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ИЗМЕНЧИВОСТЬ ХЛОРОПЛАСТНОЙ ДНК ВИДОВ Oxytropis
СЕКЦИИ Polyadena (Fabaceae) АЗИАТСКОЙ РОССИИ: ПОПУЛЯЦИОННЫЙ
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Проанализирован нуклеотидный полиморфизм межгенных спейсеров psbA–trnH, trnL–trnF и trnS–trnG
хлоропластной ДНК популяций шести видов Oxytropis секции Polyadena Азиатской России. Обна-
ружен низкий уровень нуклеотидного разнообразия (0.0001–0.0014), за исключением двух популя-
ций O. glandulosa (0.0036 и 0.0059). Отмечено, что гаплотипическое разнообразие варьирует от 0.133
до 0.911. Установлено, что высокие межвидовые генетические дистанции и выявленные видоспеци-
фичные нуклеотидные замены и индели указывают на существенную дифференциацию хлоро-
пластных геномов O. muricata, O. microphylla, O. trichophysa, O. glandulosa (линии 2, 3). Виды
O. pseudoglandulosa, O. muricata, O. varlakovii и O. glandulosa (линия 1) образуют слабо дифференциро-
ванный комплекс, что обусловлено, вероятно, относительно недавней их дивергенцией.

DOI: 10.31857/S0002332921010070

Виды рода Oxytropis DC. (род Остролодка, Ма-
лышев, 2008) секции Polyadena Bunge (Fabaceae) –
это бесстебельные растения с мутовчатым распо-
ложением листочков и бугорчатыми железками
на бобах, листьях, прилистниках и чашечках, с
пурпурово-лиловым, розовым или беловато-жел-
тым венчиком (Малышев, 2008). Секция включа-
ет ~10 видов, в Азиатской России произрастает
шесть видов: O. glandulosa Turcz. (остролодка же-
лезистая), O. physocarpa Ledeb. (о. вздуто-плод-
ная), O. microphylla (Pall.) DC. (о. мелколистная),
O. muricata (Pall.) DC. (о. колючковая), O. trichoph-
ysa Bunge (о. пушистопузырчатая) и O. varlakovii
Serg. (о. Варлакова), четыре последних встреча-
ются также на севере Монголии, а O. microphylla
еще и в Северной Маньчжурии (Малышев, 2008).
В Монголии также произрастает представитель
секции Polyadena O. pseudoglandulosa Gontsch. ex
Grub. (О. ложножелезистая) – эндем Монголии
(Улзийхутаг, 2003). Виды O. glandulosa (узколо-
кальный эндем Бурятии), O. trichophysa и эндем
Алтая и Тывы O. physocarpa включены в Красную
книгу Российской Федерации (2008) как редкие.
O. glandulosa включен также в Красную книгу Рес-
публики Бурятия (2013). Реликты миоцен-плиоце-
новой флоры O. microphylla и O. varlakovii (Пешкова,

1972) включены в Красную книгу Иркутской обла-
сти (2010), первый как уязвимый вид, второй, суб-
эндемик юга Восточной Сибири, как вид, находя-
щийся под угрозой исчезновения. Алтае-Саянский
субэндемик O. muricata включен в Красную книгу
Красноярского края (2012) как уязвимый вид,
численность которого сокращается на северной
границе ареала. Предполагается (Малышев,
2008), что O. microphylla возникла от гибридиза-
ции между O. muricata и O. lanata (Pall.) DC.
(о. шерстистая) cекции Verticillares DC. Кроме
этого O. muricata внешне сходна с O. interposita
Sipl. (о. посредственная) секции Verticillares, но
последняя отличается отсутствием железистости,
большей высотой побегов и наличием опушения на
соцветии и бобах (Сипливинский, 1966). По морфо-
логии O. varlakovii отчасти напоминает O. interposita,
но у первой бобы бородавчатые; O. varlakovii так-
же близка к O. muricata и к O. glandulosa, но от пер-
вой отличается более короткими чашелистиками
и более волосистыми бобами, а от второй – свет-
лым венчиком (Малышев, 2008).

