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Межвидовая гибридизация широко распространена у растений и является важнейшим фактором их
эволюции. Долгое время основным критерием гибридного происхождения растения считалась про-
межуточность заметных морфологичесих признаков. Однако, по мере внедрения в систематику ме-
тодов химии и молекулярной биологии и изучения все больших выборок, все чаще выявляются рас-
тения химически и генетически гибридные, но внешне неотличимые от предполагаемых родителей,
или имеющие необычное сочетание признаков, не позволяющее по морфологии опознать гибрид-
ность и родителей. Последующее более пристальное исследование таких выявленных “молекуляр-
ных гибридов”, применение морфометрии, часто позволяют найти и морфологические, зачастую
количественные или микроскопические, признаки, подтверждающие гибридную природу данных
растений. Выявление и изучение криптических гибридов важно для систематики сложных таксоно-
мических групп с широкой фенотипической пластичностью, с большим количеством сходных ви-
дов, с упрощенной морфологией. Оно помогает лучше понять условия, при которых может проис-
ходить гибридизация, и важно в практическом плане, в особенности для борьбы с инвазионными
видами, для охраны редких и угрожаемых видов и др.
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Даже во времена господства биологической
теории вида, согласно которой настоящие виды
разделены репродуктивным барьером и не долж-
ны давать межвидовых гибридов, признавалось,
что межвидовая гибридизация у растений весьма
распространена. В наше время признано, что и у
животных гибридизация не так редка, как счита-
лось ранее, весьма обычна в некоторых группах, и
что при дивергенции поток генов между разделя-
ющимися видами может сохраняться в течение
неcкольких миллионов лет (Mallet, 2005; Levin
2012). С одной стороны, гибридизация является
совершенно необходимым элементом видообра-
зования (Rodionov et al., 20191), с другой – она мо-
жет способствовать поглощению редких видов
более распространенными. Первую попытку оце-

нить число обнаруженных у растений гибридов
сделал W.O. Focke (1881), давший сводку отмечен-
ных ботаниками на то время гибридов, которых
было немногим более 4000 (учитывались гибриды
не только цветковых, но и голосеменных, и даже
водорослей, хотя их было известно немного). Опи-
сано ботаниками в ту пору было около 100 тысяч
видов – у Bentham and Hooker (1862–1883) –
97205 видов – т.е. описанные гибриды составля-
ли около 4%. Почти через 100 лет I.W. Knobloch
(1972) предпринял попытку определить число из-
вестных межродовых и межвидовых гибридов по-
крытосеменных, и у него получилось 23 675 ги-
бридов. Важно отметить, что при подсчете учиты-
вались и естественные (природные) гибриды, и
гибриды, полученные экспериментально. К это-
му времени покрытосеменных уже было описано
более 200 тысяч видов, т.е. оцениваемая доля ги-
бридов увеличилась до 10%. Укажем, что эту ра-
боту критиковали за включение некоторых не-
подтвержденных гибридов и отсутствие некото-
рых известных (Rieseberg, 1997). В 2010 г. была
предпринята попытка оценить долю гибридов

1 [Rodionov et al.] Родионов А.В., Амосова А.В., Беля-
ков Е.А., Журбенко П.М., Михайлова Ю.В., Пунина Е.О.,
Шнеер В.С., Лоскутов И.Г., Муравенко О.В. 2019. Гене-
тические последствия межвидовой гибридизации,
ее роль в видообразовании и фенотипическом раз-
нообразии растений – Генетика. 55(3): 255–272.
https://doi.org/10.1134/S0016675819030159
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среди семейств и родов по 8 опубликованным ре-
гиональным флорам Сев. Америки, Европы и Ав-
стралии (Whitney et al., 2010). Исследованная вы-
борка составляла 37000 видов, 3212 родов, 282 се-
мейства (sensu APG III – Angiosperm Phylogeny
Group). Оказалось, что гибриды и виды гибрид-
ного происхождения зарегистрированы пример-
но в 40% семейств (21–39% в разных регионах), в
16% родов (соответственно 5–15%) и доля гибри-
дов относительно видов составляет около 9 про-
центов. Учитывались данные только по дикорас-
тущим растениям, искусственно полученные ги-
бриды в расчет не принимались.

Наша оценка частоты встречаемости гибридов
во флоре цветковых растений Северо-Запада,
охватывающей Ленинградскую, Псковскую и
Новгородскую области (Tsvelev, 20002) показала,
что на 110 семейств, 609 родов и 1914 видов прихо-
дится 223 нотовида и гибрида без таксономиче-
ского статуса. Эти нотовиды и гибриды, таким
образом, составляют около 10% видового состава
(при этом мы не учитывали виды и гибриды, су-
ществующие только в культуре). Нотовиды и ги-
бриды отмечены в 34 семействах (30.9%) и отно-
сятся к 76 родам (12.5%). Таким образом, доля ги-
бридных таксонов в относительно небогатой в
видовом отношении флоре региона также весьма
значительна и в целом соотносится с таковой в
более глобальном масштабе (Punina et al., 20213).

Общее число описанных видов в мире сейчас
приближается к 400000, и невозможно установить
точно число опубликованных гибридов, но при-
близительная оценка – что не менее 25% всех ви-
дов растений гибридизирует с другими видами,
той или иной степени близости с ними (Rieseberg
et al., 2006). Изученность в этом отношении раз-
ных территорий широко варьирует. Одной из самых
изученных является территория Британских остро-
вов, где не так давно выпущена книга “Hybrid Flora
of the British Isles” (Stace et al., 2015). Это не сводка, а
специальная работа, с изучением живых и гербар-
ных материалов, с критической оценкой реально-
сти перечисляемых гибридов. В книге содержатся
описания 909 гибридов, как аборигенных так и за-
носных видов, с указанием для большинства их ро-
дителей и способов их установления, частоты на-
хождения, ареалов (с картами) и экологии мест про-
израстания, хромосомных чисел и многих других
важных деталей. Из 909 гибридов 605 возникли в
результате гибридизации аборигенных дикорасту-

2 [Tsvelev] Цвелев Н.Н. 2000. Определитель сосудистых рас-
тений Северо-Западной России (Ленинградская, Псков-
ская и Новгородская области. – СПб. 781 с.

3 [Punina et al.] Пунина Е.О., Шнеер В.С., Носов Н.Н., Гну-
тиков А. А., Родионов А.В. 2021. О значении отдаленной
гибридизации при изучении биоразнообразия цветковых
растений. – Проблемы ботаники Южной Сибири и Мон-
голии. 20(2): 59–63. https://doi.org/10.14258/pbssm.2021120. –
EDN: UOIOLT.

щих видов (включая гибриды между подвидами).
Аборигенная флора на этой территории представ-
лена 1405 видами и подвидами (Hill et al., 2004),
таким образом, число природных гибридов на
Британских островах и в Ирландии составляет
43%. Еще раз обратившись к этой теме, двое из
авторов монографии подчеркивают, что частота
гибридов среди растений дикорастущей флоры в
реальности может быть еще больше: “Очевидно,
что еще есть много возможностей для улучшения
регистрации гибридов традиционными метода-
ми. Большинство гибридов, которые можно
идентифицировать обычными методами полевого
ботаника, не зарегистрированы” (Preston, Pearman,
2015). В статье приведены примеры групп, в кото-
рых убедительная идентификация гибридов стала
возможной только при применении молекуляр-
ных методов – Brassica, Potamogeton, Fallopia,
Mimulus, Senecio, Sorbus, Spartina, Typha и другие.

