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Установлено, что все таксоны рода Erigeron sect. Conyza в Средиземноморье чужеродные. Отмечено,
что наиболее широко во вторичном ареале распространены виды E. bonariensis, E. canadensis и E. suma-
trensis, которые и были изучены в Италии, Испании и Португалии в 2016–2017 гг. По диагностическим
морфологическим признакам (строение побеговых систем, форма и диаметр корзинок, степень опу-
шения) несколько растений не удалось определить однозначно, поскольку они имели промежуточные
параметры. Выдвинута гипотеза о гибридогенном происхождении этих образцов. Молекулярно-генети-
чески, путем анализа ISSR-фрагментов и ITS участка ядерной ДНК, оценена гибридогенная актив-
ность. Выявлено, что для всех изученных таксонов она крайне низка, и растения с промежуточными
признаками не всегда являются гибридами.
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Центром распространения видов рода Erigeron
sect. Conyza однозначно можно назвать Централь-
ную и Южную Америку, но многие таксоны этой
группы в последнее столетие активно расширяли
свой ареал на север, внедряясь в фитоценозы Се-
верной Америки (D’Arcy, 1975; Sancho, Ariza Es-
pinar, 2003; Nesom, 2018), а на территории Старого
Света все таксоны рода Erigeron sect. Conyza чуже-
родные (Thébaud, Abbott, 1995).

В Европе натурализовались E. bilbaoanus (Re-
my) Cabrera, E. blakei Cabrera, E. bonariensis L.
(=E. ambiguus DC.), E. canadensis L., E. sumatrensis
Retz. (=E. floribundus (Kunth) Sch. Bip.) и как эфе-
мерофит отмечен E. trilobus (Decne) Boiss. (Вино-
градова, 2012). Наиболее широко распространены
виды E. bonariensis, E. canadensis и E. sumatrensis.
Согласно базам данных DAISIE (Handbook…,
2009) и GT IBMA (www.gt-ibma.eu) E. canadensis
входит в первую десятку наиболее агрессивных
инвазионных видов Европы. Благодаря высокой
конкурентоспособности этот вид, вероятно, про-
должит расширение вторичного ареала (Виногра-
дова и др., 2010).

Ранее (Виноградова, 2012) были подробно изу-
чены морфологические различия видов рода Erig-
eron, произрастающих на территории Евразии
(табл. 1). В 2017 г. при сборе E. canadensis, E. bonar-
iensis и E. sumatrensis в Италии, Испании и Порту-
галии было выявлено несколько экземпляров,
которые не удалось однозначно определить, по-

скольку они имели сочетание признаков (форма
и диаметр корзинок, характер опушения побегов
и листьев) видов E. canadensis и E. sumatrensis. Мы
предположили, что данные особи являются или
гибридами, или возвратными гибридами (=бэк-
кроссами) инвазионных E. canadensis и E. sumat-
rensis. Образцов с признаками, промежуточными
между E. bonariensis и E. canadensis или между
E. bonariensis и E. sumatrensis, обнаружено не бы-
ло. Нет их и среди современных гербарных сбо-
ров, просмотренных в ряде гербарных хранилищ
Южной Европы (P, MPU, MA).

Хорошо известно, что в непривычных услови-
ях чужеродные виды могут формировать гибриды
как с близкородственными аборигенными вида-
ми, так и с другими чужеродными растениями,
расселяющимися на данной территории (Brouillet
et al., 2006; Bleeker et al., 2007; Zalapa et al., 2009).
Ранее уже был описан гибрид E. canadensis и E. su-
matrensis – Conyza × rouyana Sennen. Типовой об-
разец данного таксона (P04315552), собранный
Ф. Сенненом в Каталонии в окрестностях г. Фи-
гейроса в 1904 г., хранится в гербарии Музея есте-
ственной истории в Париже [P] (Виноградова,
Майоров, 2015). Тем не менее некоторые ботани-
ки не признавали этот гибрид и относили С. × roy-
ana к E. floribundus (Marshall, 1973), который сей-
час трактуется как синоним E. sumatrensis. Однако
нельзя исключать, что морфологические отличия
отдельных особей могли быть вызваны не гибри-
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догенными процессами, а влиянием неблагопри-
ятных экологических условий.