Известно, что многие представители рода
Oxytropis, в том числе и виды секции Polyadena,
используются в народной медицине Сибири,
Монголии, Средней Азии и Казахстана в качестве
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эффективных лечебных средств, обладающих ра-
нозаживляющими, диуретическими и сосудорас-
ширяющими свойствами. Химические исследо-
вания растений показали наличие биологически
активных веществ, таких как флавоноиды (кемпфе-
рол, рамназин, робинин, изоробинин, байкалеин и
др.), алкалоиды (мурикатин, мурикатинин, мури-
катид и др.), фенолкарбоновые кислоты, тритерпе-
ноиды, сесквитерпеновые лактоны, кумарины и
сапонины (Повыдыш и др., 2010). Флавоноиды
обладают сосудорасширяющими, жаропонижаю-
щими, гипотензивными и желчегонными свой-
ствами, а кумарины, обнаруженные у O. glandulosa,
проявляют противоопухолевую активность (Повы-
дыш и др., 2010). Три алкалоида были выделены из
надземной части O. pseudoglandulosa (Пурэвсурэн
и др., 2002). Показано, что экстракт O. pseudoglandu-
losa может быть сильнодействующим средством
для лечения окклюзионных сосудистых заболева-
ний (Lee et al., 2018).

В настоящее время из-за активной хозяйствен-
ной деятельности человека происходит резкое
уменьшение численности особей, вплоть до пол-
ного исчезновения популяций в некоторых место-
обитаниях. Результаты ценопопуляционных ис-
следований O. microphylla, O. varlakovii, O. trichophysa
и O. glandulosa показали, что умеренная пастбищ-
ная дигрессия не наносит им вреда, а уязвимы
они из-за малого размера популяций в пределах
ограниченного ареала в сочетании с узкой экологи-
ческой амплитудой (Селютина, Санданов, 2016).
Поэтому виды секции Polyadena нуждаются в ме-
рах по сохранению и восстановлению природных
популяций. В первую очередь необходимо опре-
делить уровень генетической изменчивости и
описать генофонд вида, так как один из решаю-
щих факторов при восстановлении вида – воссо-
здание его исторически сложившейся популяци-
онно-генетической структуры. Эффективными и
надежными молекулярными маркерами для по-
пуляционного анализа и реконструкции филоге-
нетических связей близкородственных видов
Oxytropis являются межгенные спейсеры psbA–
trnH, trnL–trnF и trnS–trnG хлоропластной ДНК
(хпДНК) (Холина и др., 2018, 2019; Kholina et al.,
2018). По данным секвенирования этих регионов
проведена оценка состояния природных популя-
ций ряда редких и эндемичных видов Oxytropis
(Холина и др., 2018; Kholina et al., 2018), уточнены
филогенетические отношения видов секций Ver-
ticillares (Холина и др., 2019) и Orobia (Козыренко
и др., 2020).

