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ВВЕДЕНИЕ

Процессы естественной гибридизации игра-
ют значительную роль в эволюции рода тополь 
Populus L. (Vanden Broeck et al., 2005; Du et al., 
2015; Liu et al., 2017; Васильева и др., 2018; На-
симович и др., 2019; Wang et al., 2020). Много-

численные исследования природных гибридных 
зон показали, что во всех зонах гибридизации на-
блюдаются возвратные скрещивания гибридных 
растений с родительскими видами (Meirmans et 
al., 2010; Thompson et al., 2010; Talbot et al., 2012; 
Vanden Broeck et al., 2012; LeBoldus et al., 2013; 
Lindtke et al., 2014; Hersch-Green et al., 2014; Roe 
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Исследования природных гибридных зон тополя Populus L. в Западной Сибири показали, что наблюдаемая 
в них гибридизация является асимметричной и интрогрессивной. Однако ее фенотипическое проявление не-
достаточно изучено, что затрудняет создание эффективных программ отбора ценных форм и последующей 
селекционной работы. Цель настоящего исследования – проанализировать результаты изучения популяций 
тополей черного P. nigra L., лавролистного P. laurifolia Ledeb. и иртышского P. irtyschensis Ch. Y. Yang в 
бассейне р. Томи по некоторым качественным анатомическим и морфологическим признакам, показать фе-
нотипические проявления интрогрессивной гибридизации, выявить ее масштабы, направление и значение. 
Исследования комплекса качественных морфологических признаков выполнены в 23 популяциях на 684 осо-
бях. Установлено, что гибридизация тополя лавролистного и тополя черного в бассейне р. Томи наблюдается 
не повсеместно. Только на участках, где складывается оптимальное сочетание факторов, способствующих 
гибридизации, выделяются скопления гибридов (очаги гибридизации). Отобранные нами морфологические 
признаки позволяют достаточно надежно идентифицировать родительские таксоны и тополь иртышский. До-
полнительное использование особенностей петиолярной анатомии дает возможность изучать разнообразие 
особей внутри выделенных таксонов. Изучение тополя лавролистного как в смешанных, так и в чистых (мо-
новидовых) насаждениях не выявило признаков, свидетельствующих о проникновении генов тополя черного 
в его генофонд. Напротив, в популяциях тополя черного обнаружены фенотипические проявления интрогрес-
сии как по морфологическим, так и по анатомическим признакам. Выдвинуто предположение, что наблюда-
емая в бассейне Томи асимметричная интрогрессивная гибридизация между двумя видами тополя – широко 
распространенное явление внутри рода тополь. Проведенные исследования демонстрируют адаптивную роль 
интрогрессии в колонизации субоптимальных местообитаний.
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et al., 2014; Jiang et al., 2016; Christe et al., 2016; 
Zeng et al., 2016; Hu et al., 2017; Chhatre et al., 
2018; Прошкин, Климов, 2019а, 2020), т. е. на-
блюдаемая гибридизация является интрогрес-
сивной и сопровождается постепенным проник-
новением генетического материала от одного 
таксона к другому через межвидовые изоляци-
онные барьеры. Несмотря на то что интрогрес-
сия может негативно повлиять на геномный фон 
реципиента, она способна обеспечить полезные 
варианты, способствующие ускоренной адапта-
ции и улучшению выживаемости в меняющих-
ся условиях среды (Whitney et al., 2006, 2015; 
Clarkson et al., 2014; Norris et al., 2015; Cronk, 
Suarez-Gonzalez, 2018; Suarez-Gonzalez et al., 
2018а, b, с). Интрогрессия генов одного вида 
в генофонд другого может представлять собой 
механизм, облегчающий адаптацию растений на 
границе их ареалов (Chhatre et al., 2018). Как и 
гибридизация вообще, так и интрогрессивная 
гибридизация под действием естественного от-
бора нередко носит асимметричный характер 
(Suarez-Gonzalez et al., 2018b). Большинство ис-
следований интрогрессии в зонах скрещивания 
видов тополей проводится молекулярно-генети-
ческими методами, а фенотипическое ее прояв-
ление остается неизученным (Suarez-Gonzalez et 
al., 2018с), хотя применение данных о феноти-
пическом проявлении интрогрессии в зоне ги-
бридизации может иметь большое практическое 
значения для повышения эффективности отбора 
ценных форм и последующей селекционной ра-
боты (Тараканов и др., 2017; Прошкин, Климов, 
2019а).