В Помпеях (Италия) мы встретили также одну
особь, которая имела не желтовато-белые, что ха-
рактерно для всех вышеописанных таксонов Erig-
eron, а розовые краевые цветки, но по остальным
диагностическим признакам не отличалась от
прочих многочисленных экземпляров E. bonar-
iensis, произрастающих в данном месте.

Часто гибриды более приспособлены к усло-
виям вторичного ареала, чем родительские таксо-
ны, и расселяются на значительные территории
(Elton, 1958; Ellstrand, Shierenbeck, 2000; Abbott
et al., 2003; Bleeker et al., 2007; Zalapa et al., 2009). В
Европе 41 заносный вид (2% видов, чуждых дан-
ному региону) – продукт спонтанной гибридиза-
ции с вовлечением одного или обоих чужеродных
родителей. Доля гибридогенных таксонов среди
инвазионных видов Средней России достигает
10% (Виноградова, Майоров, 2015). В результате
гибридизации сформировались, например, ак-
тивно расселяющиеся Reynoutria × bohemica, Sym-
phytum × uplandicum, Aster × salignus, Amelanchier ×
× spicata и др.

Гибридогенная активность инвазионных
представителей рода Erigeron заслуживает внима-
ния, поскольку может привести к увеличению
скорости инвазий представителей этого рода как
в естественные сообщества, так и в агроценозы, а
также к снижению биоразнообразия и хозяй-
ственному ущербу.

Цель исследования – определение гибридо-
генной природы нетипичных экземпляров сек-
ции Conyza и прогнозирование дальнейшего уве-
личения их численности.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Для всех образцов (перечислены в табл. 2) бы-

ли изучены морфологические признаки, являю-
щиеся диагностическими для видов рода Erigeron
sect. Conyza. У генеративных особей учитывались
диаметр корзинки, число корзинок, длина трихом
на листьях (на верхней и нижней поверхностях) и
стеблях, число трихом на 1 мм2 поверхности стеб-
ля, а также на 1 мм2 поверхности и 1 мм жилки
верхней и нижней сторон листа. Качественные
признаки (табл. 3) были переведены в количе-
ственные. Микроморфологические параметры из-

Таблица 1. Диагностические признаки видов рода Erigeron

Число корзинок/
генеративный побег, 

особенности строения 
корзинок

Размер
корзинок, мм

Строение
побеговых систем

Форма
листьев

Цвет листьев и характер 
опушения

E. canadensis
500–600 (4.8 ± 0.1) × (2.4 ± 0.1) Главный побег практи-

чески не ветвится и 
завершается метельча-
тым соцветием, занима-
ющим верхнюю треть 
побега

Линейно-ланцетные
с зубчато-пильчатым 
краем

Листья светло-зеленые, 
слабоопушенные,
стебель светло-
зеленый, сильно-
опушенный

Е. bonariensis
≤30 (6.1 ± 0.1) × (5.2 ± 0.2) Нижние боковые олист-

венные оси соцветия 
перевершинивают
главную ось побега;
соцветие занимает 
верхнюю треть побега

Почти линейные
с 3–5 зубцами

Листья серо-зеленые, 
опушены, листья и 
стебли сильноопушены 
длинными сереб-
ристыми трихомами

Е. sumatrensis
≤500

Корзинки вздутые
в основании

(6.6 ± 0.1) × (3.2 ± 0.2) Нижние боковые олист-
венные оси соцветия 
короче главной оси 
побега; метельчатое 
соцветие ромбовидной 
формы составляет поло-
вину длины генератив-
ного побега

Ланцетно-овальные 
с городчатым краем

Листья темно-зеленые, 
мягкоопушенные, 
стебли сероватые с 
обильным мягким
опушением
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меряли с помощью цифрового микроскопа Key-
ence VHX 1000E. Полученные данные обработаны
методом кластерного анализа (UPGMA) с ис-
пользованием дистанции Говера в программе
PAST 3.0 (Hammer et al., 2001).

