3  образца вместе с  гибридом P. nig-
ra × P. × sibirica (еще 4 образца); 

2) в  большом кластере V  – 2  образца вместе с  гибридом P. nig-
ra × P. × sibirica (еще 2 образца) и вместе с тополем иртышским P. lau-
rifolia × P. nigra (еще 2 образца). 

Эти случаи вполне объяснимы. P. × sibirica – это, по нашим представ-
лениям [Адвентивная флора…, 2012], гибрид P. nigra × (P. laurifolia × 
P. suaveolens). Тогда в возвратном гибриде P. nigra × P. × sibirica доля  
P. nigra должна составлять три четверти. Что же касается тополя иртыш-
ского P. × irtyschensis (P. laurifolia × P. nigra), то он встречается исклю- 
чительно в регионах, где P. nigra тесно контактирует с P. laurifolia, и мож-
но предположить, что здесь вообще нет абсолютно «чистого» P. nigra,  
т.е. образцы, морфологически определенные нами как P. nigra, на самом 
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деле относятся к Populus × irtyschensis, хотя и с большой долей P. nigra.  
В  общем, генетический полиморфизм тополя черного объясняется 
гибридизацией в разных частях ареала с другими видами тополей. Инте-
ресно, что при анализе последовательностей хлоропластного генома 
(см. [Borkhert et al., 2023]) образцы P. nigra особенно слабо кластеризо-
вались друг с другом, зато просматривалась связь с географией образцов.

Чуть менее близок P. nigra к своему гибриду P. × petrovskoe, состав 
которого, по  нашему предположению [Чужеродная флора…, 2020], 
можно выразить как P. × canadensis × P. laurifolia, или (P. deltoides × 
P. nigra) × P. laurifolia, что то же самое. P. nigra и P. × petrovskoe состав-
ляют основу двух подкластеров в большом кластере III, т.е. молекуляр-
но-генетические данные не противоречат нашему предположению.

Сильнее отстоит P. nigra от P. laurifolia – представителя бальзамиче-
ских тополей. Эти два вида составляют основу больших кластеров  III 
и IV, которые, тем не менее, образуют одну группу кластеров высшего 
порядка, т.е. P. nigra и P. laurifolia – отнюдь не генетические антиподы, 
как можно было предположить с  учетом их  секционного положения. 
Конечно, это связано со значительным перекрытием ареалов этих видов, 
о чем правильней поговорить в подразделе о P. laurifolia.

Максимально удалены от P. nigra оказались P. suaveolens и близкие 
к  нему виды и  гибриды, а  также P.  talassica, P.  afghanica, P. simonii  
и P. longifolia (в другой, противоположной, группе больших кластеров), 
но ситуация с двумя генетическими «полюсами» уже обсуждалась выше 
и  обсуждается ниже в  подразделах о  соответствующих видах. Отме-
тим только, что по  NTS  5S рРНК (см.  [Borkhert et  al., 2023]) P. nigra 
и P. suaveolens тоже максимально удалены друг от друга.

Интересно, что по  NTS 5S рРНК P. nigra продемонстрировал бли-
зость к  P.  afghanica. В  этой связи можно напомнить, что А.К.  Сквор-
цов (2010) вообще не признавал видовую обособленность P. afghanica  
от  P. nigra. Тем не  менее, на  объединенной дендрограмме (по  всем 
изученным фрагментам генома) эти виды заняли противоположные 
«полюса». Наверное, нужно пока воздержаться от  выводов и  хотя  бы 
потому, что обследованы лишь 3 образца P. afghanica.

Populus pyramidalis Rozier – тополь пирамидальный, итальянский; раина

P. pyramidalis [P.  italica (Du Roi) Moench] обычно рассматривается 
только как пирамидальная форма тополя черного (P.  nigra var.  italica 
Du Roi). Тем не менее, он, в отличие от типичной формы тополя чер-
ного (P. nigra var.  nigra), обладает некоторыми секционными призна-
ками бальзамических тополей: листья чуть округлены, черешки чуть  
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опушены [Чужеродная флора…, 2020]. Наверное, в  его образовании 
приняли участие также бальзамические тополя, и наиболее вероятный 
претендент – Populus talassica. В нашей работе нам удобнее рассматри-
вать P. pyramidalis отдельно, хотя с позиций «большой систематики» он, 
конечно, является лишь одной из форм тополя черного.

Второе обстоятельство связано с  тем, что образцы черного пирами-
дального тополя (3 образца) мы собрали в Москве, а настоящая раина – 
это более южный культивар (Италия и прочее Средиземноморье, Укра-
ина, самый юг России); в качестве его родины указывались Афганистан 
[Комаров, 1936; Соколов и др., 1951] и Гималаи [Богданов, 1965]. Чтоб 
продвинуть раину на  север, российские селекционеры (А.М.  Березин, 
А.С. Яблоков и др.) скрещивали ее с P. nigra var. nigra, а потом отбира-
ли наиболее пирамидальные деревья, т.е. родительский состав северной 
раины – P. nigra × P. pyramidalis [Котелова, Стельмахович, 1963; Реко-
мендации…, 1976].

Наши молекулярно-генетические данные показали очень большую бли-
зость осокоря и северной раины. Все 3 образца раины из московского озе-
ленения (на дендрограммах и в перечнях для краткости – P. pyramidalis, 
но на самом деле это P. nigra × P. pyramidalis) образовали компактную 
группу элементарных кластеров совместно с  12  образцами тополя чер-
ного (P. nigra var. nigra). Это может быть связано как с ничтожностью 
примеси бальзамических тополей, так и с искусственной гибридизацией 
раины и осокоря при создании культиваров. Ясность в этот вопрос может 
внести молекулярно-генетическое изучение более южных форм раины.

Интересно, что по NTS 5S рРНК наши образцы P. pyramidalis слегка 
обособлены от P. nigra var. nigra (Borkhert et al., 2023).

Populus × canadensis Moench. (P. deltoides s.l. × P. nigra) – тополь канадский

Тополь канадский в московских посадках, откуда взяты все три его 
образца, может быть представлен многими культиварами, определе-
ние которых сопряжено с большими трудностями. Наиболее вероятны 
здесь формы serotina Hartig, marilandica Rehd., regenerata Rehd. [Котело-
ва, Стельмахович, 1963; Рекомендации…, 1976]. Некоторые культива-
ры P. × canadensis являются возвратными гибридами к тому или иному 
родительскому виду. Мы говорим это для того, чтоб подчеркнуть, что 
наши данные, полученные изучением 3  образцов, нельзя переносить 
на все культивары P. × canadensis. 

На нашей дендрограмме все 3 образца P. × canadensis образовали ком-
пактную группу элементарных кластеров совместно с 1 образцом P. nigra,  
1 образцом P. deltoides и 1 образцом гибрида P. deltoides ×P. × moscoviensis. 
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Еще сюда попал 1 образец тополя Максимовича, что мы проигнориро-
вали, посчитав явной ошибкой. Вся описанная группа кластеров сосед-
ствует с  такой  же компактной группой, образованной Populus nigra 
(12  образцов) и  P. pyramidalis (3  образца), а  также входит в  большой 
кластер  III, основу которого составляют P. nigra и  P.  ×  petrovskoe 
(P. × canadensis × P. laurifolia), т.е. положение P. × canadensis на ден-
дрограмме выглядит логичным и подтверждает близость к обоим роди-
тельским видам. Кроме того, это косвенно говорит о  близости P. del-
toides и P. nigra (см. ниже).

Populus deltoides Bartram ex Marshall. – тополь дельтовидный

P. deltoides  s.l.  – это американский вид, из  состава которого иног-
да выделяется до  10  видов или подвидов [Rehder, 1949]. Разумеется, 
P. deltoides  s.l. очень изменчив, и  разные его формы не  всегда четко 
отличаются от  столь  же разнообразного внутрисекционного гибрида 
P. × canadensis (P. deltoides s.l. × P. nigra).

Единственный образец (из  московского озеленения), определенный 
нами как P. deltoides  s.l., оказался на  дендрограмме вместе со  своим 
гибридом P. × canadensis и в том же большом кластере III, где преобла-
дают P. nigra и P. × petrovskoe. P. × petrovskoe, по нашему предположе-
нию [Чужеродная флора…, 2020], является гибридом P.  ×  canadensis  
и  P. laurifolia. С  одной стороны, все это вполне естественно, но 
мы не можем утверждать, что экземпляр из культуры в Москве не принад-
лежит P. × canadensis с уклонением к P. deltoides s.l., а потому интерпрети-
ровать наши результаты в данном случае преждевременно. Важно помнить, 
что P. deltoides s.l. географически удален от P. nigra, а потому «не обязан» 
в  генетическом отношении иметь сходство с  морфологически близким  
P. nigra. У нас же пока получается (в этом и предыдущем подразделах), что 
он и его гибрид P. × canadensis очень близки к «чистому» евразиатскому  
P. nigra. Необходимо исследовать надежные североамериканские образ-
цы P. deltoides s.l. или хотя бы побольше его образцов из Москвы.

Populus afghanica (Aitch. Et Hemsley) Schneider – тополь афганский

P. afghanica  – один из  черных тополей; данных по  нему собрано 
мало (3  образца), и  поэтому специальный очерк вряд  ли целесообра-
зен. Этот вид фигурирует в очерке о P. suaveolens. Укажем только, что 
А.К. Скворцов объединял P. afghanica с P. nigra: «В юго-западной части 
своего ареала… P. nigra породил плеяду культурных форм, в основном 
пирамидальных… к ним же следует отнести и P. afghanica…» [Сквор-
цов, 2010, с. 65]. 
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Секция Tacamahaca Spach – бальзамические тополя

Высокие или среднеразмерные (до 18–25 м) деревья, иногда окружен-
ные густой корневой порослью и тяготеющие на своей родине к доли-
нам горных рек. Укороченные побеги представлены дискобластами 
и лептобластами. Почки и молодые листья сильно смолистые. Черешки 
относительно короткие: от почти равных по длине листовой пластинке 
до уступающих ей в несколько раз; опушенные или реже голые; в сече-
нии округлые, на верхней стороне почти по всей длине с хорошо выра-
женным желобком. Листовые пластинки голые или опушенные, но без 
густого белого войлока на  нижней стороне; относительно длинные: 
от  чуть превышающих свою ширину до  превышающих ее  в  5–6  раз; 
разной формы – округлые, овальные, эллиптические, яйцевидные, гру-
шевидные, ланцетные, сердцевидные, с оттянутой или почти не оттяну-
той верхушкой, но только не явно треугольные (дельтовидные), не явно 
четырехугольные (ромбические и  т.п.), не  лопастные или неправиль-
ной формы; основание всегда плавно (закругленно) переходит в боко-
вой край, который может быть как сильно выпуклым (округлым), так 
и слабо выпуклым, почти спрямленным. Край листовой пластинки без 
крупных неравных тупых зубцов (как у  осины и  крупнее). Верхняя 
сторона листовых пластинок светло-зеленая или темно-зеленая, ниж-
няя – чуть бледнее или значительно бледнее верхней, зеленоватая или 
беловатая, почти белая, но все-таки не бывает чисто белой. Коробочки 
у большинства видов почти округлые, реже (у Populus balsamifera) яйце-
видные, без оттянутой верхушки, сидят на ножках длиной 0,5–2 (3) мм. 