В бассейне р. Томи наблюдаются наложение 
ареалов и естественная гибридизация тополя 
лавролистного Populus laurifolia Ledeb. (сек-
ция бальзамические тополи Tacamahaca Mill.) 
и тополя черного P. nigra L. (секция черные 
тополи Aigeiros Lunell) с образованием гибрид-
ного таксона тополя иртышского P. irtyschensis 
Ch Y. Yang (название таксона изменено в се-
тевой базе данных «International Plant Name 
Index» (IPNI, 2020)). Проведенные нами ранее 
исследования гибридной зоны показали, что 
применение качественных морфологических и 
анатомических признаков позволяет надежно 
идентифицировать гибридные растения и вы-
являть асимметрию гибридизации (Прошкин, 
Климов, 2017а; Климов, Прошкин, 2018, 2019). 
Изучение особенностей петиолярной анатомии 
черешков листьев в популяциях гибридов и ро-
дительских таксонов позволило установить на-
личие и направление интрогрессивной гибри-

дизации (Прошкин, Климов, 2019б; Климов, 
Прошкин, 2019). Поэтому наша задача – проана-
лизировать результаты исследований популяций 
тополей черного, лавролистного и иртышского 
в бассейне Томи с целью показать фенотипиче-
ские проявления асимметричной интрогрессив-
ной гибридизации в качественных морфологи-
ческих и анатомических признаках, выявить ее 
масштабы, направления и значения.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Исследования выполнены на 684 особях из 
23 популяций (табл. 1). Морфологические при-
знаки вегетативных органов исследованы с ис-
пользованием сравнительно-морфологического 
метода. При этом изучали комплекс качествен-
ных признаков: форму поверхности удлиненных 
порослевых побегов и поверхности удлиненных 
побегов кроны, типы укороченных побегов кро-
ны, морфологию листовых пластинок и черешка 
(Климов, Прошкин, 2019).

Для изучения вариабельности морфологи-
ческих признаков листа на каждой пробной 
площади с 30 репродуктивно зрелых, удален-
ных друг от друга деревьев с южной стороны 
средней части кроны проводили сбор гербар-
ного материала. С каждой особи отбирали по 
15 полностью развитых, неповрежденных ли-
стьев со средней части укороченных побегов. 
Всего для морфологического исследования при-
влечено 10 260 листьев, на которых выполнено 
41 040 измерений.

Материалом для анатомического изучения 
служили черешки листьев, собранные в 13 попу-
ляциях исследованных таксонов. Две из них ис-
пользовали как контрольные для характеристи-
ки родительских видов, поскольку они удалены 
от очагов гибридизации (см. табл. 1). Поскольку 
предварительные исследования показали отсут-
ствие изменчивости отобранных анатомических 
признаков на эндогенном уровне, с каждого де-
рева с укороченного побега отбирали по одному 
листу. При анализе срезов определяли форму 
поперечного сечения черешка, контуры его ад- 
и абаксиальной сторон, форму колец закрытых 
коллатеральных пучков и проводящей системы 
(Klimov, Proshkin, 2019). Всего изучено 384 ми-
кропрепарата.

Статистическую обработку проводили с по-
мощью программ Excel и SPSS 23.0 (IBM…, 
2018). Сопряженность признаков устанавливали 
с помощью коэффициента корреляции Шарлье 
(Ивантер, Коросов, 2003).

А. В. Климов, Б. В. Прошкин
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Для оценки значения интрогрессии в иссле-
дованной зоне изучена способность 10 модель-
ных деревьев каждого таксона к вегетативному 
размножению одревесневшими черенками. Вы-
ращивание последних осуществлялось в пи-
томнике Ботанического сада Новокузнецкого 
филиала КемГУ и Бердского стационара ЗСО 
Института леса СО РАН. Нарезку и посадку че-
ренков проводили в 2016 г. по общепринятой ме-
тодике (Бакулин, 2004, 2007).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Исследования фенотипической изменчиво-
сти качественных морфологических и анатоми-
ческих признаков у тополей черного, лавролист-
ного и иртышского, проведенные в бассейне 
Томи, показали, что естественная гибридизация 
между тополем лавролистным и тополем чер-
ным на изученной территории не случайное, а 
закономерно устойчиво воспроизводящееся яв-
ление, проявляющееся в форме существования 
своеобразной «гибридной зоны». При этом на-
блюдаемая гибридизация не носит массовый 
характер, гибриды спорадически встречаются 
в смешанных насаждениях родительских таксо-
нов, реже образуют популяции (Прошкин, Кли-
мов, 2017б).