Для уточнения причин морфологических от-
личий и оценки роли возможной гибридизации
были проведены молекулярно-генетические ис-

следования с использованием фрагментного ана-
лиза межмикросателлитных участков ДНК (Inter
Simple Sequence Repeats (ISSR)). ДНК выделяли
CTAB-методом (Rogers, Bendich, 1985) из 34 гер-
барных образцов (табл. 2). Полимеразную цеп-
ную реакцию (ПЦР) проводили в амплификаторе
DNA Engine Dyad Peltier Thermal Cycler (Biorad,
США). Условия ПЦР приведены в табл. 4. Про-

Таблица 2. Местонахождения изученных растений рода Erigeron секции Conyza (a, b, c – разные особи из одной
и той же популяции)

№ образца Таксон Местонахождение
(координаты)

1 (a, b, c)
E. bonariensis

Италия, о. Искья
(40.7° с.ш., 13.9° в.д.)

2 (a, b) Италия, Геркуланум
(40.8° с.ш., 14.4° в.д.)

3 E. sumatrensis Италия, Помпеи
(40.7° с.ш., 14.5° в.д.)4 E. bonariensis (розовая окраска цветков)

5 (a, b, c)
E. sumatrensis

Италия, о. Искья
(40.7° с.ш., 13.9° в.д.)

6 Италия, Геркуланум
(40.8° с.ш., 14.4° в.д.)

7 (a, b) E. canadensis Россия, Москва, ГБС РАН
(55.8° с.ш., 37.6° в.д.)

8 (a, b) E. sumatrensis × canadensis (?) Италия, Неаполь
(40.8° с.ш., 14.2° в.д.)

9 (a, b) E. bonariensis Италия, Помпеи
(40.7° с.ш., 14.5° в.д.)10 (a, b) E. sumatrensis × canadensis (?)

11 (a, b) E. sumatrensis× canadensis (?) Италия, Рим
(41.9° с.ш., 12.5° в.д.)

12 E. sumatrensis× canadensis (?) Италия, Помпеи
(40.7° с.ш., 14.5° в.д.)

13 (a, b) E. canadensis (?) Италия, о. Искья
(40.7° с.ш., 13.9° в.д.)

14 E. sumatrensis Италия, Рим
(40.7° с.ш., 14.5° в.д.)

15 E. bonariensis Португалия, Лиссабон
(38.7° с.ш., 9.1° з.д.)16 E. sumatrensis

17 (a, b) E. bonariensis Португалия, Лиссабон, трасса в Белем
(38.7° с.ш., 9.1° з.д.)

18 E. canadensis

Испания, Мадрид, городской парк
(40.4° с.ш., 3.7° з.д.)

19 E. sumatrensis (?) (колосовидное соцветие)

20 E. canadensis

21 E. bonariensis

22 E. sumatrensis × canadensis (?) или E. sumatrensis
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дукты амплификации разделяли путем электро-
фореза в 1.7%-ном агарозном геле с добавлением
бромида этидия в 0.5 × ТВЕ-буфере в течение 1 ч.
Затем фрагменты ДНК были сфотографированы
в ультрафиолетовом свете с помощью гельдоку-
ментирующей системы GelDoc-It (UVP, США).
Для определения их длин использовался маркер
молекулярной массы 100bp MWM-100RL (Диалат
Лтд., Россия). Типирование полученных фраг-
ментов ДНК проводили в программе Cross Check-
er (Buntjer, 2000). Полученные данные представ-
лены в виде матрицы бинарных признаков, в ко-
торых наличие или отсутствие определенного
фрагмента рассматривалось соответственно как 1
или 0. Полученная матрица проанализирована в
программах PAST 3.0 методом кластерного ана-
лиза (UPGMA) с использованием дистанции
Жаккара. Проведен также анализ данных мето-
дом Байеса (MCMC – Markov Chain Monte Carlo)
в программе NewHybrids (Anderson, Thompson,
2002); длительность отжига марковской цепи со-
ставила 50000 (after burn-in – 35000). Программа
оценивает вероятность отнесения анализируе-
мых растений либо к одному из родительских ви-
дов, либо к гибридам и бэккроссам.

