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При обследовании популяций инвазионных видов Amelanchier spicata и A. alnifolia в Европейской
части России, кроме типичных морфотипов, обнаружены трудно определяемые варианты, характе-
ризующиеся промежуточными признаками. Молекулярно-генетический анализ ядерных участков
ITS1-2 выявил внутригеномный полиморфизм, вероятно, свидетельствующий о гибридогенном про-
исхождении A. spicata. Прослежены генеалогические отношения гаплотипов ITS1-2 инвазионного
вида A. spicata, позволяющие связать его образование с гибридизацией при участии A. humilis и A.
alnifolia и установить гипотетическую область происхождения исходных форм в Северной Америке.

Ключевые слова: Amelanchier, инвазионные виды, гибридизация, сети гаплотипов, ITS, trnL-trnF.

Введение
В Средней России в последние десятилетия

усиливается экспансия чужеродных видов. Ве-
дущее положение в инвазионном компоненте
региона занимают эргазиофиты североамери-
канского происхождения (более 50%): [Виног-
радова и др., 2010], в том числе представители
рода Amelanchier Medik. (Rosaceae, Maloideae),
систематика которых сложна и нуждается в ре-
визии. Из 18 видов ирги, естественно обитаю-
щих в Северной Америке [Campbell et al., 2014],
у A. alnifolia (Nutt.) Nutt., A. canadensis (L.)
Medik., A. arborea (Michx. f.) Fern. и ряда дру-
гих видов выявлены агамные комплексы
[Cruise, 1964; Robinson, 1982; Campbell et al.,
1987, 1997], полиплоидия и межвидовая гиб-
ридизация [Weir et al., 1996; De Barba et al., 2014;
Burgess et al., 2014, 2015; Sheltra, 2015]. Среди
них диплоиды, размножающиеся половым пу-
тём, достаточно хорошо отличаются друг от
друга и могут рассматриваться как виды с точ-
ки зрения различных концепций вида, в то вре-
мя как апомиктически размножающиеся поли-
плоиды обычно рассматриваются, как микро-
виды [Majeskı et al., 2017].

Распространённые в Европе чужеродные A.
lamarckii Schroeder и A. confusa Hylander не

встречаются в Северной Америке; согласно
европейским исследователям [Schroeder, 1970,
1972], первый вид возник в результате есте-
ственной гибридизации североамериканских
интродуцированных видов A. canadensis и A.
arborea, а второй, скорее всего, – от A. laevis
Wieg. и A. alnifolia в Европе. В отличие от A.
lamarckii и A. confusa, популяции или клоны
которых в качестве натурализовавшихся во
вторичном ареале весьма ограничены, A.
spicata (Lam.) С.Koch не только широко рас-
пространена по всему востоку Северной Аме-
рики [Campbell et al., 2014], но и натурализо-
валась в большом числе стран Европы и в Рос-
сии [Schroeder, 1970; Куклина, 2006а; Kabuce,
2007]. Впрочем, американскими ботаниками
высказывалось и иное мнение, что A. spicata,
представляет собой таксон, возникший при
гибридизации интродуцированных видов в
Европе, а в Северной Америке не встречается
вообще [Fernald, 1946], так же, как A. lamarckii
и A confusa. Известно мнение о конспецифич-
ности A. spicata и распространённой на вос-
токе Северной Америки A. humilis Wieg. (syn.
A. stolonifera Wieg) [Jones, 1946; Campbell et
al., 2014], которые сходны между собой по тен-
денции к активному вегетативному размноже-
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нию за счёт образования разветвлённой сис-
темы подземных корневищ, а также низкорос-
лостью (до 1.5 м высотой). Это противоречит
представлениям об A. spicata, сложившимся в
Европе и России, где к этому виду относят
вполне высокорослые кустарники до 8 м вы-
сотой [Schroeder, 1970]. Таким образом, про-
блема идентификации A. spicata до сих пор
остаётся нерешённой. Этот вид в 1783 г. Ж.-Б.
Ламарк [Lamarck, 1783] описал как Crataegus
spicata Lam. по культивируемым в Королевс-
ком ботаническом саду в Париже образцам,
указав, что он считается широко распростра-
нённым в Канаде и выращивается в Королев-
ском саду и садах экзотических растений: «On
prétend que cet arbrisseau se trouve au Canada.
On le cultive au Jardin du Roi & dans les jardins
des Curieux, ainsi que le suivant…» [T. 1, p. 84].
Однако происхождение его, североамерикан-
ское или европейское, до настоящего времени
остаётся неясным. Для большинства изучен-
ных североамериканских образцов A. spicata
известно только тетраплоидное число хромо-
сом 2n=68 [Burgess et al., 2014]. Данные о пос-
ледовательностях ITS A. spicata в GenBank
отсутствуют.

