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В окрестностях г. Пскова произрастают три таксона рода Soli­

dago: аборигенный вид S. virgaurea, инвазионный вид севе-

роамериканского происхождения S. canadensis и их гибрид 
S. × niederederi. Были изучены некоторые морфологические 
особенности гибрида и родительских видов. По диаметру кор-

зинок S. × niederederi занимает промежуточное положение 
между S. virgaurea и S. canadensis. Гибридогенное происхож-

дение S. × niederederi доказано с помощью молекулярного 
анализа нуклеотидных последовательностей ядерной ДНК 
(участок ITS). На данный момент нельзя однозначно ответить 
на вопрос, какой из родительских видов является материн-

ским, а какой – отцовским. С помощью анализа высоковариа-

бельных некодирующих участков хлоропластной ДНК (rpl32–

trnL) можно предположить, что гибридизация идет в обоих 
направлениях.
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Введение
Инвазии чужеродных видов приводят к обед-

нению флоры обширных территорий и могут на-

носить экономический ущерб (Виноградова и др., 
2010; McGeoch et al., 2010). Североамериканский 
вид Solidago canadensis (Linnaeus, 1753) входит в 
первые сто наиболее агрессивных инвазионных 
видов России (Виноградова и др., 2015). Конечно, 
при натурализации чужеродного вида возникает 
взаимодействие с представителями аборигенной 
флоры, что может приводить и к образованию ги-

бридов. Существует гипотеза, что во вторичном 
ареале интенсивность гибридизационных про-

цессов усиливается (Ellstrand and Schierenbeck, 

2000; Elton, 1958). При этом гибриды могут ока-

заться более приспособленными к условиям но-

вой родины, чем родительские таксоны (Abbott et 

al., 2003; Bleeker et al., 2007; Zalapa et al., 2009). 

В европейской части России гибриды составляют 

10% от общего числа инвазионных видов (Вино-

градова и Майоров, 2015). На территории Евро-

пы произрастает гибрид S. × niederederi (Khek, 

1905), родительскими видами которого являются 
S. canadensis и S. virgaurea (Linnaeus, 1753). Его 
популяции были отмечены в Австрии, Великобри-

тании, Литве и Польше (Pagitz, 2016), и за послед-

ние десятилетия он значительно расширил свой 
ареал (Karpavičiené and Radušiené, 2016; Pliszko 

and Zając, 2016). В наших предыдущих исследова-

ниях с помощью ISSR-метода было установлено, 
что собранные нами в европейской части России 
растения, определенные на основании морфоло-

гических признаков как S. × niederederi, с высокой 
вероятностью действительно имеют гибридо-

генное происхождение (Виноградова и Галкина, 
2019), однако точно утверждать это можно толь-

ко после анализа нуклеотидных последователь-

ностей ДНК предполагаемых гибридов и родите-



лей. Мы поставили перед собой задачу изучить 
особенности гибридов Solidago на северо-западе 
России, поскольку в современной литературе наи-

более многочисленны упоминания S. × niederederi 

в северо-восточной части Европы, а Псковская 
область является наиболее близко расположен-

ным к ней регионом России. Ранее на основании 
анализа высоковариабельного некодирующего 
хлоропластного участка rpl32–trnL польскими бо-

таниками было установлено, что гибридизация 
между S. canadensis и S. virgaurea может идти в 
обоих направлениях, и оба вида могут являться 
как материнскими, так и отцовскими растениями 
(Pliszko and Zalewska-Gałosh, 2016). Мы постави-

ли задачу определить, какая ситуация в отноше-

нии родительских таксонов наблюдается в псков-

ских популяциях данных видов.
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Материалы и методы
Измерение диаметра и длины корзинок прово-

дилось с помощью цифрового микроскопа Keyence 
VHX–1000. Для каждого из трех таксонов было из-

мерено по 30 корзинок с растений, собранных в 
Псковской области (Псковский район, окрестности 
г. Пскова, залежь у шоссе). Статистически данные 
были обработаны в программе PAST 3.

Выделение ДНК проводилось CTAB-методом 
(Rogers and Bendich, 1985) из гербарного мате-

риала, собранного в Псковской и Московской об-

ластях (Табл. 1). В Московской области предста-

вители родительских видов были собраны в двух 
точках: в национальном парке «Лосиный остров» 
(в сосняке с елью и березой) и в окрестностях 
с. Чудиново в Чеховском районе (на залежи). Эти 
дополнительные образцы использовались для бо-

Табл.  1. Образцы различных таксонов рода Solidago L. (предполагаемых гибридов S. × niederederi и родительских видов), 
использованные для молекулярно-генетического анализа.