Populus suaveolens Fisch. – тополь душистый

P. suaveolens обладает обширным ареалом на востоке нашей страны 
и в сопредельных странах. Перед этим уже говорилось, что по отноше-
нию к тополю черному он занимает противоположный «полюс» – мор-
фологический (бальзамический тополь с  максимальным выражением 
признаков секции), географический (самый восток России), экологиче-
ский (горы, суровый климат) и  генетический (первая группа больших 
кластеров, противоположная второй группе с P. nigra).

Исследованы 38  образцов, преимущественно природных, из  раз-
ных регионов России. На  нашей дендрограмме образцы P. suaveolens 
сформировали большой кластер  I, в пределах которого оказались рас-
пределены несколькими группами, но в  первом приближении рав-
номерно. Вне кластера  I имеется только группировка из  3  образцов 
в  кластере  II, образованном преимущественно тополем Разумовского 
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(Populus × rasumovskoe) – гибридом с большим участием тополя души-
стого (половина и более). Значит, P. suaveolens проявил свою общую обо-
собленность от видов и гибридов второй группы кластеров (от P. nigra,  
P. laurifolia, а также от гибридов с большим их участием и без участия 
P. suaveolens или с небольшим его участием).

В тех  же больших кластерах (I и  II) разместились еще несколь-
ко видов и  гибридов, но  «поведение» их  оказалось резко различным.  
P. talassica, P. afghanica, P. simonii, P. longifolia и  P.  ×  rasumovskoe 
образовали свои компактные группы из нескольких элементарных кла-
стеров, а P. koreana и P. maximowiczii по 1–2 образца распределились 
среди образцов P. suaveolens, избегая компактных групп, образованных 
прочими видами. Этот факт мы интерпретируем как генетическую иден-
тичность P. suaveolens, P. koreana и  P. maximowiczii (см.  следующий 
подраздел). Что  же касается остальных видов приведенного перечня, 
то все они в той или иной степени обособлены от P. suaveolens. Наибо-
лее обособлен P. × rasumovskoe: образует другой большой кластер, и это 
связано с  тем, что он имеет в  качестве одного из родительских видов  
P. nigra, принадлежащий другому генетическому «полюсу». 

Интересно, что по NTS 5S рРНК (см.  [Borkhert et  al., 2023]) P. sua-
veolens оказался обособлен ото всех видов тополей, как черных, так 
и бальзамических, кроме, разумеется P. koreana и P. maximowiczii.

Кроме того, по NTS 5S рРНК P. suaveolens проявил некоторую бли-
зость к P. laurifolia, и это интересно, т.к. по совокупности обследован-
ных фрагментов генома такая близость не выявлена.

Еще о  P. suaveolens можно сказать, что он в  значительной степени 
полиморфен, и  это хорошо видно на  диаграмме (см.  каталог переч-
ней  1). Имеются следующие компактные группы кластеров, которые 
содержат P. suaveolens и  обособлены одна от  другой [Borkhert et  al., 
2023, fig. 5] (перечисление по часовой стрелке):

1) 14  образцов P. suaveolens, 2  – P.  koreana, 1  – P.  maximowiczii; 
несколько отстоят от них компактные группы P. talassica и P. afghanica; 

2) 5  образцов P. suaveolens, 2  – P.  koreana, 1  – P.  maximowiczii; 
несколько отстоит от  них компактная группа P.  simonii, еще более 
отстоит – компактная группа P. longifolia; 

3) 14 образцов P. suaveolens, 1 – P. koreana, 5 – P. maximowiczii;
4) 3 образца P. suaveolens, 1 – P. laurifolia, 1 – гибрид с большим уча-

стием P. suaveolens; несколько отстоит от них компактная группа слож-
ного возвратного гибрида P. nigra  ×  P.  ×  sibirica; еще более отстоит 
компактная группа P. × rasumovskoe.
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Мы видим, что полиморфный в генетическом отношении вид Populus 
suaveolens в  ряде своих образцов по  обследованным нами фрагментам 
генома проявляет сходство то с P. talassica и P. afghanica, то с P. simonii 
и P. longifolia, то с P. nigra × P. × sibirica и P. × rasumovskoe, то оказыва-
ется удален ото всех видов. При этом он нигде «не сливается» с какими- 
либо видами, не  идентичен им  (кроме P. koreana и  P. maximowiczii). 
По  нашему мнению, это означает, что P. suaveolens, являясь таковым 
по большинству генов или по «узловым» генам, определяющим приспо-
собительные морфологические признаки (они  же  – диагностические), 
очень часто имеет фрагменты генома, «заимствованные» от других видов. 
Если бы мы анализировали другие участки его генома, то, возможно, уви-
дели бы сходство тех же образцов с другими видами или гибридами, хотя 
общая «картина», наверное, оказалась  бы сходной. Эти обстоятельства 
вполне объяснимы в рамках концепции сингамеона или, если выразиться 
проще, – в условиях мощных потоков генов между разными таксономи-
ческими видами. Наверное, в  разных регионах P. suaveolens несколько 
различен в генетическом отношении, т.к. гибридизирует с разными сосед-
ними видами или по-разному удален от  зоны контакта с  ними, но  эти 
отличия носят статистический характер, и  любые гены соседних видов 
в  каком-то количестве имеются везде в  пределах ареала P. suaveolens. 
Кроме того, некоторая неоднородность может объясняться разницей кли-
матических условий в разных частях обширного ареала. 

Populus koreana Rehd. и P. maximowiczii A. Henry –  
тополя корейский и Максимовича

P. suaveolens описан в 1941 г. из Восточной Сибири, P. maximowiczii – 
в 1913 г. с Дальнего Востока, P. koreana – в 1922 г. из Кореи. Эти виды, 
как считается, имеют существенные морфологические отличия: у топо-
ля корейского листья сильно кожистые, матовые, главная жилка свер-
ху без опушения, снизу опушена; у тополя Максимовича листья слегка 
кожистые, глянцевые, главная жилка опушена снизу и сверху; у тополя 
душистого (в  узком смысле) листья не  кожистые, главная жилка без 
опушения [Котелова, Стельмахович, 1963]; приводились и другие мел-
кие отличия [Комаров, 1936].

В дальнейшем, опираясь на эти отличия, исследователи стали нахо-
дить некоторые из этих видов вне «своих» территорий. Так, например, 
для Дальнего Востока, особенно южнее Амура, указываются все три 
вида (MHA). Уже странно, что при такой способности к  межвидовой 
гибридизации три близких вида могут одновременно произрастать 
на одной и той же территории и в тех же горных долинах. 
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А.К. Скворцов и Н.Б. Белянина (2006) показали, что различия между 
этими видами не убедительны, и везде в пределах их совместного ареа-
ла можно найти формы с промежуточными признаками или признаками 
другого «вида». В результате сделан вывод о наличии одного «хороше-
го» вида с обширным ареалом – Populus suaveolens, а остальным видам 
отказано не только в видовом, но и в подвидовом статусе. Тем не менее, 
и  в  региональных «флорах», и  в  международных электронных базах 
данных все три «вида» фигурируют по-прежнему, и  это до  абсурда 
усложняет систематику тополей, особенно гибридных. 

Наши молекулярно-генетические исследования показали, что P. ko-
reana и P. maximowiczii не образуют на дендрограмме своих компакт-
ных группировок, а всегда распределены по 1–2 образца среди образцов  
P. suaveolens, причем оказываются одновременно в  нескольких груп-
пировках этого полиморфного вида (см.  предыдущий подраздел), т.е. 
повторяют его полиморфизм. Это мы считаем доказательством генети-
ческой идентичности всех трех «видов». Остается пояснить, что матери-
ал по P. koreana (5 образцов) и P. maximowiczii (8 образцов) взят из гер-
бария Главного ботанического сада им. Н.В. Цицина РАН, в котором эти 
дальневосточные «виды» определены В.Н.  Ворошиловым и  другими 
специалистами по дальневосточной флоре.

Мы полагаем, что P. koreana и  P.  maximowiczii в  своих изначаль-
ных регионах (Корея и  Дальний Восток), где они описаны, могли  бы 
в  сравнении с  P. suaveolens (из  Восточной Сибири) иметь статус гео-
графических рас, но использование даже такого статуса применительно 
к разным образцам из одного и того же региона не имеет смысла: это 
внутривидовая изменчивость без какого-либо систематического статуса.

Populus laurifolia Ledeb. – тополь лавролистный

P. laurifolia – горный тополь, типичный представитель секции баль-
замических тополей, но весь его российский ареал расположен внутри 
ареала P. nigra, т.е. P. laurifolia растет в горных долинах, а при выходе 
рек на равнину сменяется на P. nigra. В переходной зоне эти два вида 
растут совместно и  образуют гибриды; в  некоторых местах родитель-
ские виды вытеснены гибридами, и тогда речь идет о природном гибри-
догенном виде  – P.  ×  irtyschensis. Тополю лавролистному и  его взаи-
моотношениям с тополем черным посвящены многочисленные работы 
А.В.  Климова и  Б.В.  Прошкина [Климов, Прошкин, 2016, 2017, 2018, 
2021 и др.; Прошкин, Климов, 2016, 2017а, б и др.]. Эти авторы утвер-
ждают, в частности, что гибридизация P. laurifolia и P. nigra имеет одно-
сторонний характер, и  P.  ×  irtyschensis гибридизирует в  дальнейшем  
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только с  Populus nigra, т.е. поток генов направлен исключительно  
от P. laurifolia к P. nigra. Разумеется, мы не знаем, всегда ли так было, 
везде  ли такая ситуация, не  бывает  ли, что изолирующие механизмы 
в каких-то случаях не срабатывают, и поток генов по какой-то горной 
долине устремляется в противоположном направлении.

Особый взгляд на природу P. laurifolia высказан нами ранее [Насимо-
вич и др., 2019]. Дело в том, что общий ареал российских бальзамиче-
ских тополей (P. suaveolens, P. laurifolia) в виде клина вторгается внутрь 
ареала P. nigra, т.е. вне ареала черного тополя имеется P. suaveolens,  
внутри – P. laurifolia, и этот последний вид обладает некоторыми призна-
ками (внесекционными), которые сближают его с P. nigra, а не с P. sua- 
veolens, причем нам удалось насчитать 14  таких признаков [Там же]. 
Тем не менее, у P. laurifolia имеются оригинальные признаки, отсутст-
вующие одновременно у P. nigra и P. suaveolens: 

1) оси 1–2-годичных побегов сильно ребристы; 
2) листья в среднем длиннее (особенно на поросли); 
3) желёзки на стыке черешка и листовой пластинки бывают еще реже, 

чем у  черного и  душистого тополей (на  основании нашего изучения 
образцов в гербарии Главного ботанического сада им. Н.В. Цицина РАН 
в 2023 г.). 

Это на  морфологическом уровне означает видовую специфичность  
P. laurifolia и  может объясняться давлением отбора в  специфических 
условиях, а также изначально иным происхождением.

Исследовано 18  образцов из  Западной Сибири. На  нашей ден-
дрограмме тополь лавролистный занял место ближе к  P. nigra, чем 
к P. suaveolens. Значит, географическая близость и гибридизация ока-
зались важнее секционной принадлежности, т.е. подтвеждаются идея 
сингамеона, идея двух географических и  т.п. «полюсов», идея эколо-
гической сущности секций у тополей и т.д. (см. выше). Тем не менее, 
P. laurifolia все-таки образовал свой большой кластер  IV, отличный 
от  большого кластера  III, в  котором преобладает P. nigra. Интерес-
но, что по  ITS (см.  [Borkhert et  al., 2023]) P. laurifolia оказался резко 
отличен и от P. suaveolens, и от P. nigra, образовав свой генетический 
«полюс». 