Гибридизация неравномерно распространена
среди растений – из крупных семейств гибриды
обнаруживались относительно часто среди чле-
нов семейств Asteraceae, Rosaceae, Poaceae, Scro-
phulariaceae, Salicaceae, Orchidaceae, Violaceae,
Fabaceae, Lamiaceae, Gesneriaceae, Onagraceae,
Polygonaceae, Asparagaceae, редко – среди
Caryophillaceae, Solanaceae, Brassicaceae, Apiaceae,
Euphorbiacae. По семейству Cyperaceae результа-
ты сильно варьируют в зависимости от региона
(Ellstrand et al., 1996, Whitney et al., 2010). Как
можно видеть, изучены в какой-то мере по боль-
шей части семейства умеренного климата.

Ботаники выявляют гибриды прежде всего по
наличию у них промежуточных морфологических
признаков родителей, хотя признавалось, что у ги-
бридов могут возникать новые (novel или extreme)
признаки. Очевидно, что гибридизация чаще про-
исходит между близкими видами. Но близкие виды
часто отличаются лишь немногими морфологиче-
скими признаками. Отсюда следует, что вероят-
ность проявления у гибрида именно этих немногих,
дифференцирующих родительские виды, призна-
ков весьма низка. Криптические гибриды – это ги-
бридные растения, не демонстрирующие явно про-
межуточных или сочетанных морфологических
признаков обоих своих родителей, а обычно сход-
ные с одним из них (иногда еще и обладающие не-
обычными признаками).

Поскольку долгое время систематика основы-
валась главным образом на морфологии, трудно
сказать, когда ученые впервые задумались о том,
всегда ли гибридные растения легко отличить от
родителей внешне. Первое встретившееся нам
упоминание криптической гибридизации при-
надлежит австрийскому ученому Эриху Чермаку
(Erich Tschermak), ботанику-селекционеру из Ве-
ны, одному из трех исследователей, переоткрыв-
ших законы Менделя. Чермак упомянул крипти-
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ческую гибридизацию, обсуждая проявления ре-
цессивных и доминантных признаков в опытах
по скрещиванию у Mattiola (левкоя) и Hordeum
(ячменя) (Tschermak, 1907). Он сделал это в до-
кладе на III международной конференции по ги-
бридизации и разведению растений, состоявшейся
в Лондоне в 1906 г. Это была та самая конференция,
на которой было предложено назвать новую науку
генетикой и материалы которой вышли под загла-
вием III конференция по генетике (l.c.).

Несколькими годами позже вышла работа
профессора из Гарварда E.C. Jeffrey (1915), анато-
ма и морфолога, в которой он, обсуждая распро-
страненность “генетически не чистых или ги-
бридных” видов на примере родов Розоцветных,
в частности рода Rosa, писал, что, кроме обычных
гибридов (Jeffrey называл их “открытыми”, open,
obvious или phenhybrids), сочетающих признаки
родителей, у роз есть криптогибриды (или “скры-
тые” гибриды, сryptohybrids or hidden), не имею-
щие сочетания родительских признаков, но обла-
дающие такими признаками гибридов, как недо-
развитая пыльца и пониженная плодовитость.
Jeffrey (1915) высказал предположение, что, по
крайней мере у розоцветных, но, возможно, и у
других цветковых, большинство описываемых
новых видов представляют собой криптогибри-
ды. По-видимому, эта работа была известна в
Америке, так как упоминания криптогибридов
встречаются в кратких отчетах американских селек-
ционеров в 1920-х годах. Знал ее и В.Л. Комаров, ко-
торый в книге “Учение о виде у растений (страница
из истории биологии)” (Komarov, 19404), сослался
на работу Jeffrey (1915) и писал, что у цветковых есть
три типа видов: 1. Чистые виды, равные видам рода
сосен Pinus. 2. Криптогибриды, скрытые гибриды,
считаемые обычно видами. 3. Признанные гибриды
или феногибриды (l.c. стр. 121).

Надо отметить, что степень проявления соче-
тания признаков обоих родителей у растений,
возникших в результате межвидовой гибридиза-
ции, в случаях возвратных скрещиваний быстро
меняется. Экспериментально это было показано
еще Кельрейтером (Kölreuter, 17665): в его экспе-
риментах гибриды первого поколения F1 прояв-
ляли промежуточные морфологические призна-
ки, а беккроссы были с каждым поколением все
более сходны с одним из родительских видов.

После этих лет прошло много десятилетий, ко-
гда о криптогибридах, казалось, забыли, они по-
чти не упоминались в литературе. Причина этого
очевидна: если мы имеем дело с гипотетическим

4 [Komarov] Комаров В.Л. 1940. Учение о виде у растений.
М.–Л. 212 с.

5 [Kölreuter] Кельрейтер И. 1940. Третье приложение пред-
варительного сообщения о некоторых опытах и наблю-
дениях, относящихся к полу у растений – В кн. Кель-
рейтер И. Учение о поле и гибридизации растений. М.–Л.
С. 155–206. [Перевод с нем.: Kölreuter, 1761–1766]

гибридом, по морфологии не отличающимся от
одного из своих предков, единственным аргумен-
том в пользу его гибридной природы может слу-
жить пониженная или отсутствующая фертиль-
ность. Так или иначе, пыльцевой анализ долгое
время был главным методом подтверждения ги-
бридной природы растения в случаях, когда мор-
фология оставляла некоторые сомнения, хотя для
такого анализа бывает трудно собрать материал в
природе (Peto, 1938).

Постепенно для проверки гибридной природы
предполагаемых “бастардов” начали использо-
вать методы хемосистематики, в частности, изу-
чался состав фенолов или флавоноидов, когда
пятна на хроматограммах экстрактов гибридного
растения показывали аддитивность соответству-
ющих пятен у родительских видов. Как примеры
успешных опытов этого направления можно на-
звать установление гибридов у двух видов Baptisia
(Alston et al., 1962), у папоротников Asplenium
(Smith, Levin, 1963), видов Flox (Levin, 1967а), Po-
tamogeton (Haynes, Williams, 1975) и других. Позд-
нее стали использовать иммуно-ферментный
анализ, и тоже иногда обнаруживали у предпола-
гаемых гибридов аддитивность родительских пат-
тернов для некоторых ферментов (Hettiarachchi,
Triest, 1991; Hollingworth et al., 1995).

Со временем было признано, что непредсказу-
емость морфологических признаков ограничива-
ет их использование для идентификации гибри-
дов в отсутствие дополнительных свидетельств
(Rieseberg et al., 1993). Использование ДНК-мар-
керов открыло новый этап в изучении гибридов.
Сначала вошли в практику методы фрагментного
анализа, основанные на сравнении паттернов
длин рестрикционных фрагментов (RFLP) и мар-
керов, полученных с использованием ПЦР –
RAPD, AFLP, ISSR, микросателлиты SSR и др.
(Rieseberg et al., 1993; Kutsev, 20096, Khlestkina,
20137). С развитием методов секвенирования ге-
номов верификацию гипотез о гибридном проис-
хождении образцов стали проводить, сравнивая
последовательности рРНК- и протеин-кодирую-
щих генов, и межгенных спейсеров (Sang et al.,
1995; Ferguson, Sang, 2001; Punina et al., 2012; Bel-
yakov et al., 2022; Gnutikov et al., 2022a,b). Кроме
аддитивности маркеров как прямом свидетель-
стве гибридности, косвенным свидетельством
участия гибридизационных процессов в проис-
хождении таксона (или группы таксонов) служит
топологическая неконгруэнтность – разное по-
ложение таксона на филогенетических деревьях,
построенных по ядерным или по пластидным

6 [Kutsev] Куцев М.Г. 2009. Фрагментный анализ ДНК рас-
тений: RAPD, DAF, ISSR – Барнаул. 163 с.