Согласно изданию «Флора Восточной Евро-
пы», A. spicata встречается во всех районах,
за исключением Крыма и Арктики [Цвелёв,
2001]. Во многих местонахождениях, она ве-
дёт себя не просто как натурализовавшийся,
но как инвазионный вид, внедряющийся под
полог естественных лесных сообществ, поэто-
му внесена в «чёрный список» (black-list) ви-
дов Средней России [Виноградова и др. 2010],
а в таких регионах, как Тверская [Виноградо-
ва и др., 2011], Ярославская и Брянская облас-
ти, A. spicata стала видом-трансформером
[Kuklina, 2011].

Кроме A. spicata, в России натурализовалась
A. alnifolia, хотя её роль в инвазионном про-
цессе менее заметна, но известны локальные,
устойчивые в северных районах (до 59° с. ш.),
популяции [Цвелёв, 2001; Куклина, 2008]. В
экспериментах, проведённых в ГБС РАН, у A.
spicata и A. alnifolia отмечена склонность к
индуцированному апомиксису [Куклина, Ас-
баганов, 2012].

В настоящее время нами накоплен факти-
ческий материал, подтверждающий наличие
трудно идентифицируемых образцов, имею-
щих промежуточные признаки между A.
spicata и A. alnifolia. Впервые в России о та-
кой находке, сделанной в 1995 г. в Ленинград-
ской обл. близ пос. Громово (Цвелёв, № 689,
LE), сообщил Н.Н. Цвелёв, но растения, мор-
фологически промежуточные между A. spicata
и A. alnifolia, находили и ранее, например, в
1984 г. в Швеции [Thögersen, 1988]. Н.Н. Цве-
лёв первоначально определял такие растения,
как A. alnifolia, но позже предположил, что их
следует относить к A. confusa [Цвелёв, 2011].
Тот факт, что у них не наблюдалось развития
генеративных органов, может указывать на их
возможное гибридное происхождение.

Многолетний мониторинг инвазионных по-
пуляций A. spicata в Средней России [Куклина,
2006б, 2014] позволил обнаружить в 2012 г. в
Воскресенском р-не Московской обл. в природ-
ном заказнике «Сосновые леса на песчаных
дюнах» более 50 взрослых, трудно идентифи-
цируемых особей Amelanchier (гербарные об-
разцы находятся в MHA). По габитусу они были
сходны с типичной A. spicata – многочислен-
ные параллельные стволы высотой около 6–7 м,
но отличались ослабленным цветением и яй-
цевидной формой листа с крупными и редки-
ми зубцами по краю, особенно заметными на
ростовых побегах. За 6 лет наблюдений (2012–
2017 гг.) у растений в возрасте 25 лет и старше
лишь в 2016 и 2017 гг. наблюдалось формиро-
вание одиночных цветков и плодов. Несмотря
на отклонения в генеративной сфере, инвази-
онная активность особей Amelanchier sp. сохра-
няется за счёт формирования длинной и развет-
влённой системы ксилоризомов. Листовая пла-
стинка московских образцов не похожа на A.
spicata и A. alnifolia, но сходна с растениями из
Швеции [Thögersen, 1988] и обнаруженными в
Ленинградской обл. (рис. 1 A). В 2015 г. М.В.
Казакова с коллегами [личное сообщение] об-
наружила две микропопуляции ирги с такой же
(рис. 1 B, C), не характерной для A. spicata,
формой листа в Касимовском и Старожиловс-
ком р-нах Рязанской обл. (гербарные образцы
хранятся в RSU и MHA).
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Рис. 1. Гербарные сборы Amelanchier sp. в Ленинградской (A), Московской (B) и Рязанской (C) областях европей-
ской части России.