В пределах своего кластера  IV P. laurifolia оказался вместе толь-
ко со  своими гибридами: P.  ×  wobstii (ближе всего), P.  ×  irtyschensis, 
P. × petrovskoe и P. × sibirica (наличием единичных образцов, ставших «не 
туда» мы, как уже договорились, пренебрегаем). Для P. × irtyschensis это 
тривиальный результат, но для остальных гибридов P. laurifolia не всег-
да приводился в качестве одного из родительских видов (см. ниже). 



И
зу

че
ни

е 
и 

со
хр

ан
ен

ие
  

би
ол

ог
ич

ес
ко

го
  

ра
зн

оо
бр

аз
ия

37

Социально-экологические технологии. 2024. Т. 14 № 1

Интересно, что Populus laurifolia образует две компактные группы 
элементарных кластеров, которые хоть и  близки, но  все-таки каждая 
из  них еще ближе к  каким-то другим образцам. Это напоминает 
такие же пары группировок у P. × petrovskoe и P. × sibirica, которые про-
явили половой диморфизм, но, к сожалению, половая принадлежность 
образцов P. laurifolia нами не изучалась.

Populus longifolia Fisch. – тополь длиннолистный

P. longifolia появился на  Русской равнине недавно, не  более двух-
трех веков назад. Мы не знаем, «сбежал» ли он из ботанического сада, 
распространился  ли в  культуре в  сельской местности, а  потом уже 
«сбежал» и натурализовался, или же он занесен стихийно и стал расти 
на  нарушенных землях вблизи селений. За  уверенными заявлениями 
на эту тему нет убедительных фактов, хотя ясно, что в городах, в т.ч. 
в Москве, в последние десятилетия он иногда применялся в озеленении, 
но очень редко. Относительно происхождения этого вида имеются сле-
дующие гипотезы: 

1) одна из  форм P. balsamifera, попал в  Россию через Западную 
Европу, как и другие североамериканские тополя [Dippel, 1892; Karhu, 
Hamet-Ahti, 1992], бытующая версия, но она ничем не подкреплена; 

2) один из  обособившихся американских клонов корневой поросли  
P. trichocarpa, с Аляски, появился в России ранее, чем в Западной Евро-
пе, т.е. привезен через Сибирь [Скворцов, 2008], слабые места гипотезы: 
в Северной Америке не наблюдался [Циновскис, 1977; Скворцов, 2008], 
коробочки, обнаруженные нами, оказались 2–3-створчатыми и голыми 
(не  3-створчатыми и  опушенными, как у  P. trichocarpa) [Чужеродная 
флора…, 2020]; 

3) обособившийся восточносибирский клон корневой поросли  
P. suaveolens (предположение Ю.А.  Насимовича [Адвентивная флора 
Москвы.., 2012]), слабые места: листья без «носика», коробочки не толь-
ко 3-створчатые; 

4) гибрид северных бальзамических тополей (P. balsamifera 
и  P.  trichocarpa, или P.  balsamifera и  P.  suaveolens), т.к. коробочки 
с  непостоянным числом створок, что характерно для гибридов, когда 
родительские виды имеют разное число створок (М.В. Костина, ранее 
не публиковалось). 

Исследовано 9 образцов из Москвы и Московской области. На ден-
дрограмме эти образцы разместились в четырех местах:

1) 5  образцов в  большом кластере I в  компактной группе вме-
сте с  одним образцом P.  × wobstii (гибрид P. laurifolia и  P. longifolia) 
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и одним образцом Populus trichocarpa; сам этот большой кластер обра-
зован преимущественно P. suaveolens; 

2) один образец в том же большом кластере I, но вместе с P. suaveolens;
3) два образца в  большом кластере  II вместе с  P.  ×  rasumovskoe 

(гибрид P. nigra и P. suaveolens); 
4) один образец в  большом кластере  IV вместе с  двумя образцами  

P. trichocarpa (еще один образец P. trichocarpa тоже близко). 
Мы видим, что близость к  P. suaveolens несомненна: больше всего 

образцов (5!) оказались в  большом кластере  I, образованном именно  
P. suaveolens, а один образец – совсем вместе с P. suaveolens; да и тре-
тий случай (близость к P. × rasumovskoe) говорит о том же. И все-таки 
настораживает «прицельная» близость к P. trichocarpa: образцов P. tri-
chocarpa вообще мало (только 4), и три из них «встали» вместе с P. lon-
gifolia, а один – рядом. Интересно, что по ITS P. longifolia особенно бли-
зок к нашим образцам P. trichocarpa: все 7 образцов «встали» в той же 
части дендрограммы, а 5 образцов образовали общую с ним компактную 
группу кластеров. 

Тем не менее, надо учитывать, что мы, вероятно, работаем не с насто-
ящим американским P. trichocarpa, а  с  его европейским гибридом, 
который иногда фигурирует в  литературе как тополь латышский 
(P.  ×  ‘Lettland’). Вторая составляющая этого гибрида не  установлена, 
и это вполне может оказаться P. longifolia: с чем же еще мог спонтанно 
взаимодействовать P. trichocarpa на севере Русской равнины или в Скан-
динавии? Да и неопределенность с этой второй составляющей означает, 
что это какой-то вид, похожий на P. trichocarpa, т.к. в противном случае 
мы бы легко его узнали. Тогда близость P. longifolia к  гибриду с уча-
стием P. trichocarpa находит второе объяснение. В  общем, наши дан-
ные не противоречат трем гипотезам: обособление P. longifolia от P. tri- 
chocarpa, от  P. suaveolens и  от  гибрида между ними. Да  и  удален-
ность от P. balsamifera, строго говоря, не доказана, т.к. этот вид нами 
не  исследовался. Желательно аналогичным образом изучить все севе-
роамериканские бальзамические тополя, причем образцы должны быть 
из Северной Америки.

Populus × wobstii R.I. Schrod. ex Dippel – тополь Вобста

Относительно родительских видов P.  ×  wobstii приводились раз-
ные мнения: 1)  разновидность P.  suaveolens (Регель, 1889); 2)  разно-
видность P. balsamifera [Dippel, 1892]; 3)  P. suaveolens  ×  P. candicans 
[т.е. P.  ×  jackii] (по  Шредеру  – [Регель, 1889; Соколов и  др., 1951]);  
P. simonii  ×  P. suaveolens [Karhu, Hamet-Ahti, 1992]; P. laurifolia  ×  
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Populus tristis [Rehder, 1949; Koltzenburg, 1999]; P. laurifolia × P. tristis 
(или P. longifolia) [Ascherson, Graebner, 1908; Цвелёв, 2001]; P. lauri-
folia  ×  P. longifolia (наше предположение  – [Чужеродная флора…, 
2020]). В  зависимости от  предполагаемых родительских видов «меня-
ется» и  облик этого гибрида, т.к. хорошего описания никто не  опу-
бликовал, и «конструировать» облик приходится по составу родитель-
ских видов. Мы опираемся на классика дендрологии Альфреда Редера 
[Rehder, 1949] и  наиболее поздних авторов [Koltzenburg, 1999; Цве-
лёв, 2001], но,  разумеется, вместо P. tristis приводим P. longifolia, т.к. 
P. tristis (в  узком смысле) всегда был исключительно редок в  России  
(да и везде), и это название, как правило, относили к обычному и похо-
жему на  него P. longifolia. Согласно А.  Редеру, P.  ×  wobstii «похож  
на P. laurifolia, но веточки голые, слегка ребристые; листья ланцетные, 
максимальное расширение около середины» [Rehder, 1949]. 

В 2010  г. мы  обнаружили в  Москве целую рощу саженого тополя, 
который по своим признакам может быть гибридом P. laurifolia и P. lon- 
gifolia, а  также в  первом приближении соответствует описанию Реде-
ра (MHA0091592  – [Аверченков и  др., 2010]). Это позволяет описать 
тополь Вобста подробнее и, главное, привести диагностические призна-
ки, отличающие его от похожих видов и гибридов. В целом P. × wobstii 
сходен с P. laurifolia: веточки подроста и порослевых побегов светлые 
и остроребристые, листья на них сравнительно узкие (ланцетные, про-
долговато-эллиптические). Но  в  кроне взрослых деревьев преоблада-
ют лишь слегка угловатые и  менее светлые веточки (серовато-беже-
вые), а  листья на  них, как правило, имеют округло-клиновидные или 
округлые основания и более длинные черешки (лишь в 2–4 раза коро-
че листовых пластинок). От  весьма изменчивого тополя московского 
(P. × moskoviensis R.I. Schrod. ex Wolkenst.) тополь Вобста отличается 
теми же длинными черешками, а также «аккуратностью»: листья взро-
слых деревьев примерно одной формы и  размера, все относительно 
крупные и вытянутые. Разница в цвете верхней и нижней поверхности 
листа тоже чуть больше. Еще четче выражены отличия от P. longifolia: 
веточки все-таки угловатые, а  иногда и  ребристые, дерево высокое 
(до 20–25 м, не 15–18), ствол с возрастом не наклоняется, обильная кор-
невая поросль отсутствует. 

Исследовано 3 образца из Москвы. На нашей дендрограмме 2 образ-
ца P. × wobstii разместились вместе с P. laurifolia, причем ближе других 
гибридов с  участием P. laurifolia. Кроме того, один образец оказался 
внутри компактной группы P. longifolia. В  общем, молекулярно-гене-
тические данные подтверждают, что мы нашли в Москве именно этот 
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гибрид и именно к нему относится наше описание, хотя правомочность 
названия Populus × wobstii остается под вопросом и, кроме того, жела-
телен анализ более обширного материала.

Populus simonii Carriere – тополь Симона, или китайский

P. simonii, который культивируется в Москве, – это несколько веге-
тативных клонов из  Китая, введенных в  озеленение Европы француз-
ской фирмой «Симона». Считается одним из бальзамических тополей, 
но  имеет голые черешки, небольшой цветовой контраст верха и  низа 
листа и некоторые другие признаки черных тополей, т.е. не исключена 
межсекционная гибридная природа этого вида.

Нами обследовано 8  московских образцов, из  которых 7  относятся 
к  полуплакучей форме (P. simoni var.  pendula C.K.  Schneid.). На  ден-
дрограмме 6  образцов образовали компактную группу элементарных 
кластеров в большом кластере I рядом с P. suaveolens. Еще два образца 
оказались вместе с P. × sibirica в совсем разных кластерах. Комменти-
ровать этот результат преждевременно.

Populus talassica Kom. – тополь таласский

P. talassica [P. macrocarpa (Schrenk) N. Pavl. et Lipsch.] – среднеази-
атский тополь, представитель секции бальзамических тополей, близок 
к P. suaveolens и в XIX в. даже рассматривался как одна из его форм. 

Исследовано 9  образцов из  Средней Азии (Киргизия, Казахстан). 
Продемонстрировал монолитность, сформировав тесную группу эле-
ментарных кластеров, в которой совсем нет других видов. Вся эта груп-
па «встала» на дендрограмме близко к P. afghanica и P. suaveolens, хотя 
первый вид относится к  черным тополям. Не  исключено, что объеди-
нение этих видов (а  заодно P. simonii и  P. longifolia) осуществляется 
по  принципу «все, что угодно, лишь  бы не  P.  nigra и  совсем близкие 
к нему формы».

? Populus trichocarpa Torr. et Gray ex Hook. – тополь волосистоплодный

См. описание P. longifolia.