7 [Khlestkina] Хлесткина Е.К. 2013. Молекулярные маркеры
в генетических исследованиях и в селекции. – Вавилов-
ский журнал генетики и селекции. 17 (4): 1044–1054.
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маркерам (Soltis, Kuzoff, 1995; Kellogg et al., 1996;
Sang, Zhong, 2000).

Криптические гибриды обнаруживаются ред-
ко. В полевых условиях выделить растения-пред-
положительные криптические гибриды среди
других, похожих, растений родительских видов
могут только “опытные ботаники или специали-
сты по данным таксонам” (Preston, Pearman,
2015). Приведем пример: в родах орхидных Dacty-
lorhiza и Gymnadenia межвидовая гибридизация
широко распространена, описано много гибри-
дов, объем и границы многих видов трактуются
разными авторами по-разному. Ботаникам, на-
шедшим одно необычное растение на юге Брита-
нии, на обочине дороги, неподалеку от росших
там видов Dactylorhiza praetermissa (Druce) Soó и
Gymnadenia borealis (Druce) R.M. Bateman, Prid-
geon et M.W. Chase, показалось, что формой око-
лоцветника, по размеру и окраске цветков, оно
сходно с D. praetermissa, а длинным и толстым
шпорцем и ароматом – с G. borealis (Bateman et al.,
2017). Результаты морфометрического анализа,
произведенного по 42 признакам, диагностиро-
вали растение как G. borealis, возможно, как укло-
няющуюся форму этого вида. Однако ДНК-се-
квенирование маркеров ядерного (ITS) и хлоро-
пластного (trnL-F) геномов показало, что это
гибрид F1, родителями которого с материнской
стороны была D. praetermissa, а пыльца происхо-
дила от G. borealis. Таким образом растение оказа-
лось криптическим гибридом, который был опи-
сан как ×Dactylodenia lacerta (Bateman et al., 2017).

Известно, что гибриды весьма редки у зонтич-
ных (Ellstrand et al., 1996), хотя при исследовании
многих родов отмечена хлоропластно-ядерная
неконгруэнтность, свидетельствующая о возмож-
ной гибридизации в прошлом. Но некоторые ги-
бриды все же были обнаружены, причем даже
межродовые (Stace, 2010). В двух местонахожде-
ниях в Британии еще в 1980 г. были обнаружены
растения, похожие то ли на Helosciadium nodiflo-
rum (L.) W.D.J.Koch, то ли на Berula erecta (Huds.)
Coville. Гибридную природу растений заподозри-
ли на основании их стерильности и невыполнен-
ной пыльцы. Только занявшие много лет опреде-
ления и уточнения хромосомных чисел, исполь-
зование ядерных и хлоропластных маркеров и
GISH-гибридизация (Stace, 1984; Desjardins et al.,
2015) позволили прийти к выводу, что загадочные
растения – действительно межродовой гибрид
Helosciadium × Berula (Desjardins et al., 2015).

К феномену криптических гибридов можно
отнести и такие случаи, когда у растения выявля-
ются необычные количественные морфологиче-
ские признаки, выходящие за пределы значений,
свойственных другим близким видам, произрас-
тающим на примерно тех же территориях. При-
мером может послужить гибрид из рода Iris сек-

ции Lophiris, недавно обнаруженный китайскими
исследователями и подтвержденный молекуляр-
ным анализом (Xiao et al., 2021). Растения отлича-
лись от 5 других видов той же секции бóльшими
размерами листьев и цветков. На гибридное про-
исхождение указывала стерильная пыльца, но от-
четливых морфологических признаков, которые
бы указывали на вероятные родительские виды,
найдено не было. Сравнение последовательно-
стей двух хлоропластных генов, matK и ndhF, по-
казало, что растения могут быть гибридами видов
I. japonica Thunb. и I. wattii Baker. Морфометриче-
ские данные не противоречили этому выводу. По
результатам работы был описан нотовид Iris × am-
pliflora (Xiao et al., 2021).

Иногда криптические гибриды выявляются
случайно, но чаще этому способствует массовый
анализ образцов, который стал чаще применяться
в последние годы, особенно при использовании
молекулярных методов.

Однолетнее бобовое Amphicarpeae bracteata (L.)
Fernald – морфологически полиморфный вид, в
котором некоторые систематики на основании
морфологического анализа выделяли два морфо-
типа A. bracteata var. bracteata и A. bracteata var. co-
mosa (Gleason, Cronquist, 1963). Изозимный ана-
лиз (Parker, 1996) и сравнение двух ядерных и од-
ного хлоропластного маркера (Parker et al., 2004)
показали, что образцы A. bracteata относятся к
трем линиям – сестринским Ia и Ib и линии II,
причем линии Ib и II соответствовали вариации
A. bracteata var. сomosa. Используя технологию вы-
сокопродуктивного секвенирования с низкой
представительностью Genotyping-by-sequencing
(GBS) Kartzinel et al. (2016) сравнили однонуклео-
тидные замены (SNPs – single nucleotide polymor-
phisms) в 8 RAD-локусах (restriction-associated
DNA loci) у 128 образцов этого вида и показали,
что они относятся к трем высокоинбредным ге-
нетическим линиям. При этом в двух работах бы-
ли найдены гибридные растения, в первой ги-
бридным (межлинейным гибридом) было одно из
1000 образцов (Parker, 1996), во второй – два из
130 (Kartzinel et al., 2016).

Криптический гибрид был найден (Sur-
veswaran et al., 2018) при анализе видов азиатско-
американского рода Spiranthes (Orchidaceae), в ко-
тором виды разделяются по признакам цветка, а
цветки очень мелкие, таксономия сложная. Вид
S. sinensis (Pers.) Ames c самым широким ареалом
был представлен 25 образцами из разных мест
ареала. Молекулярный анализ показал, что обра-
зец из Малайзии, морфологически не отличаю-
щийся от других образцов S. sinensis, занял разное
положение на дереве, построенном по ITS (где он
был среди других образцов S. sinensis) и на дереве
по комбинированным данным, где преобладают
хлоропластные участки, здесь он вошел в субкла-
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ду с другим, недавно описанным этими же авто-
рами, видом S. himalayensis Survesw., Kumar et Mei
Sun. Авторы считают, что малазийский образец
S. sinensis является криптическим гибридом.

Два вида хвойных Abies veitchii и A. homolepis
(Pinaceae) произрастают в Японии, и в природе
гибридов никогда не было найдено. Анализ мито-
хондриальных, хлоропластных и ядерных (ITS)
ДНК-маркеров 474 растений обоих видов из двух
смешанных популяций показал, что два растения,
обладая хлоропластными и митохондриальными
гаплотипами обоих видов, являются гибридами
(Isoda et al., 2000). Последующий внимательный
морфологический анализ позволил найти у гибрид-
ных растений промежуточные признаки.

Вид сосен Pinus quadrifolia Parl. ex Sudw. с 3-4 хво-
инками в пучке считался гибридом между
P. juarezensis Lanner с 5 хвоинками и P. monophylla
Torr. et Frém. (или выделенного из него вида P. ca-
liforniarum D.K. Bailey) с одной хвоинкой. Исследо-
вание однонуклеотидного полиморфизма (SNP) в
низкокопийных районах геномов (DArTseq-тех-
нология) показало отсутствие различий между
экземплярами P. quadrifolia и P. juarezensis, кото-
рые таким образом являются конспецифичными
(Buck et al., 2020). Анализ низкокопийных ядер-
ных генов у единичных образцов видов этой груп-
пы не выявил гибридов P. quadrifolia × P. califor-
niarum (Montes et al., 2019), но увеличение выбо-
рок видов до нескольких десятков и анализ SNPs
ядерной ДНК вдоль всего генома позволил обна-
ружить незначительное количество межвидовых
гибридов P. quadrifolia × P. californiarum и P. quadri-
folia × P. monophylla, как морфологически проме-
жуточных, так и сходных с одним из родителей
(Buck et al., 2020). Было высказано предположе-
ние, что морфологическая промежуточность при-
знаков у гибридов наблюдается в случаях, когда у
них генетический вклад обоих родителей пример-
но равен, а когда один из них преобладает в ре-
зультате интрогрессий (т.е. у беккроссов), эта ин-
трогрессия может быть морфологически крипти-
ческой (Buck et al., 2020).