Целью настоящей работы было попытаться
прояснить происхождение инвазионного вида
A. spicata и предположительно гибридных с
A. alnifolia образцов, однозначная идентифи-
кация которых затруднена, из европейской ча-
сти России с использованием молекулярно-ге-
нетических маркеров.

Материалы и методы исследования
Для выделения ДНК были использованы 20

образцов Amelanchier из собственных сборов
А.Г. Куклиной (табл. 1), включая использован-
ные в качестве внешней группы межродовой
гибрид ´Amelasorbus jackii Rehd. и Sorbus
aucuparia L.

ДНК выделяли с помощью коммерческого
набора для экстракции растительной ДНК
NucleoSpin Plant Kit (Macherey-Nagel,
Germany). Для амплификации хлоропластно-
го участка trnL-F применена пара праймеров
prC и prF, позволяющая получить полные пос-
ледовательности интрона и 3’-экзона гена trnL,
а также спейсера между генами trnL и trnF
[Taberlet et al., 1991]. Для амплификации ядер-
ного внутреннего транскрибируемого спейсе-
ра рибосомальной ДНК ITS1-2 использованы
праймеры С26А и NNC18S10 [Wen, Zimmer,
1996].

Полимеразную цепную реакцию (ПЦР) про-
водили в амплификаторе DNA Engine Diad
(BioRad, США) по следующей схеме: 3 мин –
94 °C, 32 цикла (30 с – 94 °C, 30 с – 58 °C, 60 с –
72 °C), 2 мин – 72 °C. Полученные продукты
ПЦР анализировали путём электрофореза в 1%-
м агарозном геле с добавлением EtBr в 0.5ґТВЕ-
буфере в течение 20 мин, затем очищали пере-
осаждением в 0.125%-м растворе ацетата ам-
мония в 70%-м этаноле. Определение нуклео-
тидных последовательностей ДНК проводили
методом циклического секвенирования с ис-
пользованием набора реагентов (ABI PRISM®
BigDye™ Terminator v. 3.1) с последующим
анализом продуктов реакции на автоматичес-
ком секвенаторе ДНК ABI PRISM 3100-Avant
(Applied Biosystems, США) на базе компании
«Синтол» (Москва, Россия). Выравнивание нук-
леотидных последовательностей проводили
вручную в программе BioEdit v. 7.0.7.0 [Hall,
1999]. Полученные последовательности ДНК
депонированы в GenBank NCBI: 20 образцов
ITS1-2 (№№ KY661716-KY661735); 10 образ-
цов trnL-trnF (№№ KY799087-KY799096)
[www.ncbi.nlm.nih.gov].

В анализ также были включены последова-
тельности A. alnifolia var. alnifolia, A. alnifolia
var. semiintegrifolia (Hook.) C.L. Hitchc., A.

А В С
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Таблица 1. Характеристика материала исследования (сборы 2003–2015 гг.)

Таксон № образца/
популяции Происхождение образца GPS

координаты
Гаплотип

ITS
A. ovalis 1b-2007 Горный Крым, Ялтинский р-н,

Никитская яйла, выше пос. Никита
N 44.5195°
E 34.2347°

o1

A. ovalis 2b-2010 Ленинградская область,
Приозерский р-н, станция БИН РАН

«Отрадное»