Нотосекция Aigeiros × Tacamahaca – межсекционные гибриды  
черных и бальзамических тополей

Все гибриды черных и бальзамических тополей обладают сходными 
промежуточными признаками двух секций. Как правило, это высокие 
деревья (исключение – P. longifolia, P. tristis Fisch.). Укороченные побе-
ги представлены преимущественно лептобластами, но также слабо раз-
витыми дискобластами. Почки и молодые листья смолистые. Черешки  
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по  длине от  примерно равных листовой пластинке до  уступающих 
ей  в  1,5–2,5  раза; опушенные или реже голые; в  верхней половине 
не сильно, но отчетливо сплюснутые с боков (лишь у возвратных гибри-
дов с  бальзамическими тополями совсем не  сплюснутые); на  верхней 
стороне, у многих или хотя бы у некоторых листьев, с узким и иногда 
прерывающимся желобком. Листовые пластинки голые или чуть опу-
шенные; по длине от чуть превышающих свою ширину до превышаю-
щих ее в 1,2–2,5 раза (реже пластинки почти округлые или округло-сер-
дцевидные, но с оттянутым кончиком, за счет которого длина все равно 
оказывается чуть больше ширины). По форме листовая пластинка может 
быть самой разной, но только не узколанцетной, строго дельтовидной 
(треугольной), лопастной или неправильной. Основание листовой пла-
стинки тоже может быть почти любым, но для ряда видов весьма харак-
терно сложное («грушевидное») основание: у  самого черешка почти 
округлое, а на удалении от него ширококлиновидное; иногда в местах 
перехода от одного типа основания к другому имеются две симметрич-
но расположенные выемки. Основание в той или иной степени плавно 
переходит в  боковой край, который может быть в  различной степени 
выпуклым (вплоть до округлого) или почти прямым. Переход основания 
в боковой край или совсем не выражен, или довольно заметен, и в этом 
случае лист оказывается сглаженно-ромбовидным. Край листовой пла-
стинки без крупных неравных тупых зубцов (как у осины и крупнее). 
Нижняя сторона листовых пластинок чуть бледнее или значительно 
бледнее верхней, зеленовато- или серовато-беловатая, но  не  бывает 
чисто белой. Коробочки обычно с оттянутым носиком, по длине заметно 
превышающие ширину, на ножках значительно короче 10 мм. 

Встречаются гибриды с  резким смещением к  одной из  родитель-
ских секций, что можно объяснить возвратным скрещиванием с одним 
из родительских видов. 

П.Л. Богданов (1965) доказал, что гибридные тополя (в  основном, 
межсекционные гибриды) растут в  среднем быстрее представителей 
«чистых» видов. По  нашим наблюдениям, они также чаще «убегают» 
из культуры. Все это означает их большую «жизненность» в городских 
условиях. Возможно, по этой причине они составляют основную массу 
тополей уличного и  дворового озеленения, хотя это могло произойти 
и в результате случайных процессов «перемешивания» видов. Так или 
иначе, но в природной обстановке межсекционные гибриды (и особен-
но с равным выражением секционных признаков обеих секций) очень 
редки, т.е. разрывающий естественный отбор препятствует их длитель-
ному существованию в  качестве гибридогенных видов, смещая чашу 
весов в ту или иную сторону. 



42

И
зу

че
ни

е 
и 

со
хр

ан
ен

ие
  

би
ол

ог
ич

ес
ко

го
  

ра
зн

оо
бр

аз
ия

Environment and Human: Ecological Studies. 2024. Vol. 14. No. 1ISSN 2500-2961

Populus × rasumovskoe R.I. Schrod. ex Wolkenst. – тополь Разумовского

Мы понимаем под P. × rasumovskoe обычный московский культивар 
с  овальными листьями, у  которых на  вершине узкий «носик» длиной 
1–2 см. Более полное описание этого культивара публиковалось ранее 
[Гарин, Насимович, 2018; Чужеродная флора…, 2020; Borkhert et  al., 
2023], но и  приведенной здесь характеристики достаточно, чтобы его 
узнать. Можно разве что дополнить, что крона у P. × rasumovskoe рас-
кидистая и, как правило, слегка плакучая. 

Один из спонтанных гибридов, обнаруженных до 1882 г. Р.И. Шре-
дером на  территории Московской сельскохозяйственной академии 
(МСХА) близ Москвы [Wolkenstein, 1882]. Вегетативно размножен 
Р.И.  Шредером и  продавался на  сельскохозяйственной выставке. 
П.Е. Волкенштейн побывал на этой выставке и привел следующее опи-
сание: «Гибрид с участием P. nigra, опыленного пыльцой P. suaveolens. 
Большое дерево, листья округлые, меньше, чем у  предыдущего сорта 
(у  тополя петровского). Побеги цилиндрические» [Ibid]. Удивительно, 
но этого описания оказалось достаточно, чтоб узнать данный культивар 
в  Москве, т.к. он  полностью соответствовал приведенным характери-
стикам, а других претендентов не нашлось.

Приведем представления о родительских видах: P. nigra × P. suaveolens 
[Ibid; Чужеродная флора…, 2020; Borkhert et al., 2023]; P. candicans (т.е. 
P. × jackii) × P. suaveolens [Регель, 1889]; P. laurifolia ×P. nigra [Rehder, 
1949; Koltzenburg, 1999]; P.  ×  wobstii  ×  P. laurifolia [Karhu, Hamet-Ahti, 
1992]; возвратный гибрид – P. suaveolens × (P.nigra × P. sua-veolens) (еще 
одно наше предположение). Наше современное представление о  роди-
тельских видах, основанное на  морфологических признаках, совпадает 
с  предположением Волкенштейна, высказанным при перво-описании 
вида. Это придает уверенность, что мы не только не ошиблись с роди-
тельскими видами, но и правильно определили сам культивар. 

Проанализировано 34  образца из  18  точек московского озеленения. 
30 из них образовали большой кластер II в первой группе кластеров, где 
господствует P. suaveolens. Поэтому один из предполагаемых родитель-
ских видов можно считать подтвержденным. 

Важно также, что образцы не  стали на  дендрограмме совсем вме-
сте с P. suaveolens, а образовали свой большой кластер, и это является 
косвенным доказательством, что вторым родительским видом является  
P. nigra, занимающий противоположный генетический «полюс» в роду 
Tacamahaca. Ведь при гибридизации, например, с Populus simonii или  
P. afghanica, которые вместе с  P.  suaveolens формируют кластер  I, 
гибриды тоже могли бы оказаться в кластере I. 



И
зу

че
ни

е 
и 

со
хр

ан
ен

ие
  

би
ол

ог
ич

ес
ко

го
  

ра
зн

оо
бр

аз
ия

43

Социально-экологические технологии. 2024. Т. 14 № 1

Еще 4 образца по одному или по два оказались в трех других боль-
ших кластерах, и этой информацией мы вполне можем пренебречь. Тем 
не менее, непосредственными «соседями» трех образцов являются раз-
личные гибриды с  участием Populus nigra, а  иногда  – одновременно 
P. nigra и P. suaveolens, т.е. и это не выглядит случайностью.

Значит, родительские виды установлены. Это P. nigra и P. suaveolens. 
Однако наши данные позволяют установить также половую принадлеж-
ность каждого родительского вида. Соответствующие дендрограммы 
(результаты секвенирования участков полового локуса и последователь-
ностей хлоропластного генома), а также соответствующие рассуждения 
с  арифметическими выкладками опубликованы нами ранее [Borkhert 
et al., 2023]. Суть их в том, что при анализе по женской линии (по хлоро-
пластному геному) доля черных тополей в соседстве с P. × rasumovskoe 
в  2,5  раза превышает долю бальзамических тополей, т.е. по  женской 
линии более вероятен представитель секции черных тополей, и, ра-
зумеется, этим представителем может быть только P. nigra (см. выше). 
При анализе по  мужской линии (по  половому локусу, т.е. по  Y-хро-
мосоме) доля бальзамических тополей в  соседстве с  P.  ×  rasumovskoe 
в 3 раза превышает долю черных тополей, т.е. по мужской линии более 
вероятен представитель секции бальзамических тополей, и этим пред-
ставителем может быть только P. suaveolens. Так как установленный 
пол одного из родительских видов автоматически определяет пол дру-
гого родительского вида, вероятности перемножаются (2,5  ×  3  =  7,5), 
и при переводе в проценты (1 – 1/7,5) это означает, что наши выводы 
правильны с  вероятностью 87%. В  общем, результат можно предста-
вить следующим образом: P.  ×  rasumovskoe  =  P.  nigra (женское дере-
во) × P. suaveolens (мужское дерево).

Еще обратим внимание, что P.  ×  rasumovskoe представлен исклю-
чительно мужскими особями и  удивительно монолитен, не  образует 
каких-либо подгрупп в пределах основной группы, т.е. это один муж-
ской клон.

Populus × petrovskoe R.I. Schrod. ex Wolkenst. – тополь петровский

P.  ×  petrovskoe  – это, по  нашему мнению, один из  массовых куль-
тиваров современного московского озеленения [Чужеродная флора…, 
2020; Borkhert et  al., 2023]; имеется он и  в  других городах [Гарин, 
Насимович, 2018; Чужеродная флора…, 2020]. Проблемы, связан-
ные с P. × petrovskoe, подробно рассмотрены нами ранее [Чужеродная 
флора…, 2018]. Суть их в том, что P. × petrovskoe – это один из спонтан-
ных гибридов, обнаруженных до 1882 г. Р.И. Шредером на территории  
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Московской сельскохозяйственной академии (МСХА) близ Москвы 
[Wolkenstein, 1882], но  потом, за  время двух революций и  трех войн, 
сведения о нем были утеряны, а российские озеленители стали по ошиб-
ке называть этот культивар тополем берлинским (Populus × berolinensis 
(K.  Koch) Dippel)  – гибридом P. pyramidalis и  P. laurifolia. Мы  же 
в итоге, вслед за А.К. Скворцовым (2010), пришли к мнению, что наш 
московский культивар является гибридом P. × canadensis × P. laurifolia, 
хотя А.К. Скворцов приписывал такой состав именно тополю берлин-
скому, доверяя российским озеленителям в определении используемого 
ими сорта. 

Так или иначе, но P. × petrovskoe весьма легко узнается: крона моло-
дых деревьев очень широкая, иногда не  менее своей высоты; ветви 
первого порядка прямые и  длинные, отходят от  ствола упорядоченно 
(«в виде веера»: нижние – вбок, средние – вверх под углом 45 градусов, 
верхние – почти совсем вверх), из-за чего старые деревья, лишившиеся 
нижних ветвей, иногда считаются полупирамидальными; листья в кроне 
взрослого дерева широко-яйцевидные (длина только в 1,2 раза больше 
ширины); основание листовой пластинки в первом приближении окру-
глое или округло-усеченное, но весьма неровное, иногда с двумя выем-
ками; старые древесные стволы густо закрыты вертикальными побега-
ми из  спящих почек; дерево окружено многочисленными корневыми 
отпрысками.

Исследовано 62 образца из 18 точек московского озеленения. Все они 
оказались во второй группе больших кластеров, где из «чистых» видов 
господствуют P. nigra и P. laurifolia, и оба этих вида, по нашим пред-
ставлениям [Чужеродная флора…, 2020], являются родительскими для 
P. × petrovskoe, хотя P. nigra участвовал в гибридизации в виде своего 
гибрида P. × canadensis. 