Номер 
образца

Номер сиквенса 
участка ITS
в ГенБанке

Номер сиквенса 
участка rpl32–trnL 
в ГенБанке

Таксон Точка сбора и 
местообитание

Год 
сбора

v_1a MK491849 MK474079

S. virgaurea

Псковская обл., 
Псковский р-н, 
окрестности
г. Пскова, залежь, 
N 57.80°, E 28.25°

2018

v_1b MK491850 MK474080

v_1c MK491851 MK474081

n_2a MK491852 MK474082

S. × niederederin_2b MK491853 MK474083

n_2c – MK474084

c_3a MK491854 MK474085

S. canadensisc_3b MK491855 MK474086

c_3c MK491856 MK474087

v_4 – MK474088 S. virgaurea
Московская обл., 
Чеховский р-н, 
окрестности
с. Чудиново, залежь, 
N 55.1°, E 37.5°

2018c_5a MK491857 MK474090
S. canadensis

c_5b – MK474089

v_6a MK491858 –

S. virgaurea
Московская обл., 
НП «Лосиный 
остров», сосняк, 
N 55.89°, 37.77°

2014

v_6b MK491859 –
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лее точной оценки полиморфизма инвазионного 
вида S. canadensis и аборигенного S. virgaurea в 
европейской части России, а также для исключе-

ния ложной трактовки результатов анализа участ-

ков хлоропластной ДНК на предмет определения 
материнского вида.

Полимеразную цепную реакцию (ПЦР) про-

водили в амплификаторе DNA Engine Dyad Pel-

tier Thermal Cycler (Biorad, США). Для ядерного 
участка ITS использовались праймеры nnc18s10 

(прямой) и с26А (обратный) при температуре от-

жига 50 °С. Для хлоропластного участка rpl32–trnL 

применялись праймеры rpl32F (прямой) и trnL 

UAG (обратный) при температуре отжига от 0.3 
до 65 °С по методу Дж. Шоу (Shaw et al., 2007). 
Те же условия ПЦР были созданы и для другого 
хлоропластного участка, trnL–trnF (праймеры с и 
f). Очистка ПЦР-продукта для секвенирования вы-

полнялась в смеси ацетата аммония с этанолом. 
Определение нуклеотидных последовательно-

стей ДНК проводилось на автоматическом секве-

наторе в ЗАО «Синтол». Дальнейшая обработка 

Рис. 1. Структура соцветия Solidago × niederederi и родительских видов.

Рис. 2. Параметры корзинок Solidago × niederederi и родительских видов: указаны квартили (1-я и 3-я), медиана, максимальное 
и минимальное значения.
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нуклеотидных последовательностей проводилась 
в программе BioEdit. Полученные данные были 
размещены в базе данных ГенБанк (https://www.
ncbi.nlm.nih.gov/nuccore), в которой эти нуклеотид-

ные последовательности можно найти по присво-

енным им дополнительным номерам (Табл. 1).

Результаты и обсуждение
Основным отличием гибрида S. × niederederi 

и его родителей является строение побеговых 
систем (главным образом, структура соцветия, 
Рис. 1). У S. canadensis многочисленные корзин-

ки собраны в раскидистую метелку, у S. × nie­

derederi число корзинок меньше и собраны они 
в сжатую метелку, тогда как у S. virgaurea число 
корзинок наименьшее, а веточки метелки настоль-

ко короткие, что соцветие скорее напоминает 
колос. Различаются и размеры самих корзинок 
(Рис. 2). Корзинки S. × niederederi (Рис. 3) имеют 
овальную форму и по диаметру занимают проме-

жуточное положение между родительскими вида-

ми – 2201 ± 45 мкм (среднее ± ошибка среднего) 
при максимальном разбросе от 1762 до 2728 мкм, 
тогда как для S. virgaurea и S. canadensis эти вели-

чины составляют 3132 ± 30 мкм (2874–3548 мкм) 

Номер 
образца

Позиция в выравнивании

384 431 508 549

v_1a T A C A

v_1b T A C A

v_1c T A C A

n_2a Y M Y R

n_2b Y M Y R

c_3a C C T G

c_3b C C T G

c_3c Y M T R

c_5a C C T G

v_6a T A C A

v_6b T A C A

Табл.  2. Полиморфизм участка ITS для гибридов 
Solidago × niederederi и родительских видов. Обозначения 
нуклеотидов приведены в соответствии с правилами IUPAC.