Цель работы – изучение генетического разно-
образия видов Оxytropis секции Polyadena Азиат-
ской России и реконструкция филогенетиче-
ских связей близкородственных видов на основе
анализа полиморфизма нуклеотидных последо-
вательностей межгенных спейсеров psbA–trnH,
trnL–trnF и trnS–trnG хпДНК.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Материалом для исследования служили 129
растений из 13 природных популяций видов
O. muricata, O. microphylla, O. pseudoglandulosa,
O. varlakovii, O. glandulosa (по 5–15 образцов из
популяции) и O. trichophysa (1 образец) секции
Polyadena (табл. 1). Методы выделения ДНК, ам-
плификации и секвенирования межгенных спей-
серов psbA–trnH, trnL–trnF и trnS–trnG хпДНК
описаны в наших предыдущих работах (Артюкова
и др., 2004; Холина и др., 2016, 2018). Нуклеотидные
последовательности были определены на генетиче-
ском анализаторе ABI 3500 (Applied Biosystems,
США) в Центре коллективного пользования “Био-
технология и генетическая инженерия” ФНЦ Био-
разнообразия ДВО РАН. Для каждого образца по-
следовательности регионов выравнивали с ис-
пользованием программы SeaView v. 4.7 (Gouy et al.,
2010). Гаплотипическое (h) и нуклеотидное (π)
разнообразия, генетические дистанции между
популяциями/видами (FST – попарные значения
индексов фиксации), межпопуляционную диф-
ференциацию (ΦST, анализ молекулярной дис-
персии, AMOVA), генный поток (Nm) и степень
дивергенции (DXY) между популяциями/вида-
ми/гаплогруппами рассчитывали с помощью
прикладных генетических программ Arlequin v. 3.5
(Excoffier, Lischer, 2010) и DnaSP v. 5.0 (Librado,
Rozas, 2009). Генеалогические взаимоотношения
гаплотипов анализировали методом медианного
связывания (Median Joining (MJ)) в программе
Network v. 5.0.1.1 (Bandelt et al., 1999), кодируя
каждую делецию или вставку, независимо от их
размера, как единичное мутационное событие.
Филогенетический анализ последовательностей
проводили методами максимальной экономии
(Maximum Parsimony (MP)) и ближайшего связы-
вания (Neighbour-Joining (NJ)) с помощью пакета
программ PAUP v. 4.0b10 (Swofford, 2003), а также
байесовского подхода (BI) в программе MrBayes
3.1.2 (Huelsenbeck, Ronquist, 2001). Устойчивость
топологии MP- и NJ-деревьев оценивали с помо-
щью бутстреп-анализа 1000 альтернативных дере-
вьев (Bootstrap Percentage (BP), %). При BI-ана-
лизе полной матрицы создавали 10000000 генера-
ций цепей Маркова, отбирая пробы каждые 1000
генераций, т.е. 10000 проб. Апостериорные веро-
ятности (Posterior Probabilities (PP)) рассчитаны
по отобранным во время стационарной фазы де-
ревьям. Значения BP < 50% и PP < 0.95 не прини-
мали во внимание. В качестве внешней группы
использовали образец O. glabra (Lam.) DC. (о. го-
лая) секции Mesogaea Bunge (номера в GenBank
LT856572, LT856585, LT856598) (Холина и др.,
2018).
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РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Для 75 растений видов O. muricata, O. microphylla,
O. pseudoglandulosa и O. trichophysa были определены
нуклеотидные последовательности межгенных
спейсеров psbA–trnH, trnL–trnF и trnS–trnG хпДНК.
В матрицу данных были включены полученные
ранее последовательности этих же регионов 49
образцов из 4 популяций O. glandulosa (Kholina et al.,
2018) и 5 образцов O. varlakovii (Холина и др.,
2018). Нуклеотидные последовательности каждого
региона хпДНК 129 образцов шести исследуемых
видов секции Polyadena характеризуются относи-
тельно низкой нуклеотидной изменчивостью и
разной длиной вследствие присутствия коротких

(4–16 нуклеотидов) инсерций/делеций (инде-
лей), моно- и динуклеотидных повторов. В после-
довательностях psbA–trnH обнаружены короткие
индели (6 нуклеотидов) и поли-A-мотив (A9–A13),
вариабельных нуклеотидных замен нет. В trnL–trnF
выявлены три замены, информативные согласно
методу максимальной экономии, делеция 16 нук-
леотидов, поли-T-мотив (T8–T11) и динуклеотид-
ный TA-мотив, в котором от 6 до 13 повторов. В
trnS–trnG обнаружены мотивы поли-A (A10–A14) и
поли-T (T7–T11), а также 8 нуклеотидных замен,
информативных согласно методу максимальной
экономии. Длина объединенной матрицы после-
довательностей psbA–trnH, trnL–trnF и trnS–trnG

Таблица 1. Исследуемые популяции видов Oxytropis секции Polyadena и параметры генетического разнообразия
по данным полиморфизма межгенных спейсеров psbA–trnH, trnL–trnF и trnS–trnG хпДНК

Примечание. SD – стандартное отклонение, * – гаплотипы (Холина и др., 2018), ** – значения генетического разнообразия
и гаплотипы (Kholina et al., 2018).

Местонахождение
(число образцов)

Код
популяции

Разнообразие (SD)
Гаплотипы

гаплотипическое нуклеотидное

O. muricata
Иркутская обл.

окр. оз. Гызги-Нур (9) MUR1 0.417 (0.191) 0.0009 (0.0006) P1–P3
окр. с. Сарма (8) MUR2 0.250 (0.180) 0.0007 (0.0005) P2, P4
окр. мыса Ото-Хушун (13) MUR3 0.692 (0.075) 0.0014 (0.0008) P1, P2, P5

В целом для вида (30) 0.533 (0.096) 0.0011 (0.0007) P1–P5

O. microphylla
Иркутская обл.

окр. с. Озера (9) MICR1 0.000 (0.000) 0.0000 (0.0000) P6
окр. оз. Гызги-Нур (6) MICR2 0.600 (0.215) 0.0007 (0.0005) P6, P7, P8
окр. оз. Гурби-Нур (11) MICR3 0.182 (0.144) 0.0001 (0.0001) P6, P7
окр. оз. Намиш-Нур (11) MICR4 0.182 (0.144) 0.0001 (0.0001) P6, P8