Факторами, способствующими гибридиза-
ции и возникновению гибридных популяций, 

являются: совместное произрастание роди-
тельских таксонов в субоптимальных условиях 
на границе ареалов; слабость репродуктивных 
барьеров; совпадение фаз цветения; опыление 
ветром; наличие подходящих местообитаний для 
гибридных растений. Возникновение последних 
связано с появлением природных или антропо-
генно преобразованных местообитаний, в ко-
торых особи тополя иртышского могут успеш-
но конкурировать с тополями лавролистным и 
черным. На таких участках, где складывается 
определенное сочетание всех факторов, спо-
собствующих гибридизации, выделяются очаги 
скопления гибридов (очаги гибридизации). 
Именно наличие или различное сочетание ука-
занных факторов и определяет неравномерное 
распространение тополя иртышского. Характер 
размещения этих очагов, безусловно, не постоя-
нен во времени и пространстве, поскольку пой-
мы рек являются динамичными системами.

Для популяций тополя иртышского в целом 
характерно более высокое фенотипическое раз-
нообразие изучаемых признаков по сравне-
нию с родительскими таксонами. Большинство 
морфологических признаков вегетативных и 
генеративных органов гибридных растений – 
промежуточные для двух видов, хотя по диффе-
ренциации побегов кроны они все уклоняются в 
сторону тополя лавролистного и имеют хорошо 
развитые дискобласты. Морфологические при-

Интрогрессивная гибридизация Populus laurifolia Ledeb. и Populus nigra L. в бассейне реки Томи: масштабы...

Таблица 1. Показатели сбора полевого материала

Популяция Географические координаты, 
с. ш./в. д.

Количество деревьев тополя/листьев
черного лавролистного иртышского

Бельсу 53°41′35.00″/88°22′44.00″ – 30/450 –
Студеный Плес 53°39′49.00″/88°20′01.00″ – 30/450 –
Вороний 53°39′39.60″/88°17′42.72″ – 30/450 –
Чистенький 53°39′57.16″/88°17′26.95″ 30/450 – –
Майзас 53°37′47.93″/88°12′22.17″ 30/450 30/450 39/585*
Кийзак 53°43′32.63″/87°56′44.50″ 30/450 – –
ГРЭС 53°47′35.52″/87°37′17.40″ 30/450* 30/450* 31/465*
Швейник 53°48′29.24″/87°27′52.68″ 30/450 – –
Карлык 53°49′21.00″/87°28′03.00″ 30/450* 30/450* 41/615*
Новокузнецк 53°52′50.56″/87°09′41.37″ 30/450* – 23/345*
Казанково 53°59′26.88″/87°17′39.84″ 30/450 – –
Славино 54°02′05.00″/87°22′55.00″ 30/450** – –
Ерунаково 54°05′58.02″/87°28′03.15″ – 30/450 –
Верхняя Терсь 54°13′33.00″/87°39′48.00″ – 30/450* 10/150*
Средняя Маганакова 54°19′33.00″/87°58′57.00″ – 30/450** –

Итого: 270/4050 270/4050 144/2160

Примечание. * – популяции, в которых проводился сбор материалов для анатомических исследований; ** – контрольные 
популяции для анатомических исследований.
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знаки побегов в целом позволяют надежно иден-
тифицировать родительские таксоны и тополя 
иртышского, но не выявлять их неоднородность 
(Климов, Прошкин, 2019). Для решения послед-
ней проблемы актуально использование особен-
ностей анатомии черешка (Прошкин, Климов, 
2019б).