Также мы анализировали нуклеотидные по-
следовательности ITS-участка ядерной ДНК
предполагаемых гибридов и предполагаемых ро-
дителей. Для ПЦР использовались праймеры
nnc18s10 (прямой) и с26А (обратный) при темпе-
ратуре отжига 50°С. Очистка ПЦР-продукта для
секвенирования осуществлялась путем переосаж-
дения ПЦР-продукта в спиртовом растворе аце-
тата аммония. Определение нуклеотидных после-
довательностей ДНК проводилось на автомати-
ческом секвенаторе ABI PRISM 3130 XL (Applied
Biosystems, Foster City, CA, США) с использова-
нием набора реактивов ABI Prism BigDye Termi-
nator Cycle Sequencing Ready Reaction Kit v. 3.1
(Синтол, Россия). Дальнейшая обработка нук-
леотидных последовательностей проводилась в
программах BioEdit и TCS v. 1.21. Данные отправ-
лены в GenBank (https://www.ncbi.nlm.nih.gov/nu-

ccore). Номера сиквенсов, присвоенные в Gen-
Bank изученным образцам, приведены в табл. 5.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Анализ матрицы морфологических признаков
показал, что изученные образцы разделились на
два кластера: в кластер I вошли все образцы
E. bonariensis (с вероятностью >99% по данным
бутстреп-анализа), включая растение с розовыми
краевыми цветками, а в кластер II – все остальные
(рис. 1). Второй кластер делится на два кластера
второго порядка: в кластер 1 вошли все образцы
E. sumatrensis (бутстреп 92%), в кластер 2 – образцы
E. canadensis (образовали субкластер 2а, бутстреп
95%) и предполагаемые гибриды (субкластер 2b,
бутстреп 89%). Отнесение большинства сомни-
тельных образцов в общий субкластер в пределах
одного кластера с образцами E. canadensis и E. su-
matrensis свидетельствует об их высоком сходстве
как между собой, так и с обоими предполагаемы-
ми родительскими видами. К субкластеру 2а от-
несены также два неопределенных образца (8a и
8b), схожие с типичным E. canadensis по слабому
опушению верхней и нижней сторон листа (в
среднем <5 трихом/1 мм2) и невздутым оберткам
корзинки (табл. 3), но отличающиеся очень силь-
ным опушением стеблей (в среднем 6 трихом/1 мм2

со средней длиной трихом 970 ± 340 мкм).

Кластерный анализ матрицы фрагментов ISSR
тех же образцов (рис. 2) позволил протестировать
наши предположения о гибридном происхожде-
нии сомнительных растений. Все образцы разде-
лились на два кластера (I и II), но в отличие от
анализа морфологических признаков в данном
случае сразу выделились все образцы E. canaden-
sis, в том числе и собранные в Москве (рис. 2).
Бутстреп-поддержка данного кластера невелика
(42%), однако для кластера второго порядка (1),
состоящего исключительно из особей E. canaden-
sis, она уже превышает 50%. В кластер 2 выделил-
ся всего один образец (19), схожий с E. sumatrensis,

Таблица 4. Условия ПЦР

ISSR-праймеры (CAG)5
[M7]

(GA)8YG
[UBC 841]

(AC)8(C/T)G
[M2]

DBD(AC)7
[UBC 889]

Стадии
процесса

1. Предварительная денатурация (3 мин, 94°С)

2. Элонгация (30 с, 94°С)

3. Элонгация,
30 с, 55°С

3. Элонгация,
30 с, 45°С

3. Элонгация,
30 с, 50°С

3. Элонгация,
30 с, 60°С

4. Элонгация (1 мин, 72°С)

5. Стадии 2–4 повторяются 35 раз, стадия 4 идет на 2 с дольше, чем в предыдущий раз

6. Элонгация (3 мин, 72°С)
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но отличающийся совершенно нетипичным для
всей секции колосовидным соцветием.