Исследование 147 растений двух австралий-
ских видов рода Lomatia (Proteaceae) – L. myri-
coides (C.F. Gaertn.) Domin и L. silaifolia (Sm.)
R.Br. из трех смешанных популяций показало, что в
некоторых популяциях криптические гибриды пре-
обладают (McIntosh et al., 2014). Однако доля расте-
ний промежуточной морфологии сильно варьирует
в смешанных популяциях. Три смешанных популя-
ции был исследованы морфометрически и прове-
ден анализ микросателлитов (по 12 локусам). В той
популяции, где микросателлиты выявили больше
всего гибридных растений, морфометрический
анализ показал, что большинство растений вы-
глядит как принадлежащие или к одному, или к
другому виду. То есть это криптогибриды, и авто-

ры полагают, что это по большей части не гибри-
ды F1, а беккроссы, и против гибридов, особенно
с промежуточной морфологией, идет сильный от-
бор, и быстро происходят беккроссы.

Однако работ, где бы просто исследовалось
большое количество образцов для поиска крипти-
ческих гибридов, сравнительно немного. Больше их
там, где такой поиск дает не только научный, но и
практический результат. В случае криптогибридов
их выявление имеет большое значение для изуче-
ния таксономически сложных групп, мониторин-
га инвазионных видов, а также для охраны редких
видов (для предотвращения интрогрессии с чис-
ленно преобладающими видами). Выявление
криптических гибридов важно для ботанических
садов как источников семян для обмена – там
оказываются произрастающими вместе растения,
никогда не росшие близко друг к другу, и вопрос об
их возможной гибридизации (и распространении
криптических гибридов под названиями родитель-
ских видов) стоит весьма остро (Smirnov et al., 2017).

Криптогибриды в таксономически сложных родах
В случае несходных видов свидетельства мор-

фологической промежуточности и стерильности
могут быть убедительными доказательствами ги-
бридной природы растения. Но если один или оба
из возможных родительских видов сходны между
собой (иногда и с другими видами), отличаются
единичными признаками, да еще эти признаки ва-
риабельны, надежно установить морфологическую
промежуточность бывает очень трудно, и морфоло-
гия, даже вкупе со стерильностью, не может слу-
жить надежным указателем на гибридность.

У видов очень крупного (около 800 видов) и
экономически важного рода Ficus (Moraceae), где
превалируют однодомность или функциональная
двудомность, часта видоспецифичная приуро-
ченность ос-опылителей и существуют другие
факторы репродуктивной изоляции, естествен-
ная гибридизация почти не была зарегистрирова-
на и считалась скорее исключением, чем прави-
лом (Ramirez, 1974). Кроме того считалось, что
общее морфологическое cходство видов Ficus
приводит к тому, что гибриды могут оставаться
незамеченными (Janzen, 1979). Была высказана
гипотеза что репродуктивная изоляция какого-ли-
бо вида Ficus может быть нарушена при недостаточ-
ной численности вида-опылителя, специфичного
для данного вида, и такая ситуация более вероятна
на островах. Было проведено исследование на ост-
ровах Индонезии, где симпатрически обитали три
близких вида – Ficus septica Burm.f., F. fistulosa Re-
inw. ex Bl., и F. hispida L. f. (Parrish et al., 2003).
На пяти островах было собрано 22 растения с не-
сколько необычными для трех видов признаками.
Из этих растений, судя по паттернам AFLP и
по гаплотипам хлоропластной ДНК, 8 оказались
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гибридами. Авторы предположили, что растения,
гибридность которых не подтвердилась, в данном
случае могли быть не F1, а беккроссами-интро-
грессантами. На маленьком острове Окиносима
(0.97 км2), в Японии, в соседстве с 2 экземпля-
рами F. thunbergii Maxim., было найдено 42 рас-
тения, морфологически определяемых как
F. pumila L. AFLP-анализ показал, что 11 из них
(29%) в действительности были гибридами-ин-
трогрессантами (Tsai et al., 2015), их уже явно
можно назвать криптическими гибридами. Изу-
чение таких гибридов у Ficus дает много ценных
сведений о коэволюции растений и опылителей.

Очень сложная ситуация с выявлением гибри-
дов в тех родах, где гибридизация широко распро-
странена, виды отличаются широкой фенотипи-
ческой пластичностью, и нередка параллельная
эволюция признаков.

Род Stipa – крупный (150 видов) и таксономи-
чески сложный род злаков (Poaceae). Было иссле-
довано распределение множества маркеров SNP,
созданных на платформе DArTseq, у 302 гербар-
ных образцов пяти вариабельных и широко-аре-
альных видов Stipa из разных местонахождений
России и Казахстана (Baiakhmetov et al., 2021).
Оказалось, что 250 образцов представляют “чи-
стые виды”, а 52 образца – гибриды этих видов, в
разных комбинациях и с разной частотой. Прове-
денный морфологический анализ показал, что
только 5 из этих 52 образцов могли быть опреде-
лены как гибриды на основе одной морфологии,
то есть большинство оказалось криптогибридами
разных поколений, в частности, из 15 предпола-
гаемых гибридов F1 S. baicalensis × S. krylovii, с
большой долей вероятности 6 оказались гибрида-
ми F2 (F1× F1), одно растение возникло в резуль-
тате возвратной гибридизации (F1× S. baicalensis)
и 5 гибридов были поздними интрогрессантами.
Из 14 предполагаемых на основе морфологии ги-
бридов F1 от скрещивания S. capillata × S. krylovii,
только 6 определенно были F1, один образец ока-
зался гибридом F2 и 7 образцов демонстрировали
композитный геном, примерно соответствующий
по конституции F1/F2 стадиям гибридизации. И,
наконец, 13 из 14 предполагаемых гибридов пер-
вого поколения между видами S. capillata × S. bai-
calensis такими и оказались, одно растение демон-
стрировало геномный состав, средний между F1 и
F2 (Baiakhmetov et al., 2021).

Особенно сложно определять гибридное или
“чистокровное” происхождение объекта иссле-
дования в таксонах с упрощенной морфологией,
что свойственно, в частности, многим водным
растениям (Myriophyllum, Batrachium, Potamogeton
и др.), и детальное изучение этих групп в послед-
ние годы (особенно рода Potamogeton) значитель-
но расширило представления о распространении
явления межвидовой гибридизации в этих родах.