Важно также, что ни один образец не оказался в первой группе кла-
стеров, образованной P. suaveolens, а также P. maximowiczii, P. koreana,  
P. talassica, P. afghanica, P. simonii, P. longifolia, P. × rasumovskoe, а пото-
му все эти виды и гибриды можно уверенно исключить из числа пред-
полагаемых родителей P. × petrovskoe. Исключим также P. balsamifera 
и  P. trichocarpa, т.к. мы  достоверно знаем, что P.  ×  petrovskoe возник 
в Москве (в Петровско-Разумовском), где эти североамериканские виды 
не  выращивались [Адвентивная флора…, 2012; Чужеродная флора…, 
2020]. Тогда у  нас остается не  слишком много вариантов: P. nigra,  
P. laurifolia и относительно редкий, но все-таки достоверно культивиру-
емый P. deltoides s.l. Кстати, если P. deltoides s.l. в «чистом» виде редок, 
то в составе своего гибрида P. × canadensis он обычен в Москве.
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Вернемся к  нашей дендрограмме. В  пределах второй группы кла-
стеров образцы Populus  ×  petrovskoe неравномерно распределились 
по  всем трем большим кластерам: 43  – в  кластере  III, 15  – в  класте-
ре IV, 4 – в кластере V. Кластер III, в основном, и образован этим гибри-
дом, причем исключительно мужскими особями, которые преоблада-
ют в Москве. Еще он образован черными тополями – P. nigra (вместе  
с  P. pyramidalis), P. deltoides  s.l., их  гибридом P.  ×  canadensis. Клас-
тер IV образован P. laurifolia и P. × petrovskoe, причем тополь петров-
ский представлен только женскими особями. Кластер V – преимущест-
венно P. × sibirica, а в его составе, по нашему мнению, имеются те же 
P. nigra и P. laurifolia. Правда, еще в его составе, по нашему мнению 
[Адвентивная флора…, 2012; Чужеродная флора…, 2020], имеется  
P. suaveolens (противоположный генетический «полюс»!), но, возможно, 
именно поэтому образцов P. × petrovskoe в кластере V особенно мало. 
Кроме того, какие-то образцы могли быть отнесены к  P.  ×  petrovskoe 
по ошибке, т.к. P. × sibirica и P. × petrovskoe в случае обрезки кроны, 
угнетения и т.п. воздействий очень похожи. Все это означает, что роди-
тельскими видами для P. × petrovskoe являются P. nigra и P. laurifolia.

Тем не  менее, гибрид P. nigra и  P.  laurifolia известен как 
P. × irtyschensis, и он существенно отличается от P. × petrovskoe: почти 
нет желёзок на  стыке черешка и  листовой пластинки, заметно длин-
нее листья (анализ материалов гербария Главного ботанического сада 
им. Н.В. Цицина РАН и просмотр образцов, привезенных М.В. Кости-
ной из  Сибири). Значит, в  составе P.  ×  petrovskoe имеется еще один 
родительский вид, и выше говорилось, что единственным претендентом 
является P. deltoides  s.l. (а в сочетании с P. nigra это P. × canadensis). 
Итак, родительский состав сложного гибрида P.  ×  petrovskoe, соглас-
но нашим молекулярно-генетическим данным, выражается следующим 
образом: P. × canadensis × P. laurifolia, или (P. deltoides s.l. × P. nigra) 
× P. laurifolia, что то же самое.

Напомним, что отечественные озеленители принимают P. × petrovskoe 
за  похожий на  него P.  ×  berolinensis, который считается гибри-
дом P.  pyramidalis и  P. laurifolia [Сырейщиков, 1907; Rehder, 1949; 
Koltzenburg, 1999; Цвелёв, 2001; Скворцов, 2006]. К  сожалению,  
P. pyramidalis на нашей дендрограмме оказался в том же большом кла-
стере III, где и  P.  ×  canadensis, т.е. молекулярно-генетический анализ 
в  данном случае не  может разрешить спор. Тут на  помощь приходит 
морфология: согласно М. Колтзенбургу, ветви у P. × berolinensis направ-
лены вверх (т.е. крона пирамидальная), листовые пластинки от  яйце-
видных до  ромбовидных, и  еще этот тополь не  образует корневых  
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отпрысков [Koltzenburg, 1999]. На  рисунке [Ibid, tafel 26] видно, что 
листья довольно узкие (в 1,5–2 раза длиннее ширины). У нашего мос-
ковского гибрида листья широкие и  короткие (лишь в  1,2  раза длин-
нее ширины), он  массово образует корневые отпрыски (наблюдение 
авторов) и  вряд  ли может считаться пирамидальным, т.е. это другой 
культивар. Кроме того, он  возник в  Москве, где Populus pyramidalis 
в конце XIX в. из-за климатических ограничений не мог выращиваться; 
это позднее селекционеры продвинули его на север, скрестив с P. nigra 
[Котелова, Стельмахович, 1963].

Если исходить из  выясненного нами состава родительских видов, 
то наши молекулярно-генетические данные позволяют установить поло-
вую принадлежность каждого родительского вида.

Соответствующие дендрограммы и рассуждения опубликованы ранее 
[Borkhert et  al., 2023]. Суть их в  том, что при анализе по  женской 
линии (по  хлоропластному геному) доля черных тополей в  соседстве 
с P. × petrovskoe в 1,7 раза меньше доли бальзамических тополей, т.е. 
по  женской линии более вероятен представитель секции бальзамиче-
ских тополей, и,  разумеется, этим представителем может быть только  
P. laurifolia (см. выше). При анализе по мужской линии (по половому 
локусу, т.е. по Y-хромосоме) доля бальзамических тополей в  соседст-
ве с P. × petrovskoe несоизмеримо ниже доли черных тополей (0 против 
19), т.е. по мужской линии возможен только представитель секции чер-
ных тополей, и этим представителем может быть только P. × canadensis 
(см. выше). Так как установленный пол одного из родительских видов 
автоматически определяет пол другого родительского вида, наши выво-
ды правильны с вероятностью около 100%. Результат можно предста-
вить следующим образом: P. × petrovskoe = P. laurifolia (женское дере-
во) × P. × canadensis (мужское дерево).

В этом отношении интересно процитировать первоописание 
P.  ×  petrovskoe, данное М.  Волкенштейном: «Гибрид с  участием 
P. canadensis, опыленного пыльцой P. suaveolens». P. suaveolens – оче-
видная ошибка Волкенштейна: бальзамическая составляющая могла 
быть представлена только P. laurifolia, т.к. веточки ребристые. Но 
и  половая принадлежность исходных деревьев противоположная. 
К этому нужно относиться спокойно: Волкенштейн мог ошибиться, мог 
ошибиться Р.И. Шредер, нашедший этот спонтанный гибрид, и могли 
ошибиться технические работники, писавшие этикетки на  сельскохо-
зяйственной выставке, а Волкенштейн взял данные для статьи с этикет-
ки. Важно, что одним из родительских видов признается P. × canaden-
sis. Более поздние авторы называли другие родительские виды,  
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но  видели  ли они Populus  ×  petrovskoe? Этого нельзя утверждать, 
и  особенно, если речь идет о  западных авторах, которые цитировали 
друг друга и российских коллег. А вот москвич А.К. Скворцов (2010), 
конечно, видел P. × petrovskoe, хотя принимал его за P. × berolinensis, 
и  именно он  утверждал, что родительским видом этого культивара 
является P. × canadensis, а не P. pyramidalis, как считается на западе для 
P. × berolinensis. Вторая составляющая – P. laurifolia – обычно не вызы-
вала споров.

В общем, наши молекулярно-генетические исследования помогли 
установить половую принадлежность того и  другого родительско-
го вида для P. × rasumovskoe и P. × petrovskoe. Что же касается видо-
вой принадлежности, то  она тоже устанавливается такими методами, 
но предположительно, и более убедительными становятся результаты, 
если привлечены также данные морфологии.

Еще о  P.  ×  petrovskoe можно сказать, что он  чуть менее моноли-
тен, чем P.  ×  rasumovskoe: представлен двумя женскими и,  наверное, 
несколькими мужскими клонами, которые, тем не менее, очень близки 
друг к другу.

Populus × sibirica G.V. Krylov et G.V. Grig. ex A.K. Skvortsov –  
тополь сибирский

P.  ×  sibirica  – это самый большой по  численности вид тополя 
в  Москве и  большинстве городов Русской равнины и  Южной Сибири 
[Насимович и др., 2019]. До недавнего времени принимался за интро-
дуцированный из Северной Америки P. balsamifera, хотя были и дру-
гие представления [Крылов, 1957, 1961; Скворцов, 2007, 2010]. Судя 
по морфологическим признакам, P. × sibirica представляет собой гибрид 
P. nigra и какого-то из бальзамических тополей, до недавнего времени 
считалось – P. balsamifera [Скворцов, 2007], хотя молекулярные иссле-
дования вскоре заставили усомниться в  этом [Скворцов и  др., 2008]. 
Теперь появились веские аргументы, что бальзамическую составля-
ющую представляет P.  ×  moscoviensis [Адвентивная флора Москвы..., 
2012; Чужеродная флора…, 2019], т.е. родительскими видами являются 
P. nigra, P. laurifolia и P. suaveolens. Размножается в культуре вегетатив-
но, всхожих семян, как иногда считается, не дает, хотя некоторые зано-
сы на пустыри объяснить бывает трудно. 

Морфология P.  ×  sibirica была описана сначала А.Г.  Крыловым 
(1957, 1961), потом  – А.К.  Скворцовым (2007, 2010), чуть подробнее 
и  с  изображениями листьев  – Ю.А.  Насимовичем и  др. [Адвентивная 
флора…, 2012; Насимович, Скворцов, 2018; Чужеродная флора…, 2020].  
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Эти же исследователи обратили внимание на некоторую неоднородность 
Populus × sibirica: при общем габитуальном и прочем сходстве по всей 
стране разные его экземпляры различаются временем осеннего сбрасы-
вания листвы, степенью поражаемости молью-пестрянкой, долей листь-
ев с базальными желёзками и др. [Адвентивная флора…, 2012; Чужерод-
ная флора…, 2020]. На этом основании даже была предпринята попытка 
выделить из состава P. × sibirica еще один гибрид – P. × nevensis Nasim., 
который отличается добавлением еще одного родительского вида  –  
P. deltoides [Kostina et  al., 2017], и  все  же реальность существования 
этого гибрида пока не  доказана молекулярными данными и  правиль-
ней говорить о генотипической изменчивости P. × sibirica. В последние 
годы изменчивость P. ×  sibirica особенно подробно и с привлечением 
количественных методов изучена А.В.  Климовым и  Б.В. Прошкиным 
[Прошкин, Климов, 2019, 2022; Климов, Прошкин, 2022]. 

P.  ×  sibirica обладает всем комплексом признаков межсекционного 
гибрида черных и бальзамических тополей с равным вкладом обеих сек-
ций, а также раскидистой кроной (иногда как бы «неряшливой», нерегу-
лярной) и характерными листьями. Листовые пластинки среднего разме-
ра, длиной до 8–10 см и шириной до 5–7 см (длина превышает ширину 
в среднем в 1,5 раза, реже в 2 раза); яйцевидные, яйцевидно-эллипти-
ческие или яйцевидно-ромбические (округло-ромбические); с  макси-
мальным расширением чуть ближе к  основанию (в  1/4–1/3  листовой 
пластинки от основания). Основание клиновидное, ширококлиновидное 
или, чаще, «сложное» (округлое или чуть сердцевидное у самого череш-
ка и ширококлиновидное на удалении от него); довольно плавно пере-
ходит в выпуклый или почти прямой боковой край. Верхушка острая, 
не резко оттянута в относительно широкий кончик длиной 1–2 см. Верх-
няя поверхность листа светло-зеленая, нижняя – беловато-зеленоватая, 
но разница в цвете не очень велика. Желёзки сверху на  стыке череш-
ка и  листовой пластинки отсутствуют или имеются лишь на  самых 
крупных листьях, иногда маленькие или чуть отодвинутые от  череш-
ка. Листья осенью желтеют и облетают раньше, чем у других тополей 
(наши наблюдения в  Москве, а  также измерения гербарных образцов 
в MHA). Коробочки голые, удлиненные (длина в среднем 9 мм, ширина 
в среднем 5 мм), с постепенно оттянутым тупым носиком, открывают-
ся двумя, значительно реже тремя створками, сидят на ножках длиной 
1–1,5  мм; полностью раскрывшиеся створки закручиваются кнаружи 
[Костина, Насимович, 2012]. 

