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Аннотация. Представлены результаты сравнительно-морфологического ана-

лиза качественных признаков и фенотипического состава в популяциях Populus 
laurifolia и P. suaveolens на юге Восточной Сибири. Установлено, что на исследован-
ной территории наблюдается зона симпатрической гибридизации широкого типа с 
«унимодальной» структурой. Широко распространен гибридогенный вид  
P. × moskoviensis, сформировавшийся в результате многочисленных скрещиваний ги-
бридов различных поколений и их возвратных скрещиваний с P. suaveolens, при этом 
не фиксируются P. laurifolia и гибриды F1. Формирование структуры наблюдаемой 
зоны произошло вследствие длительной асимметричной интрогрессивной гибриди-
зации, спровоцированной экспансией P. suaveolens после четвертичного оледенения 
на территорию, ранее заселенную P. laurifolia. На рассматриваемой территории в ре-
зультате длительного отбора в пойменных условиях фенотипический состав гибрид-
ного комплекса стабилизировался, и мы, вероятно, имеем дело с завершающим эта-
пом гибридного видообразования. 
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Summary. The results of a comparative morphological analysis of qualitative traits 
and phenotypic composition in populations confined to the zone of historical overlap 
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between the ranges of P. laurifolia and P. suaveolens in the south of Eastern Siberia are 
presented. As preliminary studies showed, trees similar to P. suaveolens grow in the 
studied area, but their shoots were ribbed like those of P. laurifolia. Therefore, the au-
thors of this work put forward the hypothesis that the studied plants currently represent 
a hybridogenic species (P. × moskoviensis), which was formed as a result of frequent 
crossings with each other and, possibly, P. suaveolens might be from both P. laurifolia 
and P. suaveolens. This work aims to study the features of the morphological charac-
teristics of poplars and the phenotypic composition of the studied plantings, their com-
parative analysis with P. laurifolia and P. suaveolens to identify the nature, type of 
hybrid zone and its structure. 

To achieve this aim, the authors studied two populations of P. × moskoviensis located 
in the valley of the Irkut River (in the vicinity of Shelekhov) in the Irkutsk region. The 
comparative morphological analysis used materials from the studied populations of 
P. laurifolia from the territory of the Altai-Sayan mountainous country and P. suaveolens 
of the Chukotka Autonomous Okrug, remote from the hybridization zones (See Table 1). 
In each population, 30 reproductively mature trees were randomly examined. Herbarium 
material was collected from the southern side of the middle part of the crown. From each 
individual, 15 fully developed, undamaged leaves from shortened shoots were selected. 
At the same time, a complex of characteristics, which were considered qualitative by the 
authors, was studied, namely, the shape of the leaf blade, its apex and base, and the pres-
ence of basal glands (glands on top at the junction of the petiole and the leaf blade). For 
each population, morph frequencies and indicators characterizing phenotypic variability 
were calculated. The belonging of individuals to a certain phenotype was determined by 
a combination of morphological qualitative characteristics. 

The investigation of the morphological characters of P. × moskoviensis individuals 
in the studied populations showed that they, like all representatives of the Tacamahaca 
section, including parental taxa, are characterized by differentiation of shortened crown 
shoots into discoblasts and leptoblasts (See Fig. 1). The elongated shoots of the crown 
are cylindrical, while the shoots of the coppice shoots are ribbed to the very base (See 
Fig. 2), ribs descend in threes from each leaf scar; in young individuals, ribbing is often 
visible on the shoots of the second year, which is generally characteristic of P. lauri-
folia, and according to this trait, P. × moskoviensis completely deviates from this parent 
species (See Fig. 3). The morphological characteristics of the leaf are intermediate in 
nature - the leaf blades on short shoots are ovoid or elliptical, with a rounded wedge-
shaped base and a gradually pointed apex (See Table 2). Hybrids, like P. suaveolens, 
are characterized by the presence of a finely wrinkled, “shagreen” upper side of the leaf 
plastic, a feature not noted by P. laurifolia. The ovate-triangular plates typical of P. lau-
rifolia and the obovate plates typical of P. suaveolens were not observed, as is the short 
pointed apex characteristic of the latter. P. laurifolia is not characterized by the devel-
opment of basal glands. On the contrary, in P. suaveolens stands, individuals with a 
pronounced trait predominated, although at the endogenous level it varies greatly from 
complete absence to 1-4 glands at the base of the plate. In P. × moskoviensis plantations, 
glands were found in only 10 individuals of one of the studied populations. Pairwise 
comparison of the phenotypic composition of all samples using the chi-square test and 
Zhivotovsky’s I-test of identity showed that the observed differences between the stud-
ied populations are reliable. At the same time, in terms of the phenotypic similarity of 
populations (r), the studied stands within the same species are 67.0-93.7% similar, and 
the populations of P. × moskoviensis are closer to P. laurifolia (See Table 3). Based on 
the combination of the studied qualitative morphological characters, 9 phenotypes were 
identified in the studied populations of P. laurifolia, 12 of P. suaveolens, and only 6 of 
P. × moskoviensis (See Table 4). The territory of the historical overlap of the ranges of 
P. laurifolia and P. suaveolens in the south of Eastern Siberia from the river. Kan in the 
northwest and eastern edge of the the Selenga River basin. The Selenga in the south is 
a zone of wide-type sympatric hybridization. The crossing zone between P. laurifolia 
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and P. suaveolens identified in this study is an evolutionarily new hybrid zone. This 
type of hybrid zone is not typical for Populus in Siberia. Throughout the entire area of 
overlapping habitats, the hybrid species P. × moskoviensis is widespread, resulting from 
numerous crosses between hybrids of different generations and their backcrossings with 
P. suaveolens, while P. laurifolia and, as a consequence, F1 hybrids are not recorded. 
In common hybrid individuals, while externally similar to P. suaveolens (primarily the 
“shagreen” upper side of the leaf blade), a set of qualitative morphological characteris-
tics of the leaf, different from the parent species, is observed. A sign that indicates the 
parental participation of P. laurifolia is the ribbing of the surface of the shoots. It shows 
high heritability across different hybridization patterns in Populus species. The ob-
served structure of the hybrid zone in the Baikal region might have been formed as a 
result of long-term asymmetric introgressive hybridization provoked by the expansion 
of P. suaveolens after glaciation into the territory previously inhabited by P. laurifolia. 

The article contains 3 Figures, 4 Tables and 38 References. 
Keywords: Populus, introgressive hybridization, hybrid zones, morphological 

characters, phenotypes, populations 
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Введение 

 
Территория юга Восточной Сибири от р. Кан (правый приток Енисея), 

включая Прибайкалье до Ангары на севере и восточной окраины бассейна 
Селенги на юге, является зоной существовавшего в историческое время 
наложения ареалов P. laurifolia Ledeb. и P. suaveolens Fish. (секция 
Tacamahaca). М.В. Костина с соавт. [1] отмечают, что на данной территории 
произрастают деревья, которые соответствуют P. suaveolens, однако их 
удлиненные порослевые побеги ребристые по всей длине, что характерно 
для P. laurifolia. При этом здесь не выявлено взрослых особей, которые со-
ответствуют описанию тополя лавролистного. В гербарных коллекциях, со-
бранных на данной территории, видовая принадлежность определяется ха-
рактером сбора материала: ветки кроны с укороченными цилиндрическими 
побегами – P. suaveolens, порослевые побеги с ребрами и угловатые укоро-
ченные побеги кроны – P. laurifolia. М.В. Костина с соавт. [1] приходят к 
выводу, что на изученной территории P. laurifolia не произрастает. С во-
стока на запад наблюдается клинальная изменчивость признаков 
P. suaveolens в сторону P. laurifolia. По данным Ю.А. Насимовича с соавт. 
[2], восточная граница P. laurifolia в Сибири проходит в пойме р. Кан, где 
распространен именно тополь лавролистный и полностью отсутствует 
P. suaveolens. Однако еще В.Я. Поляков [3] отмечал, что в пойме верхнего и 
среднего течения р. Кан встречаются «формы тополей, похожие, с одной 
стороны, на тополь лавролистный, с другой стороны, на тополь душистый». 
Н.А. Ястребова [4] также указывает на наличие здесь в среднем течении в 
окрестностях села Бражное форм тополя, определяемого разными авторами 
то как P. suaveolens, то как P. laurifolia, но отличных от последнего, произ-
растающего в Минусинской котловине. Следовательно, учитывая приведен-
ные факты, можно полагать, что от р. Кан и на восток наблюдается зона 
естественной гибридизации Р. laurifolia и P. suaveolens, сведений о которой 
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в литературе нет. Однако спонтанный гибрид указанных видов описан в 
культуре еще в XIX в. как тополь московский – Populus × moskoviensis 
R.I. Schrod. 

В 2021 г. авторы исследовали виды рода тополь, произрастающие в 
пойме р. Вихоревка (в окрестностях г. Братска) и в долине р. Иркут (в 
окрестностях г. Шелехов) Иркутской области. В окрестностях Братска уда-
лось обнаружить только один клон тополя, который по форме большей ча-
сти листовых пластинок укороченных побегов, морщинистости верхней по-
верхности листьев и цилиндрическим удлиненным побегам кроны соответ-
ствовал P. suaveolens. Однако взрослые деревья были окружены многочис-
ленными молодыми особями порослевого происхождения с хорошо выра-
женной ребристостью удлиненных побегов по всей их длине, выраженной 
даже у двулетних побегов. В окрестностях г. Шелехова также преобладали 
особи, морфологически близкие к тополю душистому, но их порослевые по-
беги были ребристыми. Листовые пластинки у всех исследованных расте-
ний имели только заостренную форму верхушки как на укороченных, так и 
удлиненных побегах, типичную для P. laurifolia, характерная для 
P. suaveolens коротко-заостренная форма отсутствовала. 

Как отмечали М.В. Костина с соавт. [1], 1/3 гербарных сборов из Запад-
ного Прибайкалья имеет хотя бы по одному листу с базальными желёзками 
(желёзки в основании листовой пластинки на участке соединения с череш-
ком). Наши исследования также показали наличие особей с желёзками на 
листе. На исследованной территории также не удалось обнаружить взрос-
лых особей тополя, соответствующих P. laurifolia. Поэтому авторы данной 
работы выдвинули гипотезу о том, что изученные растения представляют 
собой гибридогенный вид (P. × moskoviensis), сложившийся в результате ча-
стых скрещиваний между собой, и, возможно, P. suaveolens, отличный и от 
P. laurifolia, и от P. suaveolens. Исследуемая территория отличается от дру-
гих гибридных зон Populus в Сибири. Поэтому цель настоящей работы – 
изучить особенности морфологических признаков тополей и фенотипиче-
ского состава исследованных насаждений, дать их сравнительный анализ с 
P. laurifolia и P. suaveolens для выявления природы, типа гибридной зоны и 
ее структуры.  

 
Материалы и методы 

 
Для достижения поставленной цели авторы изучили две популяции  

P. × moskoviensis, расположенные в долине р. Иркут (в окрестностях г. Ше-
лехова) Иркутской области. Исследованные участки в значительной сте-
пени подверглись антропогенной трансформации в ходе их хозяйственного 
освоения. Первое насаждение приурочено к пойме р. Олхи (правый приток 
Иркута), древостой не сомкнут, из отдельных рощ и клонов со злаково-раз-
нотравным травостоем, разделенных дорогами и сенокосами. Вторая попу-
ляция в пойме р. Иркут – древостой сомкнутый, полнотой 0,4–0,5, травостой 
злаково-разнотравный (табл. 1). 
  



Ботаника / Botany 

46 

Таблица 1 [T a ble  1 ]  
Места сбора полевого материала 

[Sites for collecting field material] 
 

Вид 
[View] 

Название  
популяции 

[Name  
of the population]

Географические 
координаты 

[Geographic coordinates] 

Количество  
деревьев/листьев 
[Number of trees / 

leaves] 

P. laurifolia 

Бельсу 
[Belsu] 

53°41'35" N 
88°22'44" E 30/450 

Чулышман 
[Chulyshman] 

50°55'36" N 
88°11'07" E 30/450 

P. × moskoviensis 

Олха 
[Olkha] 

52°13'32" N 
104°07'43" E 30/450 

Иркут 
[Irkut] 

52°11'41" N 
104°04'11" E 30/450 

P. suaveolens 

Баимка 
[Baimka] 

66°32'39" N 
164°15'50" E 30/450 

Таллаг 
[Tallaght] 

66°30'46" N 
164°28'22" E 30/450 

Итого: [Total:] 180/2 700 
 
Идентификация гибридного происхождения у тополей возможна различ-

ными методами. Молекулярно-генетические методы пока мало доступны 
для многих прикладных исследований. В исследованиях авторов обычно ис-
пользовался сравнительно-морфологический метод изучения комплекса ка-
чественных признаков и признаков петиолярной анатомии. Поскольку ана-
томические исследования черешков листьев легкодоступны, то их примене-
ние, на наш взгляд, самый надежный метод идентификации гибридов, роди-
тели которых отличаются по признакам петиолярной анатомии, т.е. относя-
щихся к разным секциям или подсекциям [5]. Однако внутри секции все 
виды и гибриды имеют одинаковое анатомическое строение черешков, по-
этому в случае с P. × moskoviensis возможно использование сравнительно-
морфологического метода в сочетании с популяционными исследованиями 
качественных признаков (фенов).  

В каждой популяции рандомизированно обследованы по 30 репродук-
тивно зрелых деревьев (с учетом склонности бальзамических тополей к обра-
зованию клонов). С южной стороны средней части кроны проводился сбор 
гербарного материала. С каждой особи отбиралось по 15 полностью разви-
тых, неповрежденных листьев с укороченных побегов. При этом изучался 
комплекс признаков, рассматриваемых авторами как качественные: форма 
листовой пластинки, ее верхушки и основания, наличие базальных желёзок. 

Описание морфологии проводилось по Ал.А. Федорову с соавт. [6]. Опре-
деление формы листовой пластинки проводили по индексу A/L [7], где А – 
расстояние между самой широкой частью листовой пластинки и её основа-
нием (мм), L – длина листовой пластинки (мм), использовались следующие 
диапазоны: < 0,25 – треугольная; 0,25–0,35 – яйцевидно-треугольная; 0,35–
0,45 – яйцевидная; 0,45–0,55 – эллиптическая; 0,55–0,65 – обратнояйцевид-
ная; 0,65–0,75 – высокообратнояйцевидная; >0,75 – обратно-треугольная. 
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Опушение побега, черешка, листа, а также наличие железок исследова-
лись с помощью стереоскопического микроскопа МБС-10 (ЛЗОС, Россия) 
при увеличении 16,3х. Степень развития трихом (морфотип) оценивали по 
шкале: 1ОП – слабо опушенный, трихомы рассеяны по поверхности; 2ОП – 
густо опушенный, трихомы покрывают до 50% поверхности; 3ОП – сильно 
(шерстисто) опушенный, опушено более 50%. 

Для сравнительно-морфологического анализа исследованных растений с ро-
дительскими таксонами были использованы изученные авторами ранее равные 
выборки P. laurifolia и P. suaveolens из удаленных частей их ареалов на участках, 
где не отмечена их гибридизация с другими видами (см. табл. 1) [7, 8].  

Две популяции P. laurifolia отобраны на территории Алтае-Саянской 
горной страны. Популяция Бельсу приурочена к пойме одноименного пра-
вого притока р. Томи (Кемеровская область – Кузбасс). Древостой не со-
мкнутый, с страусниково-высокотравным травостоем. Тополь лавролист-
ный образует чистые насаждения и представлен одной серокорой формой 
[8]. Популяция Чулышман отобрана на правом берегу указанной реки в рай-
оне перевала Кату-Ярык (Республика Горный Алтай). Топольники здесь об-
разованы исключительно P. laurifolia и сосредоточены в прирусловой части. 
Растения низкие, с искривленным стволом, часто образуют небольшие 
клоны и представлены белокорой и серокорой формами [9]. Древостой со-
мкнутый, с злаково-разнотравным травостоем.  

Популяции P. suaveolens – Баимка, Таллаг – отобраны на широте Север-
ного полярного круга в поймах одноименных рек в бассейне р. Большой 
Анюй (Чукотский автономный округ) в тополево-чозениевых пойменных 
лесах. Древостой сомкнутый, образован тополем душистым с развитым ку-
старничково-разнотравным покровом [7]. 

Для каждой популяции рассчитаны частоты морф и показатели, характе-
ризующие фенотипическую изменчивость, при этом использованы обоб-
щенные показатели, предложенные Л.А. Животовским [10], В.П. Путенихи-
ным с соавт. [11]. 

Частоты морф определены по формуле [10]  𝑝 = ௡ே,                                                      (1) 

где n – количество случаев обнаружения исследуемых морф в выборке; N – 
общий объем выборки.  

Ошибки частот определяли по формуле 𝑆௣ = ට௣(ଵି௣)ே .                                                 (2) 

Для оценки уровней изменчивости и сравнения популяций по полиморф-
ным фенотипическим признакам использован показатель (индекс) внутри-
популяционного разнообразия Животовского (µ) [10]: μ = ൫ඥ𝑝ଵ + ඥ𝑝ଶ + ⋯+ ඥ𝑝௠൯ଶ,                                   (3) 

где р1, …, рm – частоты морф в популяции. 
Ошибка (Sµ) определена по формуле [10] 
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𝑆µ = ටµ(௠ିµ)ே ,                                                    (4) 

где m – количество морф в популяции; N – общий объем выборки в популяции.  
Принадлежность особей к определенному фенотипу определяли по соче-

танию морфологических качественных признаков. Для оценки внутрипопу-
ляционной и межпопуляционной изменчивости использовали критерий хи-
квадрат, для попарного сравнения выборок – показатель фенотипического 
сходства популяций r: 𝑟 = ∑ඥ𝑝௜ × 𝑞௜,                                                (5) 

где p1 – встречаемость 1-го фенотипа в выборке из первой популяции, q1 – 
встречаемость 1-го фенотипа в выборке из второй популяции [12]. 

Статистическую значимость показателя сходства оценивали по I-крите-
рию идентичности Животовского [12]: 𝐼 = ଼×௡భ×௡మ௡భା௡మ × (1 − 𝑟 − ௣బା௤బସ ),                                 (6) 

где p0 – сумма частот фенотипов первой выборки, не представленных во 
второй, q0 – сумма частот фенотипов второй выборки, не представленных в 
первой, а n1 и n2 – объёмы первой и второй выборок.  

Критерий идентичности Животовского проверяет нулевую гипотезу о при-
надлежности обеих выборок к одной генеральной совокупности. Сама вели-
чина I имеет приблизительно распределение критерия хи-квадрат с m–1 степе-
нями свободы, где m – количество морф, в нашем случае – фенотипов [12]. 

 
Результаты исследования и обсуждение 

 
Изучение морфологических признаков особей P. × moskoviensis в иссле-

дованных популяциях показало, что для них, как и для всех представителей 
секции Tacamahaca, в том числе родительских таксонов, характерна диффе-
ренциация укороченных побегов кроны на дискобласты и лептобласты 
(рис. 1). Удлиненные побеги кроны цилиндрические, в то время как порос-
левые ребристые до самого основания (рис. 2) ребра нисходят по 3 от каж-
дого листового рубца, нередко у молодых особей ребристость просматрива-
ется и на побегах второго года, что в целом характерно для P. laurifolia, и по 
данному признаку P. × moskoviensis полностью уклоняется к этому роди-
тельскому виду (рис. 3) [13]. 

Важнейшим качественным признаком, маркирующим P. suaveolens, явля-
ется мелкоморщинистая, «шагреневая» верхняя сторона листовой пластинки, 
что абсолютно не характерно для P. laurifolia и полностью унаследовано всеми 
особями P. × moskoviensis. Листовые пластинки на порослевых побегах у тополя 
лавролистного продолговатые, реже ланцетовидные с клиновидным основа-
нием и заостренной верхушкой, по краю железисто-пильчатые. У P. suaveolens – 
обратнояйцевидные, эллиптические с клиновидным или округло-клиновидным 
основанием и заостренной или коротко заостренной верхушкой. Для  
P. × moskoviensis характерны заостренно яйцевидные, яйцевидные листовые 
пластинки с округло-клиновидным основанием и заостренной верхушкой. 



Климов А.В., Прошкин Б.В. Populus × moskoviensis на юге Восточной Сибири 

49 

 
 

Рис. 1. Побеги кроны: A – P. laurifolia, B – P. × moskoviensis, C – P. suaveolens 
[Fig. 1. Crown shoots: A - P. laurifolia, B - P. × moskoviensis, C - P. suaveolens] 

 
На укороченных побегах кроны для P. laurifolia характерны листовые пла-

стинки яйцевидно-треугольной и яйцевидной формы. Для P. × moskoviensis 
также обычны яйцевидные листовые пластинки, вообще не отмечены яйце-
видно-треугольные листовые пластинки, свойственные P. suaveolens (см. 
рис. 1). Пластинки эллиптической формы в разной доле отмечены у всех 
трех исследованных видов. Для большинства деревьев P. suaveolens харак-
терны обратнояйцевидные листовые пластинки, не отмеченные у других 
таксонов (см. рис. 1; табл. 2). Следовательно, по форме листовых пластинок 
гибридный P. × moskoviensis наследует часть признаков родительских видов 
и не характеризуется полным уклонением к тому или другому из них.  

 

 
 

Рис. 2. Порослевой удлиненный побег P. × moskoviensis:  
A – нижняя часть, B – верхняя часть 

[Fig. 2. Copper elongated shoot P. × moskoviensis: A - bottom part, B - upper part] 
 
Форма основания пластинки у P. laurifolia отражает его формовое разно-

образие. В частности, в популяции Чулышман отмечено 12 деревьев бело-
корой формы с характерным сердцевидным основанием и 18 серокорых с 
округло-клиновидным, в насаждении Бельсу все особи серокорые с анало-
гичным основанием. В исследованных популяциях P. suaveolens, в отличие 
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от P. laurifolia, представлены деревья не только с округло-клиновидной, но 
и не характерной для последнего клиновидной формой основания листовой 
пластинки. У гибридного P. × moskoviensis единичные деревья (2–3 шт.) с 
клиновидным основанием листовой пластинки отмечены в изученных 
насаждениях (табл. 2). 

На укороченных побегах в средней части кроны у всех листьев одного 
дерева всегда выражена только одна форма верхушки и основания листовой 
пластинки. Во всех изученных популяциях P. suaveolens преобладали особи 
с коротко заостренной (резко заостренной) верхушкой. У всех изученных 
особей P. laurifolia и P. × moskoviensis отмечена только заостренная вер-
хушка (см. табл. 2). 
 

 
 

Рис. 3. Порослевой удлиненный побег: A – P. laurifolia, B – P. suaveolens 
[Fig. 3. Copper elongated shoot: A - P. laurifolia, B - P. suaveolens] 

 
Поскольку родительские виды P. laurifolia и P. suaveolens характеризу-

ются развитым опушением черешка, то данный признак не является важным 
для идентификации их гибрида P. × moskoviensis (см. табл. 2). Но он важен 
для выявления фенотипов родительских таксонов и гибридов. 

В исследованных авторами популяциях P. laurifolia не было выявлено ни 
одного дерева с развитыми базальными желёзками, и в целом этот признак 
не характерен для данного таксона. Напротив, в насаждениях P. suaveolens 
преобладали особи с выраженным признаком, хотя на эндогенном уровне (в 
пределах особи) он сильно варьирует от полного отсутствия до 1–4 желёзок 
в основании пластинки. Только в популяциях Билибино отмечено по 3 особи 
(10%), листья которых не имели желёзок. Здесь следует, однако, отметить, 
что наличие этого признака у P. suaveolens отнюдь не является общепри-
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знанным. И, как мы уже отмечали ранее [7], а также указывается в ряде ра-
бот, в частности, в сводке «Сосудистых растений советского Дальнего Во-
стока» В.А. Недолужко [14], в ключе для определения видов рода Populus 
отсутствие желёзок рассматривается как характерный признак всех «души-
стых» тополей региона. Это, вероятно, указывает на разную степень выра-
женности признака наличия базальных желёзок в пределах обширного аре-
ала P. suaveolens, что наблюдается, например, у североамериканского P. del-
toides W. Bartram ex Marshall. В исследованных насаждениях  
P. × moskoviensis желёзки отмечены только у 10 особей в популяции Олха. 

Попарное сравнение фенотипического состава всех выборок с исполь-
зованием критерия хи-квадрат и I-критерия идентичности Животовского 
показало, что наблюдаемые различия между исследованными популяци-
ями достоверны. В то же время по показателю фенотипического сходства 
популяций (r) исследованные насаждения в пределах одного вида сходны 
на 67,0–93,7%, а популяции P. × moskoviensis более близки к P. laurifolia 
(табл. 3). 

По сочетанию изученных качественных морфологических признаков в ис-
следованных популяциях P. laurifolia выявлено 9 фенотипов, P. suaveolens – 
12, а P. × moskoviensis – только 6 (табл. 4). В частности, в популяции Бельсу 
тополя лавролистного оказались широко распространены деревья с густым 
опушением черешка, яйцевидной формой листовой пластинки с округло-
клиновидным основанием и заостренной верхушкой (43%), а популяции Ба-
имка P. suaveolens – деревья с густым опушением черешка, обратнояйцевид-
ной формой листовой пластинки с клиновидным основанием и коротко за-
остренной верхушкой (37%). Доля единичных фенотипов не превышала 
10% в популяциях родительских таксонов и 6–7% у P. × moskoviensis, что 
подтверждало значительное действие стабилизирующего отбора.  

В ранее изученных нами зонах гибридизации видов Populus, принадле-
жащих к разным секциям, в естественных условиях количество фенотипов 
у гибридов обычно превосходило родительские таксоны. Данных о разно-
образии фенотипов в зонах скрещивания таксонов в пределах одной секции 
в литературе нам выявить не удалось. Однако в изученных зонах мы всегда 
наблюдали по меньшей мере три группы растений: две, представленные ро-
дительскими таксонами, и одну гибриды. Последние в большинстве своем 
характеризовались промежуточными признаками и рассматривались нами 
как гибриды F1. Плюс, как следствие асимметричной интрогрессии, выделя-
лась группа особей, возникшая в результате возвратных скрещиваний с од-
ним из родительских таксонов [15]. Следовательно, при естественной ги-
бридизации в случае перекрывания ареалов P. laurifolia и P. nigra, P. alba и 
P. tremula, и при антропогенно спровоцированном скрещивании культивара 
P.× sibirica G.V. Krylov & G.V. Grig. ex A.K. Skvortsov с аборигенным 
P. nigra мы имеем дело с симпатрической локализованной гибридизацией. 
Это означает широкое перекрывание ареалов родительских видов, но их 
скрещивание протекает лишь на отдельных, изолированных участках [16] – 
очагах гибридизации [15].  
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Таблица 2 [T a ble  2 ]  
Встречаемость качественных признаков в насаждениях  

по несмещенной оценке, частота (p ± Sp) 
[Occurrence of qualitative traits in stands according to unbiased estimation, frequencies (p ± Sp)] 

 

Признак 
[Trait] 

Вариации
[Variations]

P. laurifolia P. × moskoviensis P. suaveolens 
Бельсу 
[Belsu] 

Чулышман
[Chulyshman]

Олха 
[Olkha] 

Иркут 
[Irkut] 

Баимка 
[Baimka] 

Таллаг 
[Tallaght] 

Форма 
листовой 
пластинки 
[Leaf blade 
shape] 

Яйце-
видно-
треуголь-
ная 
[Ovoid-tri-
angular] 

156/0,347 
± 0,022 

340/0,755  
± 0,020 – – – – 

Яйцевид-
ная 
[Ovoid]

282/0,627
± 0,022 

110/0,245 
± 0,020 

210/0,467
± 0,023 

330/0,733
± 0,021 – – 

Эллипти-
ческая 
[Elliptical]

12/0,026 
± 0,007 – 240/0,533

± 0,023 
120/0,267
± 0,021 

193/0,428
± 0,023 

169/0,375 
± 0,021 

Обратно-
яйцевид-
ная 
[Obovate] 

– – – – 257/0,572
± 0,023 

281/0,625 
± 0,023 

Форма ос-
нования 
пластинки 
[Blade base 
shape] 

Сердце-
видная 
[Heart-
shaped] 

– 12/0,400  
± 0,089 – – – – 

Клино-
видная 
[Wedge-
shaped] 

– – 2/0,067  
± 0,045 

3/0,100  
± 0,054 

18/0,600
 ± 0,089 

10/0,333 
± 0,086 

Округло-
клино-
видная 
[Rounded-
wedge] 

30/1,000 
± 0,000 

18/0,600  
± 0,089 

28/0,933 
± 0,045 

27/0,900 
± 0,054 

12/0,400
± 0,089 

20/0,667 
± 0,086 

Форма 
верхушки 
пластинки 
[Blade top 
shape] 

Коротко 
заострен-
ная [Short 
pointed] 

– – – – 26/0,866
± 0,062 

24/0,800 
± 0,073 

Заострен-
ная 
[Pointed]

30/1,000 
± 0,000 

30/1,000 
± 0,000 

30/1,000 
± 0,000 

30/1,000 
± 0,000 

4/0,134 
± 0,062 

6/0,200 
± 0,073 

Мор-
фотип  
[Mor-
photype] 

Слабо 
опушенный
[Slightly 
pubescent]

5/0,167  
± 0,068 – – – – – 

Опушен-
ный  
[Pubescent]

22/0,733 
± 0,080 

16/0,533 
± 0,091 

23/0,766 
± 0,077 

24/0,800 
± 0,073 

28/0,933
± 0,045 

20/0,667 
± 0,086 

Сильно 
опушен-
ный 
[Heavily 
pubescent]

3/0,100 
± 0,054 

14/0,467 
± 0,091 

7/0,234 
± 0,077 

6/0,200 
± 0,073 

2/0,067 
± 0,045 

10/0,333 
± 0,086 
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Признак 
[Trait] 

Вариации
[Variations]

P. laurifolia P. × moskoviensis P. suaveolens 
Бельсу 
[Belsu] 

Чулышман
[Chulyshman]

Олха 
[Olkha] 

Иркут 
[Irkut] 

Баимка 
[Baimka] 

Таллаг 
[Tallaght] 

Железки 
[Glands] 

Более чем 
у 50% 
[More than 
50%] 

– – 3/0,10  
± 0,054 – 20/0,667

± 0,086 
25/0,833 
± 0,067 

Менее 
чем у 
50% 
[Less than 
50%] 

– – 7/0,233 
± 0,077 – 7/0,233 

± 0,077 
5/0,167 
± 0,067 

Не выра-
жены 
[Not 
expressed] 

– – 20/0,667 
± 0,086 – 3/0,10 

± 0,054 – 

Примечание. p – частота морф, Sp – ошибка частоты морф. 
[Note. p - Morph frequency, Sp - Morph frequency error]. 

 
Таблица 3  [T a ble  3 ]  

Результаты попарного сравнения фенотипического состава выборок  
[Results of pairwise comparison of phenotypic composition of samples] 

 

*** 
P. laurifolia P. × moskoviensis P. suaveolens 

Бельсу 
[Belsu] 

Чулышман
[Chulyshman]

Олха 
[Olkha] 

Иркут 
[Irkut] 

Баимка
[Baimka]

Таллаг 
[Tallaght] 

P.
 la

ur
ifo

lia
 Бельсу 

[Belsu]  0,670/21,60** 0,569/32,76** 0,642/23,04** 0/60** 0,012/61,56** 

Чулышман
[Chulysh-
man] 

21,20**  0,330/41,40** 0,420/37,68** 0/60** 0/60** 

P.
 m

os
ko

vi
en

si
s 

Олха 
[Olkha] 29,70** 41,05**  0,937/7,56 0/60** 0,196/52,56** 

Иркут 
[Irkut] 22,53** 28,16** 6,93  0/60** 0,141/52,08

** 

P.
 su

av
eo

le
ns

 Баимка 
[Baimka] 60** 60** 0/60** 0/60**  0,699/20,16* 

Таллаг 
[Tallaght] 57,33** 60** 51,14** 52,00** 19,90*  

Примечание. Выше диагонали таблицы – показатель фенотипического сходства популя-
ций (r) / критерий идентичности Животовского (I). Ниже диагонали таблицы – χ2. 
[Note. Above the diagonal of the table is the indicator of phenotypic similarity of populations (r) / Zhivotov-
sky identity criterion (I). Below the diagonal of the table is - χ2]. 
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Таблица 4 [T a ble  4 ]  
Встречаемость фенотипов и показатель  

внутрипопуляционного разнообразия Животовского 
[Occurrence of phenotypes and Zhivotovsky’s indicato of intrapopulation diversity] 

 

Фенотип 
[Phenotype] 

P. laurifolia P. × moskoviensis P. suaveolens 
Бельсу 
[Belsu] 

Чулышман
[Chulyshman]

Олха 
[Olkha] 

Иркут 
[Irkut] 

Баимка 
[Baimka] 

Таллаг 
[Tallaght] 

1 ОП, Я, ОК, ЗА 
[1 OP, I, OK, ZA]  2/0,067 – – – – – 

1 ОП, ЯТ, ОК, ЗA 
[1 OP, YT, OK, ZA] 3/0,1 – – – – – 

2 ОП, ЯТ, ОК, ЗА 
[2 OP, YT, OK, ZA] 8/0,267 7/0,233 – – – – 

2 ОП, Я, ОК, ЗА 
[2 OP, I, OK, ZA] 13/0,433 7/0,233 9/0,3 17/0,567 – – 

2 ОП, ЭЛ, ОК, ЗА 
[2 OP, EL, OK, ZA] 1/0,033 – 12/0,401 4/0,133 – 2/0,067 

2 ОП, ЭЛ, ОК, КЗ 
[2 OP, EL, OK, KZ] – – – – 5/0,167 3/0,1 

2 ОП, ОЯ, ОК, КЗ 
[2 OP, OY, OK, KZ] – – – – 7/0,233 7/0,233 

2 ОП, Я, КЛ, ЗА 
[2 OP, I, KL, ZA] – – 1/0,033 1/0,033 – – 

2 ОП, ОЯ, КЛ, ЗА 
[2 OP, OY, KL, ZA] – – – – 4/0,133 3/0,1 

2 ОП, ОЯ, КЛ, КЗ 
[2 OP, OY, KL, KZ] – – – – 11/0,368 4/0,134 

2 ОП, ЭЛ, КЛ, КЗ 
[2 OP, EL, KL, KZ] – – – – 1/0,033 – 

2 ОП, ЭЛ, КЛ, ЗА 
[2 OP, EL, KL, ZA] – – 1/0,033 2/0,067 – 1/0,033 

2 ОП, ЯТ, С, ЗА 
[2 OP, YT, C, ZA] – 2/0,071 – – – – 

3 ОП, ЯТ, ОК, ЗА 
[3 OP, YT, OK, ZA] 1/0,033 3/0,1 – – – – 

3 ОП, ЭЛ, ОК, КЗ 
[3 OP, EL, OK, KZ] – – – – 1/0,033 – 

3 ОП, ЯТ, С, ЗА 
[3 OP, YT, C, ZA] – 10/0,33 – – – – 

3 ОП, Я, ОК, ЗА 
[3 OP, I, OK, ZA] 2/0,067 1/0,033 4/0,133 3/0,1 – – 

3 ОП, ОЯ, ОК, КЗ 
[3 OP, OY, OK, KZ] – – – – – 7/0,233 

3 ОП, ЭЛ, ОК, КЗ 
[3 OP, EL, OK, KZ] – – – – – 1/0,033 

3 ОП, ЭЛ, ОК, ЗА 
[3 OP, EL, OK, ZA] – – 3/0,1 3/0,1 – – 

3 ОП, ЭЛ, КЛ, КЗ 
[3 OP, EL, KL, KZ] – – – – 1/0,033 – 

3 ОП, ОЯ, КЛ, КЗ 
[3 OP, OY, KL, KZ] – – – – – 2/0,067 
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Фенотип 
[Phenotype] 

P. laurifolia P. × moskoviensis P. suaveolens 
Бельсу 
[Belsu] 

Чулышман
[Chulyshman]

Олха 
[Olkha] 

Иркут 
[Irkut] 

Баимка 
[Baimka] 

Таллаг 
[Tallaght] 

Количество фе-
нотипов в попу-
ляции 
[Number of pheno-
types in the popula-
tion] 

7 6 6 6 7 9 

Количество фе-
нотипов на всю 
выборку* 
[Number of pheno-
types for the entire 
sample*] 

9 6 12 

Итого: [Total:] 30 30 30 30 30 30 
Примечание. Морфотип: 1ОП – слабо опушенный, трихомы рассеяны по поверхности; 
2ОП – опушенный, трихомы покрывают до 50% поверхности; 3ОП – сильно опушенный, 
опушено более 50%. Форма листовой пластинки: ЯТ – яйцевидно-треугольная, Я – яйце-
видная, ЭЛ – эллиптическая, ОЯ – обратнояйцевидная. Основание листовой пластинки: 
С – сердцевидное; КЛ – клиновидное, ОК – округленно-клиновидное. Форма верхушки 
листовой пластинки: КЗ – коротко заострённая, ЗА – заострённая. * – с учетом перекры-
вающихся фенотипов. 
[Note: morphotype: 1OP - slightly pubescent, trichomes scattered over the surface; 2OP - pubescent, tri-
chomes cover up to 50% of the surface; 3OP - heavily pubescent, more than 50% pubescent. Leaf blade 
shape: YT - ovate-triangular, I - ovate, EL - elliptical, OY - obovate. Base of leaf blade: C - heart-shaped; 
KL - wedge-shaped, OK - rounded wedge-shaped. Shape of the tip of the leaf blade: KZ - short pointed, 
ZA - pointed. *- taking into account overlapping phenotypes]. 
 

В изученной в настоящее время зоне гибридизации отсутствует один из 
родителей – P. laurifolia, а у имеющихся особей наблюдается сочетание при-
знаков родителей при внешнем сходстве с P. suaveolens (в первую очередь, 
по «шагреневой» верхней стороне листовой пластики), т.е. не наблюдается 
современная гибридизация между исходными родительскими таксонами с 
образованием гибридов F1. Перед нами «унимодальная» гибридная зона  
P. × moskoviensis, в которой представлены в основном особи, возникшие в 
результате скрещивания гибридов различных поколений между собой, а 
также обратных скрещиваний [17–20]. Формирование такой структуры 
вполне могло произойти вследствие длительной асимметричной интрогрес-
сивной гибридизации [21]. Тем более, что близкородственные виды 
склонны к гибридизации чаще [22, 23], как и, вероятно, к интрогрессии. От-
носительно частое возникновение асимметричного потока генов в гибрид-
ных зонах указывает на ряд факторов, которые могут выступать в качестве 
причин этого явления, например, различная численность особей родитель-
ских видов, различия в производстве и оплодотворении гамет, а также в раз-
витии эмбриона и выживании потомства [24–26]. Также одним из возмож-
ных вариантов возникновения асимметричной структуры с постепенным 
поглощением одного из родительских видов является вторжение-расселе-
ние второго родителя. Известно, что когда вид вторгается в область, заня-
тую другим, и между ними происходит гибридизация, то однонаправленная 
интрогрессия при этом обычно продолжается в сторону вторгающегося так-
сона [27], в нашем случае – в сторону P. suaveolens. 
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Следовательно, истоки формирования структуры современной гибрид-
ной зоны следует искать в истории расселения здесь родительских таксонов. 
Как известно, тополь лавролистный возник в неогене, на стыке гумидной и 
аридной областей на территории Алтае-Саянской горной страны [28].  
По данным A. Narita et al. [29], P. suaveolens встречается в ископаемом виде 
с позднего миоцена во флорах северной Японии. Возможно, что P. laurifolia 
расселился на этой территории раньше P. suaveolens, продвигаясь по руслам 
рек от центра ареала (Алтае-Саянской горной страны) на север и северо-во-
сток. В частности, известно, что максимальное распространение формации 
лавролистных топольников пришлось на средний неоплейстоцен [28]. В пе-
риод четвертичного оледенения ареалы P. laurifolia и P. suaveolens могли 
быть изолированы друг от друга. Пережив ледниковую эпоху в северо-во-
сточных рефугиумах [30, 31], тополь душистый начал активно расселяться, 
в том числе на юго-запад в Прибайкалье, заселяя область распространения 
тополя лавролистного. 

Как мы уже отмечали выше, при изучении гибридизации у растений при-
нято выделять гибридные зоны в зависимости от того, как отбор действует 
на гибриды и родительские виды. С этой точки зрения, если рассмотреть 
известные в Сибири зоны гибридизации между P. laurifolia и P. nigra, их 
можно охарактеризовать как соответствующие модели ограниченного ги-
бридного превосходства [32]. Их естественный гибридогенный вид  
P. irtyschensis Chang Y. Yang. обычно встречается единично в смешанных 
насаждениях родительских видов и образует скопления на отдельных эко-
тонных участках, где ослабевает конкуренция со стороны родительских ви-
дов. Он произрастает на участках, нарушенных хозяйственной деятельно-
стью, за пределами поймы, где действие естественного отбора определяют 
иные факторы. В связи с приуроченностью родительских видов к различ-
ным средам обитания мозаичными [33] можно считать все известные зоны 
скрещивания P. alba L. и P. tremula L., а также весьма обширные территории 
антропогенно спровоцированной гибридизации культивара P.× sibirica с 
аборигенным P. nigra [34, 35]. 

На рассматриваемой территории в результате длительного отбора в пой-
менных условиях фенотипический состав гибридного комплекса стабилизи-
ровался, и мы, вероятно, имеем дело с завершающим этапом гибридного ви-
дообразования. В отличие от ранее рассмотренных нами гибридных зон то-
поля в Сибири, зона гибридизации P. laurifolia и P. suaveolens являет нам 
пример симпатрической гибридизации широкого типа с зоной, заселённой 
гибридами по всей площади. Подобные зоны хорошо известны в Сибири, в 
частности, между родственными видами Larix Mill. [36]. Также ее не стоит 
относить к ограниченным зонам гибридного превосходства и мозаичным, 
это эволюционно-новая гибридная зона [37], где более высокая приспособ-
ленность некоторых гибридов позволяет им занимать новые местообитания 
или вытеснять родительский вид из среды обитания [17, 38]. 

К настоящему времени в ней сложился гибридогенный вид, морфологи-
чески близкий к душистому тополю, в результате многочисленных скрещи-
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ваний между собой гибридов различных поколений и их возвратных скре-
щиваний с P. suaveolens (экспансия которого, возможно, еще продолжа-
ется). В результате асимметричной интрогрессии P. laurifolia буквально рас-
творился в P. suaveolens, и, возможно, о нем и не вспомнили бы, если бы не 
один, но важнейший маркирующий данный вид морфологический при-
знак – ребристость формы поверхности порослевых побегов. Как уже отме-
чалось, гибридные зоны допускают относительно беспрепятственную ин-
трогрессию полезных адаптивных аллелей. Ребристость побега – признак, 
который демонстрирует высокую наследуемость при разных вариантах ги-
бридизации у видов Populus. 

Опираясь на имеющиеся данные, можно приблизительно очертить гра-
ницы зоны гибридизации между P. laurifolia и P. suaveolens. На западе она 
простирается от р. Кан, охватывая на востоке левые притоки Ангары, а на 
юго-востоке простирается до восточной границы бассейна р. Селенги. 
Именно на этой обширной территории, как справедливо отмечали М.В. Ко-
стина с соавт. [1], видовая принадлежность образцов к P. laurifolia или  
P. suaveolens определяется исключительно характером сбора материала – как 
говорится, «докуда дотянулся». Большинство исследователей пытается найти 
именно родительские виды, а находит только их отдельные диагностические 
признаки. В частности, до р. Селенги в этой зоне гибридизации доходит не  
P. laurifolia, а только один из маркирующих его признаков – ребристость по-
рослевых побегов, как и «шагреневость» верхней стороны листовой пла-
стинки на западе проникает до р. Кан, но не чистый P. suaveolens.  

 
Выводы 

 
1. Юго-Восточная Сибирь от р. Кан на северо-западе и до восточной окраины 

бассейна р. Селенги на юге относится к территории гибридизации P. laurifolia и 
P. suaveolens. Рассмотренная зона являет пример симпатрической гибридизации 
широкого типа с «унимодальной» структурой. То есть обширной территорией, 
заселённой по всей площади гибридогенным видом – тополем московским (P. × 
moskoviensis). Такой тип гибридной зоны не типичен для Populus в Сибири. 

2. В настоящее время фенотипический состав гибридного комплекса в 
изученной зоне стабилизировался: в нем не фиксируются P. laurifolia и как 
следствие гибриды F1, а у распространенных гибридных особей при внеш-
нем сходстве с P. suaveolens (в первую очередь, «шагреневой» верхней сто-
роне листовой пластинки) наблюдается совокупность качественных морфо-
логических признаков листа, отличных от родительских видов. 

3. Признаком, фиксирующим родительское участие P. laurifolia, явля-
ется ребристость формы поверхности порослевых побегов. Он демонстри-
рует высокую наследуемость при разных вариантах гибридизации у видов 
Populus. Кроме того, по показателю фенотипического сходства популяций 
исследованные насаждения P. × moskoviensis более близки к P. laurifolia. 

Формирование современной структуры гибридной зоны вполне могло 
произойти вследствие длительной асимметричной интрогрессивной гибри-
дизации, спровоцированной экспансией P. suaveolens после четвертичного 
оледенения на территорию, ранее заселенную P. laurifolia. 
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