В роде Potamogeton (Potamogetonaceae) гибри-
ды описывались систематиками с конца XVIII ве-
ка, хотя, как отмечалось, убедительных доказа-
тельств гибридной природы для большинства не
было получено (Les, Philbrick 1993). Тем не менее,
к концу XX века было описано уже около 50 пред-
полагаемых межвидовых гибридов (Wiegleb, Ka-
plan, 1998; Kaplan, Fehrer, 2006). К настоящему
времени в этом роде, насчитывающем 72 вида,
описано не менее 100 гибридов (Kaplan et al.,
2018), причем их наличие и встречаемость нерав-
номерны в разных регионах мира (Kaplan et al.,
2009). Виды рдестов характеризуются высокой
морфологической пластичностью и частой ане-
уплоидией, поэтому убедительно обосновать ги-
бридное происхождение растения часто затруд-
нительно даже у широколистных видов (секция
Potamogeton), достаточно различных морфологи-
чески, чтобы можно было выявить растения с со-
четанием таксономически значимых видоспеци-
фичных признаков. Что касается очень сходных
между собой узколистных видов (секция Graminifo-
lii), у них гибриды стали находить и подтверждать
только с помощью новых методов, например, при-
менение двумерной хроматографии фенольных
экстрактов доказало гибридное происхождение уз-
колистного Potamogeton longiligulatus Fernald
(Haynes, Williams, 1975). В случаях, когда расте-
ния с промежуточной морфологией были сте-
рильными или почти стерильными, им присваи-
вали видовой статус (нотовидов) (например:
Hellquist, Crow, 1986). Позднее доказывать ги-
бридную природу предполагаемых гибридов ста-
ли, используя иммуно-ферментный анализ (Het-
tiarachchi, Triest, 1991; Hollingworth et al., 1995).
Применение молекулярных методов показало,
что родителями некоторых общепризнанных ги-
бридов Potamogeton являются не те виды, которые
ранее ими считались (по-видимому, на основе
морфологических аргументов), а совсем другие,
при этом иногда гибриды не растут рядом с воз-
можными родителями (Kaplan, Fehrer, 2011; Za-
lewska-Gałosz et al., 2018).

Восток Северной Америки – регион наиболь-
шего видового разнообразия рдестов. При сборе
образцов были найдены растения, несколько от-
личающиеся от типичных образцов всех видов,
таксономически неясные морфотипы. Использо-
вание молекулярных маркеров (ITS) позволило
выявить и описать четыре новых гибрида, три из
которых внешним обликом походили на одного
из родителей (Kaplan et al., 2009). Аддитивность
последовательностей ITS и rbcL позволила дока-
зать присутствие в Китае пяти вариантов межви-
довых гибридов Potamogeton, причем одна комби-
нация P. distinctus × P. gramineus для этого рода бы-
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ла описана впервые. Авторы отмечают, что
гибрид P. distinctus × P. nodosus морфологически не
отличался от одного из родительских видов (Du
et al., 2010).

В работе, посвященной исследованию энде-
мика Флориды, редкого и охраняемого вида Pota-
mogeton floridanus Small, который авторы назы-
вают “таинственным” (Kaplan et al., 2018), они
описывают его таксономическую историю, на-
чавшуюся в 1886 г. Его считали и самостоятель-
ным видом, и незрелой формой другого вида,
P. natans L., отождествляли с азиатским или ав-
стралийским видами. Неоднократно предлага-
лись гипотезы, что это гибрид, и в качестве роди-
тельских предполагали 4 вида, произрастающих в
той же местности, но морфология и анатомия да-
вали неубедительные свидетельства родства, и
вид считали “таксономически неясным”. Анализ
последовательностей ITS и хлоропластного меж-
генного спейсера trnT–trnL показал, что этот так-
сон – гибрид P. pulcher Tuckerm. и P. oakesianus
W. Robbins, причем второй вид не встречается
близко от ареала P.  floridanus (Kaplan et al., 2018).

NGS-секвенирование многократно повторен-
ных генов оказалось эффективным инструментом
для исследования происхождения гибридогенных
таксонов, в том числе криптических гибридов.
Этот подход был использован при исследовании
водных макрофитов Евразии из рода Sparganium
(Typhaceae) (Belyakov et al., 2022). Виды рода отли-
чаются высокой фенотипической пластичностью
и, как полагали, способны образовывать межви-
довые гибриды, однако насколько распростране-
на межвидовая гибридизация в роде, было не яс-
но. Авторы изучили разнообразие рДНК 15 таксо-
нов Sparganium, включая как морфологически
хорошо идентифицированные виды и подвиды,
так и растения, демонстрирующие промежуточ-
ную морфологию между двумя видами (т.е. веро-
ятные гибриды). Авторы показали, что состав ри-
ботипов в геноме морфологически промежуточ-
ных форм во всех случаях подтвердил их
гибридное происхождение и позволил опреде-
лить наиболее вероятных предков гибридов. Бы-
ло показано также, что даже хорошо идентифи-
цируемые “морфологические” виды могут иметь
в своих геномах признаки гибридного происхож-
дения. Было показано, что в морфологически по-
лиморфном виде S. emersum Rehmann европей-
ские образцы с одной стороны, и прибайкаль-
ские, китайские и дальневосточные образцы с
другой, имеют разный набор риботипов, разное
происхождение. Следовательно, предложенное
Н.Н. Цвелевым выделение последних в особый
вид S. rothertii имеет все основания (Belyakov et al.,
2022). Растения, по таксономически значимым
признакам определяемые как S. probatovae, со-
бранные в разных частях ареала этого вида, как
оказалось, имеют разные субгеномы, разное про-

исхождение и, с филогенетической точки зрения,
не могут относиться к одному виду. Каждый из
них прошел через несколько раундов разнона-
правленных межвидовых гибридизаций и их мор-
фологическое сходство “S. probatovae” случайно
(Belyakov et al., 2022).

Еще одна таксономически сложная группа
водных видов и гибридов, трудных для определе-
ния – секция Batrachium рода Ranunculus, в ней
для точного установления гибридной природы
некоторых образцов и их возможных родителей
оказалось возможно использование цитогенети-
ческих (Prančl et al., 2018) и молекулярных (Butku-
viené et al., 2020) методов. В другом водном роде,
Callitriche (Plantaginaceae), включающем около
60 видов, до внедрения молекулярных методов
был найден и описан лишь один гибрид, трипло-
идный C. × vigens (C. cophocarpa Sendtn × C. platy-
carpa Kütz) (Martinsson, 1991). Но при массовом
анализе образцов и применении молекулярных
маркеров и цитогенетических методов были най-
дены новые гибриды (Prančl et al., 2014; 2020). Род
Ruppia (Ruppiaceae) – небольшой, около 10 видов,
но и в нем таксономия осложнена отсутствием
ясных дифференцирующих признаков. В резуль-
тате исследования разнообразия видоспецифич-
ных микросателлитов хлоропластных маркеров в
геномах растений видов R. maritima L. и R. spiralis
(Petagna) Grande из 20 симпатрических популя-
ций (по 30 растений в выборке) в нескольких по-
пуляциях были найдены беккроссы и гибриды
поздних поколений, морфологически сходные с
родительскими видами, хотя гибридов недавнего
происхождения не было обнаружено (Beirinckx
et al., 2020).

Еще 25 лет назад постулировалось, что в вод-
ной (морской) среде случаи гибридизации в груп-
пе растений и водорослей зарегистрированы зна-
чительно реже (6 против 94%), чем среди живот-
ных (Gardner, 1997, цит. по Borkin, Litvinсhuk,
20138). Но это было незадолго до того, как стали
широко использовать молекулярные методы
идентификации гибридов. Возможно, у водных
видов криптогибриды преобладают, и по мере их
выявления это соотношение изменится.

Криптогибриды между редким 
и обычным видами

Бывают случаи, когда среди образцов редкого
вида растений встречаются такие экземпляры,
которые имеют признаки интрогрессии. Чаще
всего это обнаруживается в смешанных популя-
циях или даже на границе ареалов. Выявление та-

8 [Borkin, Litvinchuk] Боркин Л.Я., Литвинчук С.Н. 2013.
Гибридизация, видообразование и систематика живот-
ных. – Труды Зоологического института РАН. Приложе-
ние 2: 83–139.
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ких случаев имеет большое значение при охране
редких видов, а также должно учитываться при
поддержании коллекций в ботанических садах и
при сборе семян для делектуса, поскольку не-
контролируемая интрогрессивная гибридизация
между редким и более распространенным видами
может вести к фактическому замещению популя-
ции редкого вида или загрязнению живой кол-
лекции ботанического сада посредством генети-
ческой ассимиляции или замены генофонда ред-
кого вида генофондом обычных видов.