Нами исследованы 62 образца (2 – из Кемеровской обл., остальные – 
из  18  точек Москвы), которые оказались во  всех больших кластерах,  
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кроме кластера  I с  господством Populus suaveolens. Еще можно ска-
зать, что в  первой группе больших кластеров (I,  II), где господствует  
P. suaveolens, имеется всего 5 образцов P.  ×  sibirica, причем 4 из них 
(80%) приводятся со знаком вопроса (спорное определение), а во второй 
группе (III, IV, V) с преобладанием P. nigra и P. laurifolia расположились 
57 образцов P. × sibirica, из которых спорны только 24 (42%). Спорное 
определение для московских образцов P. × sibirica, у которых частично 
срезана или высоко поднята крона, вполне естественно, и в данном слу-
чае важно, что во второй группе кластеров надежно определены 33 образ-
ца, составляющие 58%. Из одного этого можно заключить, что в составе 
родительских видов P.  ×  sibirica весьма вероятны P. nigra и  P. lau- 
rifolia, а  P. suaveolens отсутствует или имеет небольшую долю. Или 
можно предположить, что совокупная доля P. nigra и P. laurifolia заве-
домо больше доли P. suaveolens (например, три четверти и четверть).

Интересно сравнить большие кластеры  I и  II. В  первом кластере 
P. × sibirica нет совсем. Во втором кластере добавляется P. nigra (в каче-
стве составляющей гибрида P. nigra и P. suaveolens), и сразу же появля-
ются 5 образцов P. × sibirica, но 4 из них со спорным определением, т.е. 
мы не можем сделать какие-либо выводы.

Значительно больше образцов P.  ×  sibirica (14) оказалось в  боль-
шом кластере  III, где, наряду с  гибридами P.  nigra, имеется и  сам  
P. nigra в  чистом виде. Еще важно, что в  этом кластере господствует 
P. × petrovskoe (43 образца), имеющий в своем составе оба предполага-
емых родительских вида – P. nigra и P. laurifolia. Значит, мы находим 
надежное подтверждение, что P. nigra участвовал в образовании тополя 
сибирского, а также видим основание предполагать участие P. laurifolia. 
Наличие P. × sibirica в этом кластере не выглядит случайным или оши-
бочным еще и  потому, что здесь сконцентрировались все мужские 
образцы P. × sibirica, которые в московском озеленении представлены 
гораздо меньше женских [Borkhert et al., 2023].

В большом кластере IV представлены 7 образцов P. × sibirica, и это 
существенно меньше, чем в предыдущем кластере. Кроме того, 6 образ-
цов приведены со  знаком вопроса. В  этом кластере тоже много 
P. × petrovskoe, но «чистый» вид представлен P. laurifolia. Из материала 
этого и предыдущего абзацев следует, что P. nigra в большей степени, 
чем P. laurifolia, участвовал в  формировании P.  ×  sibirica (например, 
P. nigra – половина, а P. laurifolia – четверть). 

Попутно заметим, что свести образование P. × sibirica к гибридиза-
ции P. nigra и P. laurifolia, даже возвратной гибридизации, вряд ли полу-
чится. Ведь достоверно доказанным гибридом P. nigra и  P. laurifolia 
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является Populus × irtyschensis, и он в морфологическом плане заметно 
отличается от P. × sibirica. В общем, мы вынуждены искать еще один, 
третий, родительский вид, хотя он должен иметь сравнительно неболь-
шую долю участия (не  более четверти). Сложное основание листовой 
пластинки с закруглением близ черешка вроде бы подсказывает, что это 
P. suaveolens (пока это наиболее вероятная версия).

Больше всего образцов P. × sibirica (36) имеется в большом класте-
ре V, который по сути и образован этим гибридом или гибридогенным 
видом; 28  образцов (78%) надежно определены, причем это исключи-
тельно женские деревья. Данный кластер находится в  той  же группе 
больших кластеров, где преобладают P. nigra и P. laurifolia, но все-таки 
заметно обособлен, т.е. P. nigra и P. laurifolia ближе друг к другу, чем 
к своему гибриду P. × sibirica! В этом можно усмотреть влияние третьей 
составляющей P. × sibirica. Ранее мы пришли к выводу, что доля генов 
этого третьего вида не может быть более четверти, но его влияние, как 
мы видим, очень сильное, а потому можно предположить, что это вид 
с  противоположного генетического «полюса». Пока это единственное 
молекулярно-генетическое подтверждение участия P. suaveolens, при-
чем формально вместо него может быть любой «чистый» вид из боль-
шого кластера I, а также P. balsamifera, который нами не исследовался. 

В общем, наш предварительный вывод: P. nigra  ×  (P.  laurifolia  × 
? P. suaveolens). Участие именно P. suaveolens более соответствует мор-
фологическим данным (форма листовой пластинки и  особенно форма 
основания) и  географическим данным (вид впервые описан в Сибири, 
где имеются P. suaveolens и другие предполагаемые виды). 

Если на основании молекулярно-генетических данных нам не удалось 
существенно дополнить сведения о  родительских видах P.  ×  sibirica, 
то мы  смогли чуть иначе взглянуть на  статус этого вида. Обычно 
P.  ×  sibirica воспринимается в  качестве такого  же гибридного куль-
тивара, как P. × rasumovskoe и P. × petrovskoe. Но эти два культивара 
возникли в  результате единичного акта межсекционной гибридизации 
в  известном месте и  в  известное время, после чего «тиражировались» 
за счет вегетативного размножения; они в первом приближении моно-
литны, образовали на  дендрограмме компактные группы элементар-
ных кластеров, «впустив в свои ряды» довольно мало образцов других 
видов, причем в некоторых случаях наличие «чужих» видов можно объ-
яснить ошибками в определении. 

P. × rasumovskoe, если пренебречь единичными экземплярами, «скон-
центрировался» в одном большом кластере, причем это исключительно 
мужские деревья. P. × petrovskoe – в двух кластерах, один из которых 
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представлен многочисленными мужскими растениями, а другой – жен-
скими, которых поменьше. Ситуация с  Populus  ×  sibirica несколько 
иная. Он  тоже, как и  P.  ×  petrovskoe, образовал на  дендрограмме два 
«сгущения» – мужское и женское. Но женское «сгущение» больше муж-
ского, и в обоих «сгущениях» имеются группы образцов, молекулярно 
удаленные одна от другой. Это говорит об относительно высокой гене-
тической изменчивости P. × sibirica. 

На существование 2–3 женских и одного мужского клона указывал еще 
А.К. Скворцов (2010). Мы не знаем, где и когда он возник, как распростра-
нился почти по всей стране. В качестве самостоятельного вида он впер-
вые замечен Г.В.  Крыловым (1957) в  предгорьях Алтая и  Саян, причем 
в  естественной обстановке, где, согласно тому  же Г.В.  Крылову (1961), 
образовал несколько рощиц, хотя эту информацию потом никто не под-
твердил. В  дальнейшем, благодаря А.К.  Скворцову (2008), утвердилось 
мнение, что P.  ×  sibirica  – это культивар неизвестного происхождения, 
а его находки в природе – результат «бегства» из культуры. Где бы ни воз-
ник P. × sibirica, но он при относительной монолитности (при визуальном 
сходстве по всей стране) в генетическом отношении не вполне однороден, 
представлен несколькими женскими и, возможно, несколькими мужскими 
клонами, и, значит, ему более подходит статус гибридогенного вида, сфор-
мировавшегося на пересечении генных потоков от трех видов. Соотноше-
ние генов родительских видов в этом случае может быть любым, не обя-
зательно кратным 25% (не обязательно 25%, 50% и т.п.). Тем не менее, 
морфологическая однородность, связанная с  долгим культивированием 
(с вегетативным размножением), сближает его с культиварами.

P. × irtyschensis Chang Y. Yang – тополь иртышский

Состав родительских видов P. × irtyschensis очевиден: на юге Сибири 
и рядом, за пределами России, он встречается в местах контакта P. nigra 
и  P.  laurifolia, обладает промежуточными признаками. Считается, что 
P. ×  irtyschensis образуется в ходе односторонней гибридизации роди-
тельтских видов (см. выше описание P. laurifolia).

Изучено 7 образцов, которые распределились по большим кластерам 
неравномерно. 

В кластере I их нет, т.е. P. suaveolens и другие виды, образующие этот 
кластер, не могут быть родительскими для P. × irtyschensis. 

В кластере II  – один образец; кластер отличается от  предыду-
щего добавлением P. nigra (в  качестве составляющей гибрида 
P. × rasumovskoe), и это означает, что P. nigra в принципе может быть 
родительским видом для P. × irtyschensis.
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В кластере III – тоже один образец; именно в этом кластере больше 
всего образцов Populus nigra и также P. × petrovskoe, в составе которого 
присутствуют P. nigra и P. laurifolia (см. выше). 

В кластере IV – 3 образца P. × irtyschensis, больше всего. Этот кластер 
образован P. laurifolia, и здесь тоже много P. × petrovskoe.

Еще 2 образца P. × irtyschensis имеются в кластере V, образованном 
P.  ×  sibirica и  P.  ×  petrovskoe (двумя гибридами с  участием P.  nigra 
и P. laurifolia).

В элементарных кластерах P.  ×  irtyschensis тоже, как правило, рас-
полагается вместе с этими двумя видами и их гибридами. В общем, все 
эти данные подтверждают предполагающийся состав P.  ×  irtyschensis: 
P. nigra × P. laurifolia, но в данном случае мы проверяем не правиль-
ность представлений о  родительских видах, а  правильность молеку- 
лярно-генетического анализа. Ранее подобное молекулярно-генетиче-
ское подтверждение, хоть и  другим способом, приводили китайские 
авторы [Jiang et al., 2016].

Интересней другое: P.  ×  irtyschensis не  образовал одной компакт-
ной группы кластеров, а по 1–2 образца «встал» в разных местах ден-
дрограммы. Это означает его генетическую неоднородность, т.е. возник-
новение в результате многих актов независимой гибридизации, что тоже 
тривиально. Он может повторять генотипическую изменчивость своих 
родительских видов, которые тоже (особенно P. nigra) «разбрелись» 
по разным кластерам. Все это резко отличает P. × irtyschensis, природ-
ный гибрид, от гибридных культиваров (особенно от P. × rasumovskoe), 
располагающихся на дендрограмме компактно. Даже P. × sibirica, пред-
ставленный несколькими клонами, образовал на  дендрограмме только 
две компактные группы – мужскую и женскую. 

? Populus deltoides s.l. × P. × moscoviensis R.I. Schrod. ex Wolkenst. 