Проведенные исследования петиолярной 
анатомии показали, что в роде тополь строение 
черешка позволяет диагностировать принадлеж-
ность таксона к секции (напомним, что исследу-
емые виды относятся к разным секциям) и не 
отличается видовой специфичностью. Для пред-
ставителей секции дельтовидные тополи харак-
терны линейная форма проводящей системы че-
решка из 3–5 округлых колец и округлый контур 
адаксиальной стороны черешка. У таксонов сек-
ции бальзамические тополи она аркообразная, 
а контур адаксиальной стороны сердцевидный 
(Прошкин, Климов, 2019б) (см. рисунок). Ана-
томическое строение черешков тополя иртыш-
ского в той или иной мере наследует черты ро-
дительских видов.

Для гибридов характерны разные типы про-
водящих систем: промежуточная, высокопроме-
жуточная, линейная и аркообразная. При этом 
у большинства особей тополя иртышского она 
промежуточная (73.0 % от общей выборки). 

Вероятно, их можно рассматривать в большей 
части как гибриды F1, что, в частности, под-
тверждается исследованием петиолярной анато-
мии гибридов первого поколения, полученных 
между видами секций дельтовидные и бальза-
мические тополи в культуре (Прошкин, Климов, 
2019б).

У части гибридов наблюдаются аркообраз-
ная, линейная и высокопромежуточная прово-
дящие системы черешка, при этом по морфоло-
гии листьев они достоверно не отличаются от 
остальных особей. Эту группу мы рассматрива-
ем как рекомбинантные гибриды (F2…Fn или Fb).

В узком смысле термин «интрогрессия» 
обычно понимают как этап межвидовой гибри-
дизации, на котором происходит проникновение 
генов одного вида в организм другого (Hamzeh 
et al., 2007; Roe et al., 2014). Методы выявления 
этого процесса подробно изложены в работе 
A. Suarez-Gonzalez et al. (2018b). Авторы отмеча-
ют, что для выявления процессов интрогрессии 
можно использовать молекулярную генетику, 
фенетику и постановку экспериментов в питом-
нике. Первый подход очень широко применяет-
ся для исследования гибридных зон видов рода 
тополь. К работам по выявлению интрогрессии 
экспериментальным путем можно отнести ис-
следования Н. И. Лиховид (1984, 1994) зоны ги-

Формы проводящей системы черешка: А – линейная; Б – арко-
образная; В – промежуточная; Г – высокопромежуточная.

А. В. Климов, Б. В. Прошкин
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бридизации тополей лавролистного и черного в 
среднем течении р. Енисей, где она отметила вы-
сокую укореняемость черенков осокоря, обычно 
не характерную для него, считая это следствием 
интрогрессии.

Проведенные в бассейне Томи исследования 
позволили выявить фенотипические проявления 
интрогрессии в популяциях тополя черного как 
по морфологическим, так и по анатомическим 
признакам. К морфологическим признакам от-
носится опушение черешка и нижней стороны 
листовой пластинки. Для типичного тополя чер-
ного в отличие от тополя лавролистного харак-
терно отсутствие опушения на большей части 
ареала (Šiler et al., 2014), в популяциях Западной 
Сибири оно вообще не отмечалось (Бакулин, 
2007). Из девяти исследованных нами в бассей-
не Томи популяций тополя черного в четырех, 
приуроченных к очагам наблюдаемой гибриди-
зации, доля опушенных особей колебалась от 22 
до 73 %. Остальные изученные популяции рас-
полагаются вне очагов скрещивания и отличают-
ся большим количеством особей без опушения 
листьев (90–97 %). Сопряженность увеличения 
доли особей тополя черного с опушенными ли-
стьями с очагами гибридизации подтверждается 
коэффициентом корреляции Шарлье: r = 0.201, 
mr = 0.055, Tr = 3.65. Полученная величина Tr 
превышает табличное для уровня значимости 
P < 0.001, поэтому влияние интрогрессии на 
встречаемость деревьев с опушением несомнен-
но. Следовательно, признак опушения у тополя 
черного в бассейне Томи можно рассматривать 
как фенотипическое проявление интрогрессии 
от тополя лавролистного.

В популяциях тополя черного, приурочен-
ных к очагам гибридизации, происходит уве-
личение разнообразия петиолярных признаков. 
У них наблюдается широкий спектр форм про-
водящей системы: линейная, высокопромежу-
точная, промежуточная и аркообразная (табл. 2).