В качестве примера приведем результаты ис-
следования сосен в Пиренеях – массового и широ-
ко распространенного в Европе Pinus sylvestris L. и
более редкого в тех местах P. uncinata Ramond. Эти
виды иногда образуют гибриды, в морфологии
которых сочетаются признаки родительских ви-
дов. В работе Jasińska et al. (2010) было проведено
сравнительное исследование 17 морфологиче-
ских и анатомических признаков и паттернов
PCR-RFLP-маркеров района trnL–trnF генома
хлоропластов у 240 растений из 8 изолированных
и смешанных популяций (в выборке было по
30 экземпляров растений из каждой популяции),
при этом явно гибридные растения с промежу-
точной морфологией в анализ не брали. Анализ
ДНК показал, что все растения из изолированных
популяций и большинство из смешанных обладали
гаплотипом одного или другого “морфологическо-
го” вида. Но в одной, самой южной, смешанной по-
пуляции сосен в Сьерра-де-Гудар четыре растения с
морфологией P. sylvestris обладали, между тем, хло-
ропластным геномом P. uncinata, и, авторы полага-
ют, что они представляют собой криптические ги-
бриды (Jasińska et al., 2010).

На севере Евразии и Сев. Америки и в Грен-
ландии встречаются два вида рода Pyrola (Erica-
ceae) – часто встречающийся P. grandiflora Radius
и редкий P. minor L. С целью проверить вероят-
ность замещения редкого вида обычным были
подобраны видоспецифичные SNPs в ISSR-локу-
сах ядерной и полиморфные сайты в 6 локусах
хлоропластной ДНК, и протестированы растения
из 10 популяций (по 20 растений) из разных мест
ареала (Beatty et al., 2009). При этом в Гренланд-
ских популяциях были визуально гибридные рас-
тения, а в канадских их не было. Анализ ядерных
SNPs подтвердил предположение, что все расте-
ния с “промежуточной” морфологией были ги-
бридами. Но, кроме того, некоторые из растений,
морфологически выглядевшие как типичные
P. minor, из гренландских популяций, и все исследо-
ванные P. minor из Канады, показали следы интро-
грессии в их геном аллелей, типичных для вида
P. grandiflora. Анализ SNPs хлоропластов показал,
что эта гибридизация была однонаправленной, и
что гибриды возникали в результате опыления
P. minor пыльцой более распространенного вида

P. grandiflora (Beatty et al., 2009). Таким образом,
не только подтвердилась гибридная природа
“морфологически” гибридных растений, но и по-
казано, что все морфологически “чистые” P. mi-
nor исследованных популяций Канады несут сле-
ды интрогрессии – они криптические гибриды.

При исследовании внутри-индивидуального
полиморфизма ядерных ITS у растений другой
пары видов, из рода Pulmonaria (Boraginaceae), из
которых один – обычный P. obscura Dumort., а
другой – редкий P. angustifolia L., из смешанных
популяций с территорий Эстонии, Латвии и
Польши, оказалось, что гибридными являются не
только сравнительно немногочисленные экзем-
пляры с промежуточной морфологией, но и все
растения, которые при сборе отнесли к P. angusti-
folia (Kook et al., 2015). Анализ SNPs у более тыся-
чи образцов из 27 симпатрических популяций
многочисленного вида Saxifraga spathularis Brot.,
редкого S. hirsuta L. и их гибрида S. × polita в Ир-
ландии показал, что большинство растений, мор-
фологически выглядящих как S. hirsuta, являются
криптическими гибридами (Beatty et al., 2015).
При этом интрогрессия у этого вида является
преимущественно однонаправленной, и процесс
зависит от плотности каждого вида в популяциях.
Примеры криптических гибридов, когда редкий
вид, сосуществующий с видами распространен-
ными, оказывался генетическим интрогрессан-
том, были найдены в родах Primula (Ma et al.,
2019), Protea (Mitchell, Holsinger, 2018) и других.

Приведенные примеры убедительно, как ка-
жется, показывают, что процессы гибридизации
и интрогрессии представляют опасность для ред-
ких видов, они могут быть замещены гибридны-
ми роями (Levin et al., 1996). В качестве меропри-
ятий по охране редких видов все чаще предпри-
нимается транслокация – перенос растений на
новое подходящее место, менее затронутое ан-
тропогенными воздействиями. Перед этим необ-
ходимо убедиться, что переносимым видам не
угрожает гибридизация с аборигенными близки-
ми видами, в результате чего редкий вид может
исчезнуть. Для этого нужно удостовериться в от-
сутствии криптической гибридизации.

Криптические гибриды у инвазионных растений

Значительная часть сообщений о нахождении
криптических гибридов появилась в результате
изучения инвазионных видов. Нередко инвази-
онные виды гибридизируют с близкими абори-
генными, а при инвазии двух видов, не гибри-
дизирующих на родине (иногда ввиду непере-
крывающихся ареалов), случается, что в новых
условиях они начинают гибридизировать.
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Среди инвазионных растений Америки одно
из самых агрессивных – Tamarix (Tamaricaceae).
Род Старого Света, но несколько видов с XIX века
завозились в США для закрепления песков и в де-
коративных целях (Bean, Dudley, 2018). Растени-
ям этого рода присущи и перекрестное, и само-
опыление, пыльцу разносит ветер и многие виды
насекомых, семена мелкие и их множество, мо-
жет размножаться вегетативно. Попав в подходя-
щий климат и на подходящие почвы, тамариск
начал активно размножаться и занимать большие
территории. Насекомых-врагов там не оказалось,
и распространение тамариска стало приводить к
экологическим бедствиям библейского масштаба –
обмелению рек, пожарам, засолению, исчезнове-
нию аборигенных видов растений и животных.
Изучение показало, что в США имеется несколь-
ко инвазионных видов тамариска, при этом неко-
торые морфологически столь сходны, что не все
систематики признают их самостоятельность.
Некоторые виды слабо различаются и генетиче-
ски – пришлось подбирать вариабельные участки
генома, чтобы выявить различия. Интенсивное изу-
чение гибридизации было вызвано практической
необходимостью. Было замечено, что поедающий
листья тамариска средиземноморский жук-листо-
ед, которого завезли и использовали как средство
биоконтроля, хорошо справляется не со всеми ви-
дами тамариска (DeLoach et al., 2003).

Исследование низкокопийного интрона гена
фосфоенолпируват карбоксилазы у 269 растений
из двух наиболее агрессивных и морфологически
сходных инвазионных видов T. ramosissima Ledeb.
и T. chinensis Lour. из разных районов Евразии и
Сев. Америки выявило 58 гаплотипов, из которых
лишь 4 общих для Евразии и Америки, а преоблада-
ющим генотипом в Америке оказался гибридный,
морфологически криптический, нашлись и крип-
тические гибриды иного происхождения (Gaskin,
Schaal, 2002). Гибриды видов T. ramosissima и T. chin-
ensis, морфологически неотличимые от родителей,
были обнаружены в большом количестве (до 45%) и
в Южной Африке (Mayonde et al., 2016), тогда как в
местах их происхождения, в Азии, их гибриды были
неизвестны (Gaskin, Schaal, 2003).