В целом для вида (37) 0.203 (0.084) 0.0002 (0.0002) P6–P8

O. pseudoglandulosa
Монголия, окр. г. Улан-Батор (7) PSEGLA 0.809 (0.130) 0.0011 (0.0007) P9–P12

O. trichophysa
Республика Тыва, хр. Монгун-Тайга, 
долина р. Мугур (1)

TRICH – – P13

O. varlakovii
Забайкальский край, окр. оз. Ножий (5) VARL 0.700 (0.218) 0.0003 (0.0003) V1–V3*

O. glandulosa
Республика Бурятия

окр. с. Аргада (10) GLAKUR 0.911 (0.077)** 0.0059 (0.0033)** G1–G7**
окр. с. Уржил (14) GLABAR 0.703 (0.101)** 0.0036 (0.0020)** G4, G6–G9**
окр. с. Ширинга (15) GLASHIR 0.133 (0.112)** 0.0002 (0.0002)** G10, G11**
окр. с. Гарам (10) GLAGAR 0.356 (0.159)** 0.0006 (0.0004)** G10, G11**

В целом для вида (49) 0.763 (0.053) 0.0081 (0.0040) G1–G11
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после выравнивания составила 2431 сайт (1–463,
464–1239 и 1240–2431 соответственно), из них
2359 мономорфных и 11 нуклеотидных замен, ин-
формативных согласно методу максимальной
экономии, в позициях 602, 1238, 1239, 1263, 1295,
1403, 1585, 1686, 1727, 2113 и 2199. Все последова-
тельности образцов O. muricata маркируются дву-
мя нуклеотидными заменами (T в позиции 1238 и
A в позиции 1239), O. microphylla – одной заменой
(C в позиции 1686) и вставкой шести нуклеотидов
(TAAATA, позиции 393–398), O. trichophysa –
вставкой четырех нуклеотидов (TTTA, позиции
765–768). У O. pseudoglandulosa, O. varlakovii и
O. glandulosa видоспецифичных маркеров нет.

Нуклеотидные замены и индельные вариации
в 129 последовательностях объединенной матрицы
выявили 27 гаплотипов, из них 13 гаплотипов ви-
дов O. muricata, O. microphylla, O. pseudoglandulosa и
O. trichophysa были депонированы в GenBank под
номерами MN199983–MN199995, MN199996–
MN200008, MN200009–MN200021 (psbA–trnH,
trnL–trnF, trnS–trnG соответственно), 3 гаплотипа
O. varlakovii (V1–V3) и 11 гаплотипов O. glandulosa
(G1–G11) были определены и депонированы в
GenBank нами ранее (Холина и др., 2018; Kholina
et al., 2018). O. muricata принадлежит пять гапло-
типов (P1–P5), O. microphylla – 3 (P6–P8),
O. pseudoglandulosa – 4 (P9–P12), O. trichophysa – 1
(P13) (табл. 1). Общих гаплотипов у исследуемых
видов Oxytropis секции Polyadena не обнаружено.

Гаплотипическое и нуклеотидное разнообра-
зия в популяциях изменяются от 0.133 до 0.911 и от
0.0001 до 0.0059 соответственно, одна популяция
O. microphylla (MICR1) оказалась мономорфной
(табл. 1). Виды характеризуются низким уровнем
нуклеотидного разнообразия, кроме O. glandulosa,
и разными уровнями гаплотипического разнооб-
разия: низким у O. microphylla, средним у O. muri-
cata, высоким у O. pseudoglandulosa, O. varlakovii и
O. glandulosa (табл. 1). У O. muricata генетические
дистанции (FST) между парами популяций
MUR1–MUR2, MUR1–MUR3 и MUR2–MUR3
очень малы (0.02591, 0.03291 и 0.15937 соответ-
ственно) и статистически значимы только у по-
следней пары (P < 0.028), генный поток (Nm) со-
ставил ~3 мигранта на поколение. У O. microphylla
значения FST между всеми парами популяций так-
же были очень малы и все статистически незна-
чимы (данные не представлены). Анализ распре-
деления изменчивости (AMOVA) показал, что до-
стоверная генетическая дифференциация между
географически изолированными популяциями у
O. muricata и между популяциями у O. microphylla
отсутствует (ΦST = 0.08395, P > 0.130 и ΦST =
= 0.02361, P > 0.263 соответственно). Один из по-