Рис. 3. Корзинки Solidago × niederederi со схемой проведения измерений.



Галкина, М.А., Виноградова, Ю.К., 2019. Трансформация экосистем 2 (2), 62–68.

Н
ом

ер
 

об
ра

зц
а

П
оз

иц
ия

 в
 в

ы
ра

вн
ив

ан
ии

1
9
1

2
4
2

–
2
6
4

27
1–

3
0
6
 (

2
9
2

–
3
3
0
)

73
9–

74
1 

(7
46

–
74

8,
 

70
9–

71
4)

8
9
4
 (

9
0
0
, 

9
2
3
)

v_
1a

A
–

T
G

T
C

T
A

A
A

A
G

A
A

T
A

A
T

T
C

T
T

G
T
A

T
T

T
C

T
T

T
C

v_
1b

C
–

T
G

T
C

T
A

A
A

A
G

A
A

T
A

A
T

T
C

T
T

G
T
A

T
T

T
C

T
T

G
A

A
T

T
C

T
T

C

v_
1c

C
–

T
G

T
C

T
A

A
A

A
G

A
A

T
A

A
T

T
C

T
T

G
T
A

T
T

T
C

T
T

G
A

A
T

T
C

T
–

C

n_
2a

C
–

T
G

T
C

T
A

A
A

A
G

A
A

T
A

A
T

T
C

T
T

G
T
A

T
T

T
C

T
T

G
A

A
T

T
C

T
–

C

n_
2b

C
–

T
G

T
C

T
A

A
A

A
G

A
A

T
A

A
T

T
C

T
T

G
T
A

T
T

T
C

T
T

G
A

A
T

T
C

T
T

C

n_
2c

C
–

T
G

T
C

T
A

A
A

A
G

A
A

T
A

A
T

T
C

T
T

G
T
A

T
T

T
C

T
T

G
A

A
T

T
C

T
T

C

c_
3a

A
G

A
A

T
C

T
T
A

A
T

G
T

T
A

T
G

T
C

T
A

A
A

T
G

T
C

T
A

A
A

A
G

A
A

T
A

A
T

T
C

T
T

G
T
A

T
T

T
C

T
T

T
A

c_
3b

A
–

T
G

T
C

T
A

A
A

A
G

A
A

T
A

A
T

T
C

T
T

G
T
A

T
T

T
C

T
T

G
A

A
T

T
C

T
T

T
T

T
A

c_
3c

C
–

–
–

C

v_
4

C
–

T
G

T
C

T
A

A
A

A
G

A
A

T
A

A
T

T
C

T
T

G
T
A

T
T

T
C

T
T

G
A

A
T

T
C

T
T

T
C

c_
5a

C
–

–
T

C

c_
5b

A
–

–
T

T
T

T
A

Та
бл

. 3
. П

ол
им

ор
ф

из
м

 у
ча

ст
ка

 rp
l3

2–
trn

L 
дл

я 
ги

бр
ид

ов
 S

o
lid

a
g
o
 ×

 n
ie

d
e
re

d
e
ri

 и
 р

од
ит

ел
ьс

ки
х 

ви
до

в.
 О

бо
зн

ач
ен

ия
 н

ук
ле

от
ид

ов
 п

ри
ве

де
ны

 в
 с

оо
тв

ет
ст

ви
и 

с 
пр

ав
ил

ам
и 

IU
PA

C
.

66



67Галкина, М.А., Виноградова, Ю.К., 2019. Трансформация экосистем 2 (2), 62–68.

и 1591 ± 22 мкм (1428–1939 мкм) соответственно. 
Что касается длины корзинок, то по этому пока-

зателю псковские растения S. × niederederi нель-

зя четко отличить от S. canadensis из-за высокой 
вариабельности этого показателя у S. canadensis. 

Тем не менее по средним значениям длин корзи-

нок гибрид также занимает промежуточное поло-

жение между родительскими видами (Рис. 2). По-

беги S. canadensis и S. × niederederi опушенные, 
тогда как побеги S. virgaurea голые, блестящие, 
иногда красноватого цвета. Листья S. × niederederi 

в средней части побега линейно-ланцетные, зуб-

чатые по краю, с тремя четкими жилками (как у 
S. canadensis), а в базальной части побега круп-

ные, яйцевидные, с сетчатым жилкованием (как у 
S. virgaurea).