Криптическая гибридизация между видами,
не гибридизирующими на родине, была найдена
и у евразийских льнянок. Два вида – Linaria vul-
garis Mill. и L. dalmatica (L.) Mill. (Plantaginaceae)
имеют на родине разобщенные ареалы и не ги-
бридизируют, а в Америке стали гибридизиро-
вать. Анализ сайтов рестрикции у 74 растений из
17 популяций из 8 штатов, большинство из Колора-
до и Монтаны, где распространены оба вида и
гибриды, показал, что наряду с гибридными расте-
ниями, демонстрирующими морфологическую
промежуточность, в некоторых популяциях встре-
чаются криптогибриды, морфологически неотли-
чимые от Linaria dalmatica (Boswell et al., 2016).

Два вида рода Wisteria (Fabaceae) – W. sinensis
(Sims) Sweet из Китая и W. floribunda (Willd.) DC
из Японии были интродуцированы в США в на-
чале XIX века, натурализовались в юго-восточной
части страны и числятся инвазионными в 15 шта-
тах. На родине ареалы этих видов не перекрыва-
ются, виды не гибридизируют, дифференцирую-
щие признаки (главные – опушение плодов и на-
правление закручивания лозы) удобны в работе, и
диагностика видов не вызывает труда. Однако в
Америке, где виды часто растут вместе, картина
другая, плоды почти у всех растений опушенные,
и лоза обоих видов может закручиваться как по
часовой стрелке, так и против. Анализ ядерных
ISSR маркеров и хлоропластных маркеров – гена
trnL и межгенного спейсера trnL–trnF – показал,
что в 24 из 25 исследованных смешанных популя-
ций присутствуют преимущественно гибридные
растения, т.е. почти все натурализовавшиеся расте-
ния – интрогрессивные гибриды (Trusty et al., 2007).

Сибирский ильм Ulmus pumila L., был завезен в
США в начале XIX века, использовался там для
селекционной работы, стал инвазионным видом
и распространился на территориях 41 штата. Про-
веденное исследование множества экземпляров,
морфологически соответствовавших “чистому”
виду U. pumila из популяций разного возраста, по-
казало, что, судя по результатам молекулярного
анализа 13 микросателлитных локусов, популя-
ции U. pumila включали от 4 до 53% гибридов это-
го вида с аборигенным видом U. rubra Muhl. (Za-
lapa et al., 2010).

В Калифорнии (США) был распространен
аборигенный вид злаков Spartina foliosa Trin., а в
1970-х годах туда был интродуцирован другой
американский вид, S. alterniflora Lois., быстро
ставший преобладающим в этом регионе благодаря
целому ряду признаков, в том числе более высокому
репродукционному потенциалу. При этом гибрид
обоих видов S. foliosa × S. alterniflora долгое время не
был распознан из-за перекрывания морфологи-
ческих признаков, хотя, как показали более позд-
ние генетические исследования, именно гибриды
проявили высокую инвазионность в данном ре-
гионе (Ayres et al., 1999; 2008).

Среди инвазионных растений немало водных
и прибрежных. Активным инвазионным гибри-
дом является Typha ×glauca (T. latifolia × T. angusti-
folia L.), имеющий морфологически промежуточ-
ные признаки, но весьма вариабельный. Чтобы
надежно отличать его от родительских видов
(особенно от инвазионного T. angustifolia) привле-
кали до 15 качественных признаков (Kuehn,
White, 1999). По результатам морфологического
анализа гибридные растения выглядели как ги-
бридный рой из гибридов разных поколений, но
использование молекулярного RAPD анализа по-
казало, что в основном это F1 гибриды, отличаю-
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щиеся по взятым молекулярным маркерам от
“чистого” T. angustifolia (Kuehn et al., 2000).

Евразиатско-североафриканский вид Myrio-
phyllum spicatum L. (Haloragaceae), заселившись на
северо-американский континент, как считают, с
1940-х годов, начал гибридизировать с местным
видом M. sibiricum Kom., гибрид стал активно рас-
пространяться, но так как он был морфологиче-
ски сходен с родительским видом M. spicatum, да и
все три таксона весьма похожи, далеко не сразу
обратили внимание на существование гибрида
(Moody, Les, 2002) и установили его инвазионное
превосходство (Glisson, Larkin, 2021). Генетиче-
ские методы обеспечивают более надежное опозна-
вание гибридов Myriophyllum (Moody, Les, 2007 –
ITS район; LaRue et al., 2013 – AFLP; Taylor et al.,
2017 – микросателлитные маркеры).

Приведенные выше примеры показывают, что
современные методы молекулярно-генетическо-
го анализа обеспечивают своевременное распо-
знавание и эффективную диагностику криптиче-
ских гибридов у инвазионных видов, что несо-
мненно имеет очень большое природоохранное и
хозяйственное значение.

Криптические гибриды – аллополиплоиды

Обнаружение криптогибридов происходит и
при исследованиях аллополиплоидов, которые по
определению являются гибридами, и до последнего
времени свидетельством их происхождения счита-
лось некоторое морфологическое несходство с со-
ответствующим диплоидом (напротив – для авто-
полиплоидов – сходство). Однако, когда стали при-
менять молекулярные подходы, оказалось, что
морфология – не всегда надежный свидетель. Не-
которые виды, считавшиеся автополиплоидами,
оказались аллополиплоидами и наоборот, т.е. и тут
присутствует криптическая гибридизация, без мор-
фологических свидетельств.

Аллополиплоидное (гибридное) происхожде-
ние тетраплоида, морфологически неотличимого
от одного из диплоидных родителей и считавше-
гося его автополиплоидом, было найдено у Mimu-
lus guttatus Fisch. ex DC (Phrymaceae) (Sweigart et
al., 2008). Другим примером может служить всем
известный вид крестоцветных Capsella bursa-pas-
toris (L.) Medik. Это космополитный, морфологи-
чески полиморфный и фенотипически пластич-
ный вид с запутанной таксономией (полагали,
что это один вид с двумя уровнями плоидности
или 3–4 разных вида) и самоопылением, т.е. объ-
ект, доказать участие которого в событиях межви-
довой гибридизации экспериментально затрудни-
тельно. Только анализ полных геномов выявил
недавнее аллополиплоидное, т.е. гибридное, про-
исхождение тетраплоидного генома (Douglas et al.,
2015).

Наиболее ярким случаем выявления крипти-
ческого гибрида, поменявшим представления об
отношениях трех цитотипов, стал злак Brachypo-
dium distachyon (L.) P. Beauv., который долго счи-
тался единственным однолетним видом в роде и
классическим примером автополиплоидной се-
рии в пределах одного вида с тремя цитотипами
(2n = 10, 20, 30). Эти цитотипы встречаются как в
смешанных популяциях, так и по отдельности.
Из-за маленького генома и короткого жизненно-
го цикла B. distachyon сделали модельным видом
для исследования пищевых, кормовых и биотоп-
ливных злаков. Был запущен специальный про-
ект International Brachypodium Initiative, вид был
исследован с привлечением морфометрии, цито-
генетики и ядерных и хлоропластных маркеров,
геном полностью секвенирован (IBI, 2010). Цито-
генетики показали, что диплоидный и тетрапло-
идный цитотипы обладают разными геномами, и
то, что считалось автотетраплоидом, на самом де-
ле – другой диплоидный вид, а предполагавший-
ся гексаплоид на самом деле – аллотетраплоид,
возникший в результате объединения двух дипло-
идных видов с разными хромосомными числами
(Catalán et al., 2012). Морфометрический анализ
подтвердил эти результаты, были описаны два
новых вида B. stacei Catalán, Joch. Müll., Mur et
Langdon и B. hybridum Catalán, Joch. Müll., Mur et
Langdon (Catalán et al., 2012) и позднее скрещива-
нием двух диплоидных видов был получен синте-
тический гибрид, очень схожий с природным ви-
дом (Dinh Thi et al., 2016).