N 60.8294°
E 30.1229°

o2

A. arborea 3b-2003 Орловская область, Орловский р-н,
ВНИИСПК

N 52.8194°
E 36.5075°

c1

A. canadensis 1.1-2014 Москва, ГБС РАН, питомник N 55.8385°
E 37.5882°

c2

A. alnifolia 3.1-2014 Москва, ГБС РАН, дендрарий N 55.8442°
E 37.5897°

a1

A. alnifolia 3.2-2015 Московская область, Орехово-
Зуевский р-н, c. Хотеичи, посадки

N 55.7989°
E 38.6993°

a1

A. alnifolia 5b-2008 Санкт-Петербург, БИН РАН,
дендрарий

N 59.9698°
E 30.3262°

a2

A. alnifolia 6b-2006 Коми-Пермяцкий АО, Пермский
край, г. Кудымкар, заброшенный

питомник

N 59.0076°
E 54.6853°

a3

A. alnifolia 10b-2008 Санкт-Петербург, остров Елагино,
парк

N 59.9807°
E 30.2521°

a1

A. spicata 2.1-2014 Москва, ГБС РАН, дендрарий N 55.8442°
E 37.5897°

a1

A. spicata 2.3-2015 Московская область, Орехово-
Зуевский р-н, с. Хотеичи, сосняк

N 55.7989°
E 38.6993°

a1

A. spicata 7b-2015 Московская область, Орехово-
Зуевский р-н, с. Хотеичи, сосняк

N 55.7989°
E 38.6993°

a1

A. spicata 8b-2010 Московская область,
Балашихинский р-н, пос. Горенки,

старый парк

N 55.8086°
E 37.9164°

a1

A. spicata 9b-2008 Санкт-Петербург, БИН РАН,
дендрарий

N 59.9698°
E 30.3269°

a1

A. spicata × A.
alnifolia

5.1-2015 Московская область, Воскресенский
р-н, севернее пос. им. Цюрупы

N 55.5196°
E 38.6937°

–

A. spicata × A.
alnifolia

5.2-2015 Там же N 55.5196°
E 38.6937°

–

A. spicata × A.
alnifolia

5.3-2015 Там же N 55.5196°
E 38.6937°

a4

×Amelasorbus
jackii

4.1-2014 Москва, ГБС РАН, дендрарий N 55.8442°
E 37.5897°

–

Sorbus aucuparia 7.1-2014 Москва, ГБС РАН, дендрарий N 55.8442°
E 37.5897°

–

S. aucuparia 6.1-2014 Московская область, Воскресенский
р-н, южнее пос. им. Цюрупы

N 55.5196°
E 38.6937°

–

ovalis Medik., A. canadensis, A. arborea, A.
laevis, A. stolonifera, A. bartramiana (Tausch)
M.Roem., A. florida Lind., A. utahensis Koehne,
A. humilis, A. pallida Greene, A. parviflora Boiss.
и A. asiatica (Sieb.& Zuc.) Endl., взятые из базы
данных GenBank NCBI [Campbell et al., 1997;
Lo et al., 2007; Lo, Donoghue, 2012; De Barba et

al., 2014; Zarrei et al., 2014; Burgess et al., 2015].
В качестве внешней группы использованы
последовательности Sorbus aucuparia,
Crataegus laevigata (Poir.) DC. и Peraphyllum
ramosissimum Nutt. Полученные данные про-
анализированы методами Neighbor Joining и
Neighbor Net в программе SplitsTree4 [Huson,
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Bryant, 2006] и статистической парсимонии в
программе TCS [Clement et al., 2000].

Для морфометрических измерений было
взято по 3 гербарных листа для трёх изучае-
мых таксонов (образцы 3.2-2015, 2.3-2015, 5.3-
2015), использованных в секвенировании. У
каждого образца измеряли по 10–15 листьев и
соцветий, чтобы понять укладываются ли зна-
чения измерений в амплитуду вариабельнос-
ти морфологических признаков таксона. Для
каждого образца с помощью цифрового мик-
роскопа Keyence VHX1000 измеряли чашели-
стики, лепестки, тычинки, пестики (по 15
штук) и пыльцевые зёрна (по 35 штук). Разме-
ры пыльцевых зёрен  определяли на свежесоб-
ранной пыльце в фазе начала цветения без
добавления воды на предметное стекло. Объём

Таблица 2. Морфометрические признаки у образцов Amelanchier

Признак A.alnifolia
3.2-2015

A.spicata
2.3-2015

A. spicata × A.
alnifolia
5.3-2015

Куст Высота, м 5.5 8 7
Число с одной
стороны листа

9–14*
(11.3±1.9)**

12–29
(21.3±6.4)

10–24
(21.2±7.1)Зубцы

листовой
пластинки Число на 1 см 2–5

(3.6±1.2)
5–8

(6.4±1.9)
2–4

(3.1±0.7)