Второй кластер (II) объединил образцы
E. bonariensis, E. canadensis и возможные E. sumat-
rensis × E. canadensis. Возможные гибриды не об-
разовали отдельный кластер в отличие от резуль-
татов анализа морфометрических признаков, а
вошли в кластер второго порядка (3) вместе с
особями E. sumatrensis. Это свидетельствует о вы-
сокой вероятности того, что происхождение
данных растений не гибридное, они являются
экобиоморфами E. sumatrensis и отражают высо-
кую внутривидовую изменчивость этого вида. В
следующий кластер второго порядка (4) вошли
все образцы E. bonariensis, которые образовали
два субкластера, разделившись по географиче-
ской локализации популяций: произрастающие

на Апеннинском (4a) и на Пиренейском полуост-
ровах (4b) с высокой бутстреп-поддержкой
(>80%).

Из дальнейшего анализа в программе New-
Hybrids образцы E. bonariensis были исключены,
поскольку данный вид не проявил тенденции к ги-
бридизации. Большинство образцов, отнесенных к
родительским видам (Sp1 и Sp2), были отнесены к
ним с апостериорной вероятностью >95% (рис. 3),
но пять образцов (3, 5с, 8b, 10b и 19) – с вероятно-
стью <60%. Это не позволяет однозначно отнести
эти пять образцов ни к родительским таксонам,
ни к гибридам (поскольку вероятность не превы-
шает 40%). При этом два из них (3 и 5с) не имеют
морфологических отличий от E. sumatrensis. Боль-
шинство образцов с промежуточными признака-
ми с высокой вероятностью (>95%) отнесены к

Рис. 1. Кластерный анализ морфологических признаков изученных растений рода Erigeron в Средиземноморском ре-
гионе. I и II – Кластеры первого порядка, 1 и 2 – кластеры второго порядка, 2a и 2b – кластеры третьего порядка.
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E. sumatrensis, что свидетельствует о высокой
внутривидовой изменчивости этого таксона. Об-
разец 19 (с колосовидным соцветием) с апостери-
орной вероятностью 64.1% отнесен к классу ро-
дительских видов (Sp1 = E. canadensis), а с вероят-
ностью 28.6% является гибридом F2. Таким
образом, этот образец также нельзя достоверно
отнести ни к гибридным, ни к родительским
классам. Образцы 8a и 8b отнесены к тому же
классу, что и предполагаемый родительский вид
E. sumatrensis (Sp2), хотя и морфологически отли-
чаются от типичных растений очень слабо выра-
женным опушением (в среднем <5 трихом/мм2 на
верхней и нижней сторонах листа), что более ха-
рактерно для E. canadensis. Образцы 6 (E. sumat-
rensis) и 22 (растение с промежуточными призна-
ками) с примерно равной вероятностью (рис. 3)
отнесены к гибридам и бэккроссам, и их нельзя
достоверно отнести ни к одному из гибридных
классов. Таким образом, данными ISSR-анализа
подтвержден высокий полиморфизм E. sumatren-
sis во вторичном ареале, но не установлена гибри-
догенная природа всех образцов с морфологиче-
скими признаками, промежуточными между
E. canadensis и E. sumatrensis.