Повторный морфометрический анализ 
криптогибридов

Более пристальное морфологическое исследо-
вание образцов криптических или неявных ги-
бридов, выявленных молекулярными методами,
применение морфометрии, часто позволяет най-
ти и морфологические, количественные или мик-
роскопические (анатомические), признаки, под-
тверждающие гибридную природу данных расте-
ний, хотя это удается не всегда. После того как
Haynes и Williams (1975), использовав двумерную
хроматографию фенольных экстрактов, показали
гибридное происхождение узколистного Pota-
mogeton longiligulatus от P. strictifolius и P. zosterifor-
mis, более тщательное морфологическое исследо-
вание дополнительных экземпляров помогло
найти у гибрида промежуточные морфологиче-
ские признаки родителей и был описан нотовид
P. × haynesii (Hellquist, Crow, 1986). Лишь очень
внимательное изучение, в том числе в развитии,
северо-американских гибридов Potamogeton × aemu-
lans (P. bicupulatus × P. epihydrus), P. × mirabilis
(P. gramineus × P. oakesianus), P. × versicolor (P. epi-
hydrus × P. perfoliatus), P. × absconditus (P. perfolia-
tus × P. richardsonii), выявленных по молекуляр-
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ным признакам, и сравнение с предполагаемыми
родителями, позволило найти диагностические
морфологические признаки этих гибридов (Ka-
plan et al., 2009). Специальное морфометрическое
исследование показало, что промежуточными
значениями обладали некоторые количествен-
ные морфологические признаки (Kaplan et al.,
2009).

Сложным для определения по морфологиче-
ским признакам является инвазионный гибрид
Typha ×glauca, для надежного отличия его от ро-
дительских видов (особенно от инвазионного
T. angustifolia) привлекали 15 качественных
признаков (Kuehn, White, 1999). Дополнитель-
ный морфологический и дискриминантный
анализ выборок, сформированных по результа-
там сравнительного анализа молекулярных
маркеров, позволил авторам предложить не-
сколько ранее не использовавшихся морфоло-
гических признаков для различения гибрида и
родителей (Kuehn, White, 1999), хотя авторы по-
следующих работ полагали, что генетический
анализ более надежен (Ciotir, Freeland, 2016).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Криптические гибриды в ботанике, по опреде-

лению, это растения, возникшие в результате
межвидовой гибридизации, но морфологически
не отличимые от одного из своих предков. Это не
является неожиданным – в конце концов, еще
Кельрейтером (1766) было показано, что потом-
ство от возвратных скрещиваний гибридов пер-
вого поколения с каждым следующим актом воз-
вратного скрещивания все больше и больше по-
хоже на родительский вид и в следующих
поколениях от него неотличимо. Наконец, о чем,
как не о криптических гибридах говорит I закон
Менделя – закон единообразия первого поколе-
ния при скрещивании “чистых” линий, и откры-
тый Менделем феномен доминирования лежит в
основе как законов расщепления в генетическом
эксперименте, так и наследования морфологиче-
ских признаков у природных криптических меж-
видовых гибридов.

Строго говоря, криптический гибрид воспри-
нимается нами как “криптический” только пото-
му, что зрение – наше главное чувство у приматов
(Dominy et al., 2004). Сrypticity can be defined only
according to our visual performance – писал G. Jones
(1997). Иные субъекты биоты, животные и расте-
ния, морфологические, структурные и физиоло-
гические гиатусы между видами и гибридами
видят в ином “свете”. И в этом смысле принци-
пиальной разницы между “морфологически-
определенными” и криптическими гибридами
нет. Раскрытие скрытого за морфологическим
сходством биоразнообразия криптических видов
и криптических гибридов с помощью генетиче-

ских, физико-химических, молекулярно-генети-
ческих, метаболомных подходов всего лишь отра-
жает развитие аналитических возможностей
человека с использованием технологических воз-
можностей XX и XXI века (Liebeke et al., 2014;
Lukhtanov, 2019; Wang et al., 2022). Практическая
необходимость подобных исследований очевид-
на: человечество в условиях локальных мальту-
зианских кризисов, интенсивной экономики и
глобальных экологических изменений вынужде-
но бороться с одними растениями и защищать,
сохранять, размножать и распространять другие,
изобретая и используя все новые и новые методы
исследования и контроля. Исследование крип-
тических гибридов – лишь частный случай на-
шего этапа изучения и освоения биоразнообра-
зия.

После успехов в сравнительной геномике
можно с уверенностью сказать, что межвидовая
гибридизация – основной или один из основных
путей видообразования и прогрессивной эволю-
ции в мире растений (Rodionov et al., 20209,
202210). Естественным этапом в этом процессе яв-
ляется появление в природных популяциях ги-
бридов первого и последующих поколений ги-
бридов – возникающих с той или иной частотой
интрогрессантов. Среди них лишь незначитель-
ную часть составляют особи, в морфологических
характеристиках которых сочетаются признаки
“хороших” видов. Большая часть существующих
в природных популяциях особей – в большей или
меньшей степени удаленные потомки межвидо-
вых скрещиваний – криптические гибриды –
подводная часть айсберга, огромная и малоизу-
ченная доля биоразнообразия, дающая все новый
и новый материал для естественного отбора и
эволюции.

СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ

см. References

БЛАГОДАРНОСТИ

Работа выполнена в рамках госзадания
122011800672-6 Ботанического института им. В.Л. Ко-
марова РАН.

9 Родионов А.В. 2022. Тандемные дупликации генов, эу-
полиплоидия и вторичная диплоидизация – генетиче-
ские механизмы видообразования и прогрессивной эво-
люции в мире растений. – Turczaninowia. 25 (4): 87–121.
https://doi.org/10.14258/turczaninowia.25.4.12

10Родионов А.В., Шнеер В.С., Гнутиков А.А., Носов Н.Н.,
Пунина Е.О., Журбенко П.М., Лоскутов И. Г., Муравен-
ко О.В. 2020. Диалектика видов: от исходного единооб-
разия, через максимально возможное разнообразие к
конечному единообразию. – Бот. журн. 105 (9): 835–853.
https://doi.org/10.31857/S0006813620070091



1048

БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 108  № 12  2023

ШНЕЕР и др.

CRYPTOHYBRIDS IN PLANTS: 
UNDERWATER PART OF THE ICEBERG
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Interspecific hybridization is widespread in plants and is the most important factor in their evolution. For a
long time, the main criterion for the hybrid origin of a plant was considered to be the morphological interme-
diacy of noticeable external characters. However, as the methods of chemistry and molecular biology are in-
troduced into systematics and larger samples are studied, the researches increasingly identify the plants which
are chemically and genetically hybrid, but are outwardly indistinguishable from the hypothetical parents or
have an unusual combination of traits that does not allow us to recognize the hybridity and the parents by
morphology.
Subsequent closer study of such identified “molecular hybrids” with application of morphometry often
makes it possible to find morphological, often quantitative or microscopic characteristics which confirm the
hybrid nature of these plants as well. Identification and study of cryptic hybrids is important for the systemat-
ics of complex taxonomic groups with wide phenotypic plasticity, with a large number of similar species, and
simplified morphology. It helps to better understand the conditions under which hybridization can occur, and
is important in practical terms, especially for the control of invasive species, for the protection of rare and en-
dangered species, etc.

Keywords: cryptohybrids, plants, interspecies hybridization, morphological intermediacy of characters, “mo-
lecular hybrids”
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