Число цветков 8–15 (13.4±2.6) 7–12
(9.2±2.8)

6–9
(7.3±1.6)Соцветие

Длина, мм 42–58
(60.1±9.7)

40–50
(42.7±7.6)

38–50
(45.0±8.9)

Длина, мм 4.0–4.8
(4.4±0.11)

3.2–4.9
(4.0±0.36)

3.1–5.7
(4.5±0.48)Чашелистик

Ширина, мм 1.0–1.3
(1.2±0.21)

1.1–1.3
(1.2±0.11)

0.6–1.0
(0.9±0.30)

Длина, мм 8.0–12.7
(9.5±0.90)

7.7–10.4
(8.6±0.40)

7.7–8.9
(8.0±0.41)Лепесток

Ширина, мм 3.5–6.4
(5.3±0.71)

4.1–5.3
(5.1±0.27)

3.9–4.2
(4.0±0.52)

Тычинка Длина, мм 1.6–3.3
(2.6±0.40)

1.6–2.9
(2.3±0.61)

2.3–2.6
(2.5±0.20)

Длина, мм
0.34–0.56

(0.45±0.18)
0.42–0.52

(0.47±0.10)
0.40–0.52

(0.46±0.08)Пыльник
тычинки

Диаметр, мм 0.47–0.67
(0.57±0.01)

0.54–0.63
(0.58±0.06)

0.42–0.59
(0.56±0.07)

Длина, мм 3.0–3.24
(3.12±0.12)

2.47–2.80
(2.16±0.22)

2.80–3.10
(3.0±0.38)Столбик

пестика Диаметр, мм 0.65–0.67
(0.66±0.03)

0.53–0.60
(0.50±0.10)

0.38–0.52
(0.44±0.03)

пыльцевых зёрен вычисляли по формуле для
сфероида V=4/3р´a2´b, где a – 1/2 экватори-
ального диаметра (D); b – 1/2 полярной оси
(L). Фертильность пыльцевых зёрен выявля-
ли окрашиванием их ацетокармином при не-
значительном нагревании с последующим про-
смотром предметных стёкол в 5 полях зрения
микроскопа. Полученные результаты обрабо-
таны с использованием Microsoft Excel. Допу-
стимая ошибка измерений не превышала нор-
мы (Р<5%).

Результаты и их обсуждение
1. Морфологические признаки
В таблице 2 приведены результаты измере-

ния морфологических признаков трёх образ-
цов Amelanchier из Московской обл., которые

Примечания. * Перед скобками указаны максимальные и минимальные значения; ** в скобках указаны среднее
арифметическое и среднее квадратичное отклонение (M±s).
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показывают, что предположительные гибриды
A. spicata ´ A. alnifolia сходны с A. spicata по
высоте кустов, числу зубцов с одной стороны
листа и длине лепестков, а с A. alnifolia – по
числу зубцов на 1 см листа. От обоих роди-
тельских видов (соответствующих видовым
характеристикам) они отличаются более узки-
ми лепестками и меньшим числом цветков в
соцветии. Остальные изученные признаки ва-
рьируют и, в целом, промежуточные между A.
spicata и A. alnifolia.

Исследование пыльцевых зёрен у образцов,
отнесённых к A. spicata ´ A. alnifolia, выяви-
ло, что им свойственна более вытянутая фор-
ма (средняя L = 42.1 мкм, L/D = 1.84), хотя по
объёму и фертильности (80.1%) они практи-
чески не отличаются от образцов A. alnifolia и
A. spicata (табл. 3).

2. Молекулярно-генетический анализ
Молекулярно-генетический анализ локуса

trnL-trnF хлоропластной ДНК не выявил раз-
личий между А. canadensis, A. alnifolia, A.
spicata и предположительными гибридами
A. spicata ´ A. alnifolia (7 наших образцов и 3
из GenBank). Поэтому в дальнейшем анализе
этот участок не использовался.