Анализ ITS-участков ядерной ДНК у 16 образ-
цов Erigeron sect. Conyza (предполагаемые гибри-
ды и родительские таксоны) подтвердил выводы
относительно более высокого полиморфизма
E. sumatrensis по сравнению с E. canadensis: ITS-
участки образцов E. canadensis оказались идентич-
ными, тогда как у E. sumatrensis имеются замены и
неоднозначные прочтения (табл. 5). У предполага-
емых гибридов (образцы 8a, 8b, 10a, 10b, 22) лишь в
одной позиции выравнивания (нуклеотиды 211 и
212, табл. 5) неоднозначное прочтение нуклеоти-
дов совпадает с заменой, дифференцирующей
E. canadensis и E. sumatrensis, что указывает на
прошедшую гибридизацию. В других случаях за-
мен у предполагаемых гибридов неоднозначных
прочтений нет. Нуклеотидная последовательность
ITS-участка образца 19 E. sumatrensis с колосовид-

ным соцветием оказалась аналогичной таковой у
образцов E. canadensis. Программа TCS все образ-
цы по ITS-участку разделила всего на два гаплоти-
па: в один вошли все образцы E. sumatrensis и
предполагаемые гибриды, а в другой – все образ-
цы E. canadensis и образец 19.

Точнее определить таксономический статус
предполагаемых гибридов можно будет после
анализа нуклеотидных последовательностей хло-
ропластной ДНК и после исследования большего
числа образцов, собранных в последние годы не
только в Средиземноморье, но и в других регио-
нах вторичного ареала видов.

Таким образом, в Южной Европе гибридоген-
ная активность инвазионных видов рода Erigeron
очень низка. О ней свидетельствует лишь един-
ственная нуклеотидная замена в ITS-последова-
тельности у предполагаемых гибридов. Поэтому
наши данные не позволяют пока подтвердить ги-
бридогенное происхождение растений с морфоло-
гическими признаками, промежуточными между
E. canadensis и E. sumatrensis. В любом случае пред-
ставленность таких особей в Средиземноморье в
настоящее время незначительна, а их диагности-
ку осложняет высокий полиморфизм E. sumatren-
sis. Низкая гибридогенная активность может быть
объяснена, в частности, различиями в хромосом-
ном наборе: у E. canadensis 2n = 18, у E. sumatrensis
2n = 54 (Krivenko et al., 2017).

Таким образом, полученные данные свиде-
тельствуют об очень низкой гибридогенной актив-
ности видов секции Conyza рода Erigeron во вторич-
ном ареале. Изредка возникающие в Южной Европе
особи с морфологическими признаками, промежу-
точными между E. canadensis и E. sumatrensis, и
описанные как гибрид Conyza × rouyana, по всей
вероятности, в большинстве случаев – нетипич-
ные формы E. sumatrensis и не проявляют тенден-
ции к активному расселению.

Работа выполнена в рамках госзадания ГБС
РАН “Гибридизация растений в природе и куль-

Рис. 3. Вероятность отнесения различных таксонов Erigeron sect. Conyza к видам, гибридам и возвратным гибридам
(бэккроссам). Условные обозначения: Sp1 – первый родительский вид (E. canadensis), Sp2 – второй родительский вид
(E. sumatrensis, также программой отнесены некоторые предполагаемые E. sumatrensis × canadensis), F1 и F2 – гибриды
первого поколения, Bx1 и Bx2 – бэккроссы.
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туре: фундаментальные и прикладные аспекты”
при частичной финансовой поддержке РФФИ
(грант 18-04-00411).
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Invasive Species of Erigeron sect. Conyza in the Mediterranean
and Their Hybridogenic Activity

M. A. Galkina1, # and Yu. K. Vinogradova1
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ul. Botanicheskaya 4, Moscow, 127276 Russia
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All taxa of Erigeron sect. Conyza are alien in the Mediterranean basin. Three species are the most widespread
in Italy, Spain and Portugal: E. bonariensis, E. canadensis and E. sumatrensis. Based on the analysis of mor-
phological features (the shape and the diameter of inflorescences, the degree of the pubescence of the shoots
and leaves), several individuals could not be attributed to any species, since they had intermediate parameters.
A hypothesis on the hybridogenic origin of these plants was advanced. Hybridogenic activity of Erigeron sect.
Conyza in the secondary distribution range was studied by molecular genetic method: using analysis of ISSR
fragments and ITS site of nuclear DNA. All invasive species Erigeron have very low hybridogenic activity.
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