В этих популяциях резко увеличивается доля 
особей с усеченным контуром верхней стороны 
черешка и с эллиптической формой колец про-
водящей системы. Все эти признаки, как и опу-
шение у тополя черного, следует рассматривать 
как фенотипическое проявление интрогрессии. 
При этом данные особи по другим морфологи-
ческим признакам не отличаются от растений, 
произрастающих вне зон гибридизации.

Следует отметить, что между морфологи-
ческими и анатомическими признаками интро-
грессии в изученных насаждениях тополя чер-
ного нет сопряженности, т. е. их проявления не 
зависят друг от друга. В частности, в популяци-
ях ГРЭС коэффициент корреляции Шарлье меж-
ду такими признаками, как опушение листа и 
форма проводящей системы черешка, составил: 
r = 0.056, mr = 0.185, Tr = 0.302; Карлык – 
r = 0.069, mr = 0.185, Tr = 0.372. Следовательно, 
наличие опушения не свидетельствует об откло-
нении от линейной формы проводящей системы, 
равно как и наоборот. Поэтому при исследова-
нии интрогрессивых популяций тополя черного 
в зоне гибридизации методы морфологических 
исследований не могут заменить анатомиче-
ских, но дополняют их.

Изучение морфологии вегетативных органов 
и анатомии черешков у тополя лавролистного 
как в смешанных, так и в удаленных от них чи-

Таблица 2. Встречаемость выделенных по анатомическим признакам черешка форм в популяциях 
тополя черного по несмещенной оценке частот (p ± Sp)

Признак ГРЭС* Карлык* Новокузнецк* Славино**

ФП яйцевидная 0.767 ± 0.077 0.567 ± 0.090 0.667 ± 0.086 0.801 ± 0.072
яйцевидно-треугольная 0.066 ± 0.045 0.033 ± 0.032 0.100 ± 0.054 0.066 ± 0.045
эллиптическая 0.167 ± 0.068 0.400 ± 0.089 0.233 ± 0.077 0.133 ± 0.061

КАС округлый 0.467 ± 0.288 0.500 ± 0.091 0.633 ± 0.083 0.934 ± 0.045
усеченный 0.533 ± 0.288 0.500 ± 0.091 0.367 ± 0.083 0.066 ± 0.045

ФПС линейная 0.767 ± 0.077 0.500 ± 0.091 0.700 ± 0.083 1.000
промежуточная – 0.133 ± 0.061 – –
аркообразная 0.066 ± 0.045 – – –
высокопромежуточная 0.167 ± 0.068 0.367 ± 0.087 0.300 ± 0.083 –

ФНК округлая 0.467 ± 0.288 0.833 ± 0.068 0.867 ± 0.061 0.934 ± 0.045
эллиптическая 0.533 ± 0.288 0.167 ± 0.068 0.133 ± 0.061 0.066 ± 0.045

Примечание. ФП – форма поперечного сечения черешка; КАС – контур адаксиальной стороны; ФПС – форма проводящей; 
ФНК – форма нижнего кольца; * – в очагах гибридизации; ** – вне очагов гибридизации.
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стых насаждениях не выявило признаков, сви-
детельствующих о проникновении генов тополя 
черного в генофонд вида. Таким образом, про-
веденные морфологические и анатомические 
исследования тополей лавролистного, черного 
и иртышского в гибридной зоне бассейна Томи 
показали, что наблюдаемая здесь интрогрес-
сивная гибридизация носит односторонний ха-
рактер. При этом преобладающий поток генов 
направлен от служащего донором тополя лавро-
листного к реципиенту тополю черному. Тем не 
менее мы не исключаем возможности наличия и 
обратного потока генов, но это требует отдель-
ного исследования.

Полученные нами данные подтверждаются 
молекулярно-генетическими исследованиями 
D. Jiang et al. (2016) зоны гибридизации тополей 
лавролистного и черного в бассейне Черного 
Иртыша. Оценка потока генов (Nem), основан-
ная на данных анализа хлоропластной ДНК и 
ядерных генов, показала, что он асимметричен и 
направлен больше от тополя лавролистного к то-
полю черному. Предварительные молекулярно-
генетические исследования хлоропластной ДНК 
тополей лавролистного, черного и иртышского в 
гибридной зоне бассейна Томи, выполненные 
Н. В. Васильевой с соавт. (2018), показали, что 
отдельные экземпляры тополя черного и лавро-
листного несут в хлоропластной ДНК следы ги-
бридизации в прошлом.