Для ядерных участков ДНК (ITS1 – 5.8S –
ITS2) общая длина выравнивания составила
578 нуклеотидных позиций. Последовательно-
сти, секвенированные нами от образцов
Amelanchier из европейской части России все
оказались полиморфны, то есть в них наблю-
далось неоднозначное прочтение нуклеотидов
в целом ряде позиций. Это, несомненно, ука-

Таблица 3. Характеристика пыльцевых зерен у образцов Amelanchier

Признак A. alnifolia
3.2-2015

A. spicata
2.3-2015

A. spicata × A. alnifolia
5.3-2015

Длина полярной оси (L), мкм 33.4–45.1*
(40.1±0.6)

32.6–46.2
(38.4±0.5)

35.5–48.5
(42.1±0.6)

Экваториальный диаметр (D),
мкм

16.9–30.6
(23.0±0.5)

21.2–26.6
(24.2±0.3)

17.9–29.2
(23.1±0.4)

Отношение L/D 1.31–2.26
(1.77±0.04)

1.41–1.89
(1.59±0.01)

1.49–2.18
(1.84±0.03)

Средний объём, мкм3 11267.0 11872.5 11748.3
Фертильность пыльцы, % 98.0 100.0 80.1

* См. примечания к табл. 2.

зывает на присутствие в геноме нескольких
различных копий ITS. Такой полиморфизм
последовательностей ITS характерен для всех
изученных в этом отношении видов
Amelanchier [Campbell et al., 1997], что свиде-
тельствует о широком распространении меж-
видовой гибридизации. Так как клонирование
нами не проводилось, эти последовательнос-
ти были введены в общее выравнивание с ука-
занием полиморфных нуклеотидов в соответ-
ствующих позициях.

Филогенетическое дерево, построенное ме-
тодом NJ, приведено на рисунке 2. По своей
топологии оно совпадает с деревом, постро-
енным методом Байеса по данным совместно-
го анализа последовательностей ITS и ETS в
работе [Burgess et al., 2015], посвящённой фи-
логенетическому анализу диплоидных видов
ирги. Хотя величина бутстреп поддержек в
нашем случае получилась низкой, для постав-
ленных нами целей это не имеет значения. На
дереве выделяются те же клады, что и в упо-
мянутом исследовании.

Все исследованные образцы на филогенети-
ческом дереве сгруппировались в три клады
(O, B, A). Клада O включает евроазиатские
виды A. ovalis, A. asiatica и A. parviflora, каж-
дый из которых формирует самостоятельную
кладу. Наши образцы A. ovalis 1b-2007 и 2b-
2010 корректно кластеризуются с нуклеотид-
ными последовательностями своего вида. Кла-
да B включает последовательности A.
bartramiana, A. arborea, A. canadensis и A.
laevis, также образующими самостоятельные
клады. Наш образец A. arborea 3b-2003 клас-
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Рис. 2. Положение исследованных образцов Amelanchier (выделены полужирным) на филогенетическом дереве,
построенном методом NJ.

теризовался глубоко внутри клады A.
canadensis, хотя и с низкой бутстреп поддерж-
кой (вероятно, это связано с неверным опре-
делением образца).

Клада A включает последовательности A.
alnifolia var. alnifolia, A. alnifolia var.
semiintegrifolia, A. utahensis, A. pallida и A.
humilis. Наши образцы A. alnifolia 5b-2008, 6b-
2006, 3.1-2014 и 3.2-2015 кластеризовались
вместе с последовательностями A. alnifolia,
что подтверждает их корректное определение,
несмотря на низкую бутстреп поддержку. Ос-
тальные образцы, в том числе все образцы
A. spicata, образовали две грады в основании
клад A и B, соответственно. Вероятно, это свя-
зано с присутствием в этих последовательно-
стях большого числа вариабельных неодноз-
начно прочитанных позиций. Тот факт, что они
попадают не в одну, а в две клады, может ука-

зывать на происхождение A. spicata в резуль-
тате гибридизации видов, относящихся к кла-
дам A и B.