В московском озеленении иногда (спорадически, отдельными экзем-
плярами) используется межсекционный гибрид с  крупными яйцевид-
ными листьями, желёзками на  стыке черешка и  листовой пластинки 
(реже без желёзок), а также округлыми или почти округлыми в сечении 
1–2-годичными «веточками» (осями побегов); основания листовой пла-
стинки округлые, реже прямые, широко-клиновидные или чуть сердце-
видные. Этот культивар (или группа похожих культиваров?) фигуриру-
ет в  озеленительной литературе как «тополь крупнолистный». Иногда 
ему приписываются бинарные названия P. candicans или P. angulata, 
которые изначально относились к  двум разным американским гибри-
дам неизвестного происхождения [Rehder, 1949]. У  P. candicans, если 
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это то же самое, что Populus × jackii [Цвелёв, 2001], должны быть отчет-
ливо сердцевидные листья [Rehder, 1949], т.е. к  нашему крупнолист-
ному тополю это название нельзя относить в любом случае. Сходства  
с  P. angulata больше, но по  описанию P. angulata обладает сильно 
угловатыми «веточками» [Ibid]. Аналог P. angulata с  такими «веточ-
ками» мог бы получиться при гибридизации P. deltoides и P. laurifolia, 
аналог P.  ×  jackii с  сердцевидными листьями  – при гибридизации  
P. deltoides и P. suaveolens (хотя он имел бы более опушенные черешки). 
Что же касается нашего гибрида, то он мог бы получиться при гибри-
дизации P. deltoides и  P.  ×  moscoviensis (P. laurifolia  ×  P. suaveolens). 
Эту версию мы  пока считаем предпочтительной: крупные листья 
и  желёзки  – от  P. deltoides; сильной угловатости нет, т.к. влияние  
P. laurifolia не велико – четверть; сердцевидности почти нет, т.к. влия-
ние P. suaveolens тоже не велико – четверть.

Изучены 4  образца из  московского озеленения, и  все они оказа-
лись во  второй группе больших кластеров, где господствуют P. nigra 
и  P.  laurifolia, но  также имеются образцы P.  deltoides и  его гибрида 
P. × canadensis. Это соответствует или, по крайней мере, не противоре-
чит идее, что P. deltoides внес наибольший вклад в образование данного 
сложного гибрида.

Если рассмотреть предложенный нами гипотетический состав этого 
гибрида, то на долю видов второй группы (P. deltoides, P. laurifolia) при-
ходится три четверти вклада, на долю P. suaveolens – четверть, и этим 
тоже можно объяснить, почему все образцы нашего крупнолистного 
тополя оказались во второй группе больших кластеров.

Распределение нашего сложного гибрида по кластерам второй груп-
пы (III, IV, V) можно считать равномерным: 1, 1 и 2 образца; и это есте-
ственно, т.к. во  всех этих кластерах имеются по  1–2  предполагаемых 
родительских вида (P. deltoides, P. laurifolia, а  где-то даже в  сочета-
нии с P. suaveolens). Примечательно, что больше всего образцов (два) 
оказалось в кластере V, образованном P. × sibirica. Это можно связать 
с наличием в составе P. × sibirica сразу двух родительских видов нашего 
гибрида (P. laurifolia, P. suaveolens), но, конечно, на базе столь малого 
числа образцов не следует делать далеко идущие выводы.

Еще одну «подсказку» могут дать элементарные и  т.п. кластеры, 
куда «встали» образцы нашего сложного гибрида. Ближайшими соседя-
ми оказались P. × canadensis и P. × sibirica, и это никак не противоре-
чит предыдущей информации, т.к. оба эти гибридогенных вида имеют 
в  своем составе предполагаемые родительские виды нашего гибрида, 
причем в общей сложности – все три.
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В общем, молекулярно-генетический анализ подтвердил наше пред-
положение [Чужеродная флора…, 2020], но,  конечно, для достовер-
ных выводов желательно исследование американских тополей (Populus 
deltoides, P. balsamifera и др.) на обширном материале. Дополнительно 
должны быть обследованы и наши крупнолистные тополя, т.к. не исклю-
чено, что это сборная группа с разными родительскими видами.

? Populus × sibirica × P. × petrovskoe

Обследованы 3 образца из московского озеленения с  соответствую-
щими промежуточными признаками. Все они «встали» в большой кла-
стер  IV вместе с  межсекционными гибридами P.  ×  petrovskoe и  (чуть 
реже) P. × sibirica. Значит, это либо гибриды соответствующих видов, 
либо P.  ×  petrovskoe с  морфологическим уклонением к  P.  ×  sibirica. 
Иногда в московском озеленении обнаруживаются экземпляры и с дру-
гими промежуточными признаками, которые можно трактовать как  
P. × sibirica × P. × rasumovskoe или P. × petrovskoe × P. × rasumovskoe,  
но  в  сравнении с  основными гибридами и  гибридогенными видами 
(P. × sibirica, P. × petrovskoe, P. × rasumovskoe) численность их невели-
ка. Вероятно, вегетативное размножение гибридных тополей в питом-
никах все-таки сдерживает спонтанную гибридизацию. На  пустырях, 
железных дорог и  в  т.п. местах, где развивается спонтанный самосев 
тех же тополей, отнесение конкретных экземпляров к тому или иному 
известному виду или гибриду затруднено в большей степени (наблюде-
ния авторов в Москве, личное сообщение А.Н. Пузырёва на основания 
наблюдений в Ижевске). 

Populus nigra × P. × sibirica

Обследованы 8  образцов из  городского озеленения Новосибирска, 
который находится внутри природного ареала P. nigra и  в  котором 
P. × sibirica является массовым видом городского озеленения. 4 образ-
ца «встали» в  кластер  II (с  господством P.  ×  rasumovskoe), причем 
оказались рядом друг с  другом и  вместе с  близкими видами и  гибри-
дами (P. nigra, P.  ×  irtyschensis). Напомним, что P.  ×  irtyschensis  – 
это гибрид P. laurifolia и  P. nigra, причем оба эти вида входят также 
в состав P. × sibirica. Два образца «встали» в кластер III (с господством 
P. nigra), причем оказались рядом друг с  другом и  вместе с  мужски-
ми образцами P.  ×  sibirica, т.е. в  гибридизации, наверное, участвова-
ли мужские деревья тополя сибирского. Еще 2  образца  – в  кластер  V 
(с господством женских образцов P. × sibirica), причем оказались рядом 
друг с другом и тоже вместе с близкими видами и гибридами (P. nigra, 
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Populus × sibirica, P. × irtyschensis). Наверное, в данном случае в гибри-
дизации участвовали женские образцы тополя сибирского. Эти приме-
ры доказывают, что тополь сибирский, вопреки бытующему мнению, 
хотя  бы иногда размножается семенным путем или, по  крайней мере, 
способен на возвратную гибридизацию с P. nigra, причем в качестве как 
женского, так и мужского растения.

Populus deltoides s.l. × P. suaveolens

Обследован 1  московский образец с  таким определением. Он  обла-
дал всеми общими признаками межсекционного гибрида [Адвентив-
ная флора…, 2012; Чужеродная флора…, 2020], крупными листьями 
и  желёзками на  стыке черешка и  листовой пластинки (предположи-
тельно от  P. deltoides), а  также отчетливо сердцевидными листьями  – 
почти как у Tilia cordata L. Напомним, что сердцевидность возникает 
при гибридизации Populus deltoides с любым бальзамическим тополем, 
у которого округлое основание листа, и это, прежде всего, P. suaveolens, 
P. balsamifera, иногда – P. trichocarpa. Обычно наши тополя с крупны-
ми сердцевидными листьями определяются как P. candicans или, соглас-
но Н.Н.  Цвелёву (2001), как P.  ×  jackii, что то  же самое, но  коррект-
нее. P. × jackii – это гибрид P. balsamifera и P. deltoides [Rehder, 1949], 
но  в  России мы, наверное, в  большинстве случаев имеем дело с  мор-
фологическим аналогом – P. deltoides  s.l. × P.  suaveolens [Чужеродная 
флора…, 2020].

Наш единственный образец оказался в  большом кластере  I, обра-
зованном, прежде всего, P. suaveolens, причем он  «встал» вместе 
с P. suaveolens и близким к нему возвратным гибридом, хотя в класте-
ре I присутствуют еще 4 «чистых» вида тополей. Так как вторая состав-
ляющая нашего гибрида очевидна, мы считаем, что молекулярно-гене-
тический анализ подтвердил наше понимание сердцевидных тополей 
в России, хотя пока это предварительный вывод на основании исследо-
вания единственного образца.

Populus longifolia / P. × sibirica

Три образца из  Московского региона; с  соответствующими про-
межуточными признаками; оказались в  кластере  IV с  господством  
P. laurifolia и P. × petrovskoe. «Соседями» по элементарным и т.п. класте-
рам оказались P. × wobstii (P. laurifolia × P. longifolia) и P. × irtyschensis 
(P. nigra × P. suaveolens). В первом случае отчетливо проявляется бли-
зость к P. longifolia, во втором – к P. × sibirica, т.е. не исключена слож-
ная гибридная природа образцов. Пример показывает, что P. longifolia 
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действительно гибридизирует с  тополями городского озеленения, и, 
значит, они могут участвовать в  формировании новых динамических 
состояний сингамеона (новых «видов»). 

Другие гибриды

На дедрограмме представлены еще 3 гибрида, но каждый из них при-
сутствует лишь в  одном-двух экземплярах, и  потому мы  лишь кратко 
упомянем эти случаи. Populus suaveolens × P. s.p. – это гибрид с боль-
шим участием тополя душистого, и  молекулярный анализ подтвердил 
это, но  не  помог определить вторую составляющую. В  двух следую-
щих случаях на  основании морфологических признаков мы  дали два 
варианта определения (P.  ×  rasumovskoe  / P.  ×  sibirica; P.  ×  sibirica  / 
P. × canadensis), и молекулярный анализ помог определить образцы как 
P. × rasumovskoe и P. × sibirica, но не объяснил, почему они обладают 
промежуточными признаками. Возможно, это результат внешнего воз-
действия – обрезки и т.п. 

Статус таксонов

Все таксоны в пределах подрода Tacamahaca свободно скрещивают-
ся, причем не только в культуре, но и в природе. Такие надвидовые сис-
темы с общим генофондом в последнее время называют сингамеонами 
(syngameon). Но сингамеон – широкое понятие и включает случаи эпи-
зодического обмена генами, случаи обмена лишь в  настоящее время, 
а перед этим обмена уже не было и т.д. В нашем же случае обмен гена-
ми происходил и происходит интенсивно и постоянно, т.к. ареалы так-
сонов тесно соприкасаются или даже налегают один на другой. С этих 
позиций следует рассматривать гибридизацию, видообразование и т.п. 
процессы у тополей, но в целях флористики и практической системати-
ки отказ от «традиционных» видов в пределах данного подрода был бы 
неудобным, т.к. они обладают своими ареалами и  морфологически 
хорошо узнаваемы.

Секции в пределах подрода (черные тополя, бальзамические тополя) 
тоже целесообразно сохранить, хотя они имеют лишь экологический 
смысл и  не  отражают родственные связи между видами. Само поня-
тие «родственные связи» в данном случае лишено смысла, т.к. степень 
сходства между таксонами определяется не временем их расхождения, 
а мощностью «межвидовых» генных потоков и современным давлени-
ем отбора. Виды в этом случае отражают разные варианты равновесия 
между генными потоками, нивелирующими все различия, и естествен-
ным отбором, удерживающим специфику каждого «вида» (каждого 
динамического состояния системы) в тех или иных условиях.
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Основными природными динамическими состояниями (природными 
видами) подрода Tacamahaca в пределах России являются Populus nigra, 
P. suaveolens и P. laurifolia, хотя, возможно, в эту же группу со време-
нем войдет также P. longifolia. P. nigra и  P. suaveolens представляют 
противоположные «полюса» евразиатского сингамеона, а  P. laurifolia 
существует на  пересечении генных потоков от  них. P. longifolia про-
ник на  Русскую равнину 2–3  века назад, обособившись от  какого-то 
из северных бальзамических тополей (P. suaveolens, P. balsamifera или 
P.  trichocarpa), и занял обширный север Русской равнины, где раньше 
не было природных видов данного подрода. 