Результаты исследования гибридной зоны 
тополей лавролистного и черного в бассейне 
Томи во многом коррелируют с материалами 
изучения естественной гибридизации P. macro- 
carpa (Schenk) N. Pavl. et Lipsch. и P. usbekistanica 
Kom. (Скворцов, Белянина, 2005). Наличие у 
части особей P. usbekistanica (секция дельто-
видные тополи) опушения листьев и побегов, 
а также высокопромежуточной формы прово-
дящей системы черешка позволяют полагать, 
что интрогрессивная гибридизация между раз-
ными видами секций дельтовидные и бальзами-
ческие тополи широко распространена в Азии. 
При этом перенос генов асимметричный, вида-
ми-донорами в нем выступают бальзамические 
тополи, а реципиентами – осокори. Противо-
положная тенденция наблюдается в Северной 
Америке, где в большинстве гибридных зон в ка-
честве представителя секции дельтовидные то-
поли выступает тополь дельтовидный P. deltoides 
W. Bartram ex Marshall, поскольку он имеет 
обширное распространение. При гибридизации 
тополь дельтовидный является материнским 
видом, что подтверждается данными хпДНК. 

И хотя обратные варианты скрещивания обна-
ружены, но считаются менее удачными в силу 
более жестких механизмов как пред-, так и 
постзиготической изоляции (Zhu et al., 2018). 
Преимущественное возвратное скрещивание 
гибридов в Северной Америке происходит с 
представителями секции бальзамические то-
поли (Hamzeh et al., 2007; Leboldus et al., 2013; 
Hersch-Green et al., 2014; Roe et al., 2014).

V. E. Chhatre et al. (2018) отмечают, что по-
ток генов между видами тополей по краям их 
ареалов может способствовать адаптации осо-
бей таксонов к периферийным местообитаниям. 
Маргинальные популяции вблизи окраин ареала 
обычно встречаются в меньшем количестве и 
занимают субоптимальные условия, что потен-
циально усиливает эволюционные последствия, 
которые гибридизация обеспечивает путем пере-
носа адаптивных генетических вариантов. Из-за 
небольшого эффективного размера маргиналь-
ные популяции могут быть более восприимчи-
выми к гибридизации, чем в других районах 
ареала (Ellstrand, Elam 1993), иметь уникальный 
генетический материал, доступный для эволю-
ции, и быть центрами гибридного видообразо-
вания (Rieseberg, 1997).

В изученном регионе популяции тополя 
лавролистного являются маргинальными, по-
скольку здесь проходит северо-западная окраи-
на его ареала. Границы распространения тополя 
черного в указанном районе очерчены горным 
рельефом. Несмотря на наличие популяций то-
поля черного и в более восточных регионах За-
падного Саяна, они, как и популяции тополя 
лавролистного, не связаны потоком генов с на-
саждениями Томи, поскольку на отрезке ее верх-
него течения от устья р. Бискамжи (Республика 
Хакасия) до устья р. Теба (Кемеровская обл.) эти 
виды тополя в настоящее время не встречаются.

Проведенные исследования размножения 
тополей черного, лавролистного, иртышского и 
беккроссов в гибридной зоне Томи, в частности 
характера образования у них клонов, показали, 
что односторонний перенос генетического мате-
риала, вероятно, поддерживается естественным 
отбором и наблюдаемая интрогрессия должна 
рассматриваться как адаптивная, повышающая 
адаптивное геномное разнообразие, позволяя 
особям тополя черного с генами тополя лавро-
листного лучше осваивать субоптимальные гор-
ные местообитания (Прошкин, Климов, 2020). 
Это подтверждается и проведенными экспе-
риментами по приживаемости одревесневших 
черенков. Все испытанные модели тополя лав-