Так как Phi тест на рекомбинацию [Bruen et
al., 2006], проведённый в программе
SplitsTree4, дал отрицательный результат (p =
0.8442), мы сочли присутствие рекомбинант-
ных последовательностей в выборке малове-
роятным. Поэтому авторы попытались прояс-
нить их отношения, объединив последователь-
ности в гаплотипы (риботипы) и построив сеть
методом статистической парсимонии. Алго-
ритм программы TCS при объединении пос-
ледовательностей в гаплотипы игнорирует
неоднозначно прочитанные вариабельные по-
зиции, что позволяет объединять в один гап-
лотип последовательности, различающиеся
только по таким позициям. В данный анализ
включены только последовательности, вошед-
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шие на дереве NJ в состав клад A и B, с укоре-
нением сети по A. ovalis, входящей в сестрин-
скую к ним кладу O. Построенная сеть содер-
жала большое число петель, вызванных гомоп-
ластическими заменами в 243 позиции вырав-
нивания (C/T и T/C). Исключение из анализа
этой позиции позволило построить сеть, на
которой отношения гаплотипов выявляются
достаточно ясно, несмотря на наличие не-
скольких петель (рис. 3). Рассчитанный про-
граммой предел парсимонии, то есть макси-
мальное число мутационных шагов, позволя-
ющее объединить гаплотипы в одну сеть наи-
более экономным образом с вероятностью
выше 95%, составил 10 мутационных шагов.
Всего было выделено 34 гаплотипа и 39 гипо-
тетических гаплотипов, отсутствующих в вы-
борке. Все включённые в анализ гаплотипы
были объединены в одну сеть.

Как и на дереве NJ, последовательности об-
разцов A. ovalis 1b-2007 (гаплотип o1) и 2b-
2010 (гаплотип o2) корректно сгруппировались
с другими гаплотипами этого вида, составив-
шими внешнюю группу. Центральным гапло-

Рис. 3. Сеть гаплотипов ITS Amelanchier, построенная методом статистической парсимонии.

типом сети, связанным с гаплотипами внеш-
ней группы, и, таким образом, корневым, ока-
зался гаплотип a1. К нему программа отнесла
все последовательности A. alnifolia var.
alnifolia и A. humilis, взятые из GenBank, а так-
же все наши последовательности A. spicata и
последовательности A. alnifolia (10b-2008, 3.1-
2014 и 3.2-2015). Этот результат крайне инте-
ресен, так как указывает, по крайней мере, на
одного из вероятных родителей полиплоидной
и, вероятно, гибридогенной по своему проис-
хождению A. spicata.

Анализ географического распространения
образцов, последовательности которых были
взяты из GenBank [Burgess et al., 2015] и отне-
сены к гаплотипу a1, показал, что почти все
они происходят с территории, в XVIII в. при-
надлежавшей Франции. Так, образцы A.
alnifolia var. alnifolia собраны в пределах со-
временных штатов Южная и Северная Дако-
та, Миннесота и Монтана, а образцы A. humilis
– из штатов Миннесота, Мичиган, Вермонт,
Нью-Йорк и канадской провинции Квебек.
Вполне вероятно, что именно с этой части пер-
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вичного ареала и происходил исходный мате-
риал, культивировавшийся в Королевском бо-
таническом саду в Париже, по которому Ж.-Б.
Ламарк описал Crataegus spicata, так как до
1763 г. все эти территории, кроме Нью-Йорка,
были французскими колониями. Мнения по
поводу места возникновения этого тетрапло-
идного гибрида различаются. Так, M.L. Fernald
[1946] полагал, что A. spicata возникла в Ев-
ропе после интродукции североамериканских
видов во Франции в XVIII в. Однако совре-
менные авторы [Campbell et al., 2014] счита-
ют этот вид широко распространённым на во-
стоке Северной Америки, хотя и признают, что
однозначного понимания происхождения и
морфологических границ этого таксона до сих
пор нет. Так что без специального исследова-
ния и серьезной таксономической ревизии се-
вероамериканских полиплоидных видов это-
го рода и сравнения их с материалом из вто-
ричного ареала в Европе решить эту пробле-
му пока не представляется возможным.