Между всеми природными видами, кроме разве что P. longifolia, 
известны природные межвидовые гибриды (если эти виды считать 
расами, то  это межрасовые гибриды). Наиболее известен из  них 
P.  ×  irtyschensis (P. laurifolia  ×  P. nigra), т.к. родительские виды 
резко различаются морфологически (принадлежат к  разным секциям) 
и на значительной площади имеют общий ареал. P. × irtyschensis в виде 
примеси присутствует везде в  местах контакта родительских видов, 
и тогда это обычный гибрид, но если в той или иной местности он пол-
ностью поглотил родительские виды, то приобретает черты гибридоген-
ного вида, хотя вряд ли стабилизировался и потому обладает большим 
размахом признаков.

Природным гибридом (или, по крайней мере, спонтанным гибридом) 
трех основных природных российских видов Tacamahaca, вероятно, 
является Populus × sibirica, но этот вопрос целесообразно рассмотреть 
после уточнения статуса P. × rasumovskoe и P. × petrovskoe.

Московские культивары P.  ×  rasumovskoe и  P.  ×  petrovskoe обла-
дают характерным обликом и  относительной генетической монолит-
ностью (образовали на  дендрограммах компактные группы элемен-
тарных кластеров), а  потому, вероятнее всего, представлены одним 
вегетативным клоном или группой совсем близких вегетативных кло-
нов. Согласно А.К.  Скворцову (2010), в  России имеются 3  мужских 
клона и 1 женский клон P. × petrovskoe, хотя автор ошибочно относил 
эту информацию к  P.  ×  berolinensis [Чужеродная флора…, 2020]. Так 
или иначе, но  P.  ×  rasumovskoe и  P.  ×  petrovskoe возникли в  резуль-
тате единичного акта гибридизации между родительскими таксона-
ми, т.е. это именно культивары, а  не  совокупность разных гибридов 
тех  же видов, как, например, P.  ×  irtyschensis. Наверное, и  обозна-
чаться они должны соответствующим образом, а не в качестве гибри-
дов с  бинарным названием. А.К.  Скворцов (2010) предлагал следую-
щие обозначения  – P.  ×  ‘Razumovskiana’ и  P.  ×  ‘Petrowskiana’. Если  
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опираться на более раннюю публикацию П.Е. Волкенштейна [Wolkenstein, 
1882], которую А.К.  Скворцов мог не  знать, то  правильней называть 
их Populus × ‘Rasumovskoe’ и P. × ‘Petrovskoe’. Тем не менее, мы пока 
следуем традиции и  не  рискуем что-то предлагать в  статье, которая 
вряд ли будет широко известна. Однако, если имеются другие гибриды 
между теми же видами, то желательно избегать этих бинарных названий 
и пользоваться обозначениями P. nigra × P. suaveolens и P. × canadensis ×  
P. laurifolia.

Иное положение занимает P.  ×  sibirica, который при относитель-
ной морфологической монолитности продемонстрировал значительное 
генетическое разнообразие. Если он  действительно является результа-
том спонтанного взаимодействия трех российских тополей, то  по  ста-
тусу должен быть близок к P. ×  irtyschensis (гибридогенный вид). Тем 
не менее, P. × sibirica все-таки монолитней P. × irtyschensis, и это, веро-
ятно, связано с  широким культивированием и  вегетативным размно-
жением в питомниках. В общем, P. × sibirica по статусу промежуточен 
между культиваром и  гибридогенным видом, а  потому «имеет право» 
на бинарное название. 

P. pyramidalis в  северной половине Русской равнины (точнее  – 
P.  nigra  ×  P.  pyramidalis)  – это совокупность нескольких независимо 
полученных искусственных гибридов P. nigra и P. pyramidalis, т.е. сово-
купность культиваров с теми же родительскими видами.

Упомянем также P. koreana и  P.  maximowiczii, которые, по  нашим 
молекулярно-генетическим данным, идентичны P.  suaveolens и  долж-
ны быть отнесены к этому виду, описанному еще в 1841 г. [Скворцов, 
2008]. В лучшем случае, если они произрастают в регионах, где были 
впервые описаны (P. koreana в Корее, P. maximowiczii на Дальнем Вос-
токе южнее Амура), то претендуют на статус географических рас. Гово-
рить же о разных видах, подвидах и даже географических расах в пре-
делах одного региона (например, Приморья) бессмысленно. Имеются 
лишь особи одного изменчивого вида с  внешним морфологическим 
уклонением в ту или иную сторону, иногда – к той или иной географи-
ческой расе.

Выводы

1. На  основании нашего исследования удалось выяснить степень 
молекулярно-генетического сходства между российскими тополями  
(P., Salicaceae) подрода Tacamahaca (Populus  nigra, P. suaveolens,  
P. laurifolia и др.), т.е. между черными тополями (секция Aigeiros), баль-
замическими тополями (секция Tacamahaca), а  также их  природными  
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и  культурными гибридами. Кластеризацию, вполне согласующуюся 
с  географией тополей, а  также их  систематикой на  основании морфо-
логических данных, удалось получить только при совместном исполь-
зовании участков полового локуса (и  гена ARR17) и  традиционно 
применяемых в  этих целях многокопийных и  однокопийных после-
довательностей ядерной и  хлоропластной ДНК (NTS  5S pДНК, ITS, 
DSH 2, DSH 5, DSH 8, DSH 12, DSH 29, 6, 15, 16, X18, trnG-psbK-psbI, 
rps2-rpoC2, rpoC2-rpoC1), т.е. на  основании всех изученных фрагмен-
тов генома. 

2. В целом подтверждены теоретические воззрения авторов, предло-
женные ранее [Насимович, Васильева, 2019; Насимович и  др., 2019]: 
черные и бальзамические тополя России и сопредельных стран, благо-
даря мощным потокам генов между видами, представляют собой надви-
довую систему с общим генофондом – сингамеон (syngameon); секции 
в  подроде Tacamahaca являются экологическими (черные тополя  – 
на равнинах, бальзамические – в горах), их диагностические признаки 
приспособительны; принадлежность к той или иной секции не отража-
ет родственные связи между видами; противоположными «полюсами» 
данной надвидовой системы являются Populus suaveolens (самый вос-
точный и  самый горный тополь в  самом суровом климате) и  P. nigra 
(самый западный и  самый равнинный тополь в  умеренном климате); 
эти же два вида наиболее удалены друг от друга морфологически и, как 
выяснилось, – в генетическом отношении тоже; остальные виды топо-
лей Евразии по всем этим показателям в той или иной степени проме-
жуточны; виды, наиболее близкие географически (с пересекающимися 
ареалами), оказываются наиболее близки в  генетическом отношении, 
причем вне зависимости от секционного положения.

3. Подтверждено также положение китайских авторов [Wang et  al., 
2019], что образцы распределяются по  кластерам высших порядков 
не только в зависимости от видовой принадлежности, но также по алле-
лям – из-за генетической близости всех видов и высокого полиморфизма 
каждого из них. В нашем случае распределение происходило с учетом 
полового диморфизма и других форм полиморфизма, особенно при ана-
лизе по отдельным фрагментам генома. При анализе по  совокупности 
исследованных локусов эта тенденция ослабевает, и распределение осу-
ществляется в первом приближении по видам, хотя имеются отдельные 
образцы, располагающиеся хаотично.

4. Получены сведения по конкретным видам и другим таксонам рос-
сийских тополей. P. nigra (P. nigra var. nigra) в генетическом отношении 
весьма полиморфен, и этот полиморфизм хотя бы отчасти объясняется  
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гибридизацией в  разных частях ареала с  разными другими тополя-
ми; по  степени удаления от  Populus nigra различные таксоны распо-
ложились следующим образом: P. pyramidalis (правильней  – P. nigra 
var.  nigra  ×  P. nigra var.  italica)  – P.  ×  canadensis  – P.  ×  irtyschensis 
и  P.  ×  sibirica  – P.  ×  petrovskoe  – P. laurifolia  – P. suaveolens и  близ-
кие к  нему виды, в  т.ч. P. longifolia и  P.  ×  rasumovskoe (данными  
по P. afghanica и т.п. мы пренебрегаем из-за малой выборки), т.е. рас-
положились предельно логично. P. suaveolens особенно полиморфен 
в  генетическом отношении, в  разных случаях (по  разным фрагментам 
генома и, возможно, в  разных регионах) близок к  тому или другому 
виду тополей, но только не к P. nigra; кроме того, значительная часть 
его образцов обособлена ото всех исследованных таксонов. По степени 
удаления от  P. suaveolens различные таксоны расположились следую-
щим образом: P. koreana и P. maximowiczii (идентичны P. suaveolens) – 
P. talassica, P. longifolia, P. simonii  – P.  ×  rasumovskoe  – P. laurifolia  –  
P. nigra. P. laurifolia частично обособлен ото всех видов тополей (осо-
бенно по  ITS); по  степени удаления от  него исследованные таксоны 
расположились следующим образом: P. × wobstii (гибрид P. laurifolia) – 
P.  ×  irtyschensis, P.  ×  petrovskoe и  P.  ×  sibirica (еще три гибрида 
P. laurifolia) – P. nigra – P. × rasumovskoe, P. suaveolens, P. longifolia и др. 

5. Совместный анализ данных секвенирования участков полово-
го локуса и  последовательностей хлоропластного генома (в  сочета-
нии с определением родительских видов по морфологическим данным 
и по совокупности фрагментов генома) позволил определить происхо-
ждение P. × petrovskoe – P. laurifolia (женское дерево) × P. × canadensis 
(мужское дерево), а  также P.  ×  rasumovskoe  – P.  nigra (женское дере-
во) × P. suaveolens (мужское дерево).

6. Подтверждены высказывавшиеся нами или другими исследователя-
ми представления о родительских видах еще некоторых гибридов: роди-
тельскими видами для P. × wobstii являются P. laurifolia и P. longifolia; 
для P. × sibirica – P. nigra и P. laurifolia, причем участие P. nigra боль-
ше; что же касается участия P. suaveolens, то оно молекулярно-генети-
ческими данными не доказано и не опровергнуто. Выводы не являются 
тривиальными, т.к. высказывались и другие мнения.

7. Уточнен статус таксонов в подроде Tacamahaca в пределах России: 
Populus nigra, P. suaveolens и P. laurifolia – природные виды. P. laurifolia 
при этом существует на  пересечении генных потоков от  P. suaveolens 
и  P. nigra, но  в  значительной мере имеет свою видовую специфику;  
P. longifolia – новый формирующийся вид (новое динамическое состоя-
ние сингамеона); P. × irtyschensis – природный гибрид, а при отсутствии 
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рядом родительских видов  – гибридогенный вид; Populus  ×  sibirica  – 
промежуточен по статусу между гибридогенным видом и культиваром; 
P. × rasumovskoe и P. × petrovskoe – культивары спонтанного гибридного 
происхождения, искусственные вегетативные клоны (или группы очень 
близких клонов); P. koreana и P. maximowiczii – синонимы P. suaveolens.
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