А. В. Климов, Б. В. Прошкин
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ролистного показали приживаемость от 63 до 
100 %, а тополя иртышского – от 50–91 %. Из 
отобранных особей тополей черного прижились 
только 3 опушенные формы. При этом у двух 
растений с линейной системой приживаемость 
составила 20–36 %, а у растения с высокопроме-
жуточной проводящей системой достигла 75 %. 
Учитывая, что способность удерживать освоен-
ное местообитание путем вегетативного размно-
жения – крайне важный признак в динамичных 
условиях горных рек, адаптивность подобной 
интрогрессии не вызывает сомнений.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В результате проведенного исследования 
установлено, что зона гибридизации в исследо-
ванном бассейне представляет собой довольно 
узкую полосу, охватывающую пойму Томи и 
нижних течений горных притоков. В ее преде-
лах гибриды встречаются спорадически. В то 
же время на отдельных участках, где оптималь-
но складывается сочетание всех факторов, спо-
собствующих гибридизации, выделяются очаги 
скопления гибридов (очаги гибридизации). На-
блюдаемая гибридизация особей тополей лав-
ролистного и черного в бассейне Томи является 
интрогрессивной и носит асимметричный ха-
рактер. Преобладающий поток генов направлен 
от служащих донором тополя лавролистного 
к реципиенту тополю черному, что позволяет 
виду лучше адаптироваться к не типичным для 
него местообитаниям. Как показал анализ лите-
ратурных данных, интрогрессия между видами 
двух секций тополя широко распространена не 
только в Азии, но и в Северной Америке. Фе-
нотипические проявления интрогрессии в зоне 
гибридизации в популяциях тополя черного на-
блюдаются как по морфологическим, так и по 
анатомическим признакам. Для более полной 
характеристики гибридов предлагается их со-
вместное использование. Наиболее надежным 
качественным признаком выявления и диффе-
ренцировки гибридов и беккроссов служит фор-
ма проводящей системы черешка на поперечном 
срезе вблизи основания листовой пластинки. 
Результаты, полученные нами с использовани-
ем фенотипических признаков, согласуются с 
результатами молекулярно-генетических иссле-
дований популяций тех же видов, проведенных 
другими авторами.

Исследования проведены в рамках базового 
проекта ФИЦ КНЦ СО РАН № 0356-2019-0024 
программы ФНИ VI.52.2.1.
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INTROGRESSIVE HYBRIDIZATION OF Populus laurifolia Ledeb. 
AND Populus nigra L. IN THE TOM RIVER BASIN: SCALE, 
DIRECTION AND SIGNIFICANCE
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Studies of natural hybrid zones of Populus L. in Western Siberia have shown that the observed hybridization is 
asymmetric and introgressive. However, its phenotypic manifestation has not been sufficiently studied, which 
makes it difficult to create effective programs for the selection of valuable forms and subsequent selection work. 
The purpose of this study is to analyze the results of studying the populations of P. nigra L., P. laurifolia Ledeb. 
and P. irtyschensis Ch. Y. Yang in the Tom River basin, according to some qualitative anatomical and morphological 
characteristics, to show phenotypic manifestations of introgressive hybridization, to reveal its scale, direction and 
significance. Studies of a complex of qualitative morphological characters were carried out in 23 populations on 
684 individuals. It was found that hybridization of P. laurifolia and P. nigra in the Tom River basin is not observed 
everywhere. Clusters of hybrids (foci of hybridization) stand out only in areas where the optimal combination of 
factors promoting hybridization develops. The morphological characters we selected allow us to reliably identify the 
parental taxa and P. irtyschensis. Additional use of the features of petiolar anatomy makes it possible to study the 
diversity of individuals within the identified taxa. The study of P. laurifolia in both mixed and pure (monospecific) 
plantations did not reveal any signs indicating the penetration of P. nigra genes into its gene pool. On the contrary, 
in the populations of P. nigra, phenotypic manifestations of introgression were found in both morphological and 
anatomical characteristics. It has been suggested that the asymmetric introgressive hybridization between two poplar 
species observed in the Tom River basin is apparently a fairly widespread phenomenon within the genus Populus. The 
studies performed demonstrate the adaptive role of introgression in the colonization of suboptimal habitats.

Keywords: Populus, hybridization, introgression, asymmetry, adaptation, Western Siberia.
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