Включённые в наш анализ образцы A.
alnifolia 5b-2008 и 6b-2006 представлены са-
мостоятельными гаплотипами a2 и a3, произ-
водными от гаплотипа a1 и отличающимися
от него 1 и 3 мутациями, соответственно. Об-
разец 5.3-2015, определённый по морфологи-
ческим признакам как A. spicata ´ A. alnifolia,
показан в сети гаплотипом a4, так же произ-
водным от гаплотипа a1 и отличающимся от
него 3 мутациями. Имеющиеся данные не по-
зволяют подтвердить гибридное происхожде-
ние этого образца. Ещё более удалённые от
галотипа a1 производные гаплотипы a5, a6, a7
и a8 соответствуют последовательностям
A. alnifolia var. semiintegrifolia с запада Север-
ной Америки.

В остальном полученная сеть вполне конг-
руэнтна дереву NJ. Так, гаплотипы A.
barthramiana, A. arborea, A. laevis и A.
canadensis образуют самостоятельную кладу,
соответствующую кладе B дерева. Так же, как
и на дереве, последовательность ITS образца
A arborea 3b-2003 группируется вместе с пос-
ледовательностями A. canadensis, составляю-
щими гаплотип c1, что, вероятно, связано с
ошибочной видовой идентификацией этого

образца по морфологическим признакам. Об-
разец A. canadensis 1.1-2014 охарактеризован
гаплотипом c2, который располагается в сети
между гаплотипами c1 и a1 и отличается от
них 1 и 2 мутациями, соответственно. Мы по-
лагаем, что такой результат подтверждает пра-
вильность определения образца, но также ука-
зывает на значительную близость A. canadensis
к A. alnifolia. Последовательности A. utahensis
(гаплотип u1), как и на дереве NJ, оказывают-
ся очень близкими к таковым A. alnifolia, за
исключением одной, представленной гаплоти-
пом u2, выделяющейся от остальных 8 мута-
циями. Все последовательности A. pallida об-
разуют самостоятельную кладу, производную
от центрального гаплотипа a1.

Заключение
Несомненно, что инвазионный вид A.

spicata, расселяясь во вторичном ареале, пре-
терпевает множественные микроэволюцион-
ные преобразования. В процессе освоения
новых территорий он проявляет экологичес-
кую пластичность; при ослаблении семенно-
го размножения инвазионная активность осо-
бей сохраняется за счёт разрастания системы
ксилоризомов.

Проведённый нами молекулярно-генетичес-
кий анализ позволяет сделать некоторые не-
тривиальные заключения относительно инва-
зионных таксонов Amelanchier, встречающих-
ся в европейской части России.

Во-первых, удалось установить, что генети-
чески очень близкие A. alnifolia и A. humilis,
вполне вероятно, (один из них или оба) явля-
ются родительскими формами европейской
A. spicata. Во-вторых, приблизительно опреде-
лена область происхождения A. spicata, распо-
ложенная в районе североамериканских Вели-
ких озёр, а также к югу и западу от них, на тер-
ритории французских колоний XVII–XVIII вв.
Вполне вероятно, что исходный материал, про-
исходивший с этой территории, был завезён в
этот же промежуток времени во Францию,
длительно там культивировался в ботаничес-
ких садах и в результате гибридизации и по-
липлоидизации дал тот вид, который сейчас в
Европе и России называется A. spicata.
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Однако, для того, чтобы сделать окончатель-
ные выводы о происхождении A. spicata и гиб-
ридизации с другими видами Amelanchier во
вторичном ареале и подтвердить нашу гипо-
тезу, выдвинутую на основании промежуточ-
ности морфологических признаков у предпо-
ложительных гибридов, необходимо клониро-
вать последовательности ITS, полученные из
образцов A. spicata, A. alnifolia и их предполо-
жительных гибридов, либо исследовать их с
использованием многолокусных систем мар-
керов, таких, как AFLP.
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When examining populations of invasive species of Amelanchier spicata and A. alnifolia in the European
part of Russia, we have found difficult-to-define variants of morphotypes, characterized by intermediate
characters, in addition to typical morphotypes. Molecular and genetic analysis of the nuclear regions ITS1-
2 revealed intragenomic polymorphism, probably indicative of hybridogenic origin of A. spicata. The
genealogical relations of the haplotypes ITS1-2 of the invasive species A. spicata are traced, allowing to link
its formation with hybridization involving A. humilis and A. alnifolia and to establish a hypothetical area of
origin of the original forms in North America.
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