казателей степени генетической разобщенности
между популяциями – дивергенция нуклеотидных
последовательностей (Dxy), которая отсутствует
между популяциями каждого из этих видов. Ранее
было установлено (Kholina et al., 2018), что у
O. glandulosa >75% изменчивости приходится на
межпопуляционную компоненту и <25% – на
внутрипопуляционную (ΦST = 0.75783, P < 0.0001),
Nm = 0.25. Такая высокая межпопуляционная
дифференциация связана с наличием трех эволю-
ционных (филетических) линий хлоропластного
генома у этого вида (Kholina et al., 2018).

Для расчета генетических дистанций и рекон-
струкции филогенетических связей с близкород-
ственными видами в объединенную матрицу нук-
леотидных последовательностей гаплотипов видов
секции Polyadena были добавлены полученные
ранее последовательности гаплотипов L1–L18
O. lanata (LT994841–LT994858, LT994895–LT994912,
LT994949–LT994966) (Холина и др., 2019) и H23–
H27 O. interposita (LT856489–LT856493, LT856522–
LT856526, LT856555–LT856559) (Холина и др.,
2018) cекции Verticillares. Длина матрицы после
выравнивания составила 2435 сайтов, 2347 из ко-
торых мономорфные, 16 нуклеотидных замен бы-
ли информативны согласно методу максималь-
ной экономии.

Генетические дистанции между видами/линия-
ми секции Polyadena варьировали в значительных
пределах (табл. 2). Высокие и статистически зна-
чимые значения FST определены между O. lanata и
всеми видами секции Polyadena и O. interposita сек-
ции Verticillares. Генетические дистанции между
парами, образованными видами O. interposita,
O. muricata, O. pseudoglandulosa и O. varlakovii, ока-
зались очень малы и статистически незначимы.
Значения дивергенции нуклеотидных последова-
тельностей между парами, образованными каждым
видом O. lanata и O. interposita со всеми другими ви-
дами секции Polyadena, согласуются со значениями
FST. Следует отметить, что среднее число нуклео-
тидных замен на один сайт между O. interposita и
O. pseudoglandulosa равно нулю.

Филогенетические деревья, построенные раз-
ными методами (MP, NJ, BI), практически не
различаются по топологии. На рис. 1 представле-
но MP-дерево (консенсус 78 деревьев: длина – 34
шага, индекс соответствия – 0.9706, индекс гомо-
плазии – 0.0294, индекс удерживания – 0.9923), в
котором гаплотипы видов Oxytropis двух секций
сформировали две клады. Все гаплотипы O. lanata
образовали кладу I с невысокой поддержкой в
MP- и NJ-анализах (74 и 67% соответственно) и
не поддержанную в BI-анализе, а гаплотипы всех
видов секции Polyadena и O. interposita cекции Ver-
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ticillares образовали слабо поддержанную в MP- и
NJ-анализах (63 и 62% соответственно) и высоко
поддержанную в BI-анализе (PP = 1.00) монофи-
летическую кладу II, в которой можно выделить
три поддержанные клады второго порядка (рис. 1).
Кладу 1 образуют гаплотипы O. glandulosa (линия 2),
кладу 2 – O. microphylla, O. trichophysa и O. glandu-
losa (линия 3), кладу 3 – O. muricata, O. glandulosa
(линия 1), O. pseudoglandulosa, O. varlakovii и O. in-
terposita, взаимоотношения последних трех видов
остаются неразрешенными.

На медианной сети генеалогических связей га-
плотипов (рис. 2) гаплотипы восьми видов двух
секций формируют шесть дивергентных гапло-
групп (I–VI). Гаплогруппу I составили все гаплоти-

пы O. lanata (L1–L18), II – гаплотипы G4, G6–G9
O. glandulosa (линия 2), III – гаплотип P13 O. tricho-
physa, IV – все гаплотипы O. microphylla (P6–P8), V –
все гаплотипы O. muricata (P1–P5), O. pseudoglan-
dulosa (P9–P12), O. varlakovii (V1–V3), O. interposita
(H23–H27) и гаплотипы G1–G3, G5 O. glandulosa
(линия 1), VI – гаплотипы G10 и G11 O. glandulosa
(линия 3). Следует отметить, что распределение
гаплотипов в гаплогруппе V не соответствует ни
популяционной, ни таксономической принад