Для подтверждения гибридогенного происхож-

дения популяции S. × niederederi в окрестностях 
г. Пскова были проанализированы нуклеотидные 
последовательности ядерной и хлоропластной 
ДНК псковских особей (обоих родительских и ги-

бридогенного видов), а также особей родительских 
видов из Московской области. Анализ участка ITS 

показал, что во всех случаях нуклеотидных замен, 
дифференцирующих S. virgaurea и S. canadensis, у 
S. × niederederi наблюдаются неоднозначные про-

чтения (Табл. 2), говорящие о гетерозиготности, 
что подтверждает гибридогенное происхождение 
особей из данной популяции. Один из образцов 
S. canadensis (c_3c) в трех случаях нуклеотидных 
замен из четырех показал гетерозиготность, хотя 
морфологически данный образец не отличался от 
других особей S. canadensis, что говорит о нали-

чии интрогрессивной гибридизации внутри рода 
Solidago. Вероятно, данный образец является бэк-

кроссом (т.е. результатом скрещивания S. × niede­

rederi с родительским видом S. canadensis).
Анализ высоковариабельного межгенного 

спейсера rpl32–trnL не позволил дать однозначный 
ответ, какой из видов является материнским для 

S. × niederederi, а какой – отцовским. В отличие от 
результатов, полученных А. Плижко и Ж. Залев-

ской-Галош (2016), наши образцы S. canadensis 

обладают более высокой вариабельностью дан-

ного участка хлоропластной ДНК. Так, например, 
образец с_3а из Псковской области имеет фраг-
мент ДНК, который отсутствует у остальных не 
только псковских, но и подмосковных растений 
S. canadensis (242–264 нуклеотиды, Табл. 3). Уча-

сток, занимающий позиции 271–306 в выравни-

вании наших последовательностей (292–330 для 
образца с_3а, Табл. 3) и дифференцирующий ро-

дительские виды в польских популяциях (Pliszko 

and Zalewska-Gałosh, 2016), может различаться 
не только у S. × niederederi, но и у обоих роди-

тельских видов. Анализ другого некодирующего 
участка хлоропластной ДНК – trnL–trnF также не 
позволил ответить на этот вопрос, поскольку все 

исследуемые образцы оказались идентичны по 
данному участку. Исходя из полученных данных, 
мы можем лишь предположить, что в псковской 
популяции гибридизация протекает в обоих на-

правлениях, но существует и вероятность того, 
что только один вид может быть материнским, а 
другой – отцовским, и требуется поиск иных, бо-

лее вариабельных участков хлоропластной ДНК, 
что планируется сделать в ближайшее время.

Выводы
На залежи в окрестностях г. Пскова совместно 

произрастают популяции трех таксонов – инвази-

онного вида североамериканского происхождения 
S. canadensis и аборигенного вида S. virgaurea, а 
также их гибрида S. × niederederi, что было под-

тверждено анализом последовательностей участ-

ка ITS ядерной ДНК. Так как оба родителя, в осо-

бенности S. canadensis, являются достаточно 
полиморфными таксонами, однозначно ответить 
на вопрос о том, какой из двух видов является 
материнским, а какой – отцовским, нельзя. С вы-

сокой вероятностью можно говорить о наличии 
интрогрессивной гибридизации внутри рода Soli­

dago.
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Invasive taxa of the genus Solidago L.
in the vicinity of the city of Pskov
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Three taxa of the genus Solidago occur in the vicinity of Pskov: S. virgaurea, an aboriginal species, S. canaden­

sis, an invasive species of North American origin, and their hybrid S. × niederederi. We studied the morphology 

of the hybrid and parental species. The diameter of the S. × niederederi flower heads is intermediate between 
those in S. virgaurea and S. canadensis. The hybridogenic origin of S. × niederederi was demonstrated using 

molecular analysis of nucleotide sequences of nuclear DNA (ITS region). At present, it is not possible to un-

equivocally determine which of the parental species was maternal and which was paternal. By analyzing the 

highly variable noncoding loci of chloroplast DNA (rpl32–trnL), it can be assumed that hybridization proceeds 
in both directions.

Keywords: invasions, hybridization, Solidago canadensis, S. × niederederi, S. virgaurea, flower heads diameter, ITS 
region, chloroplast loci rpl32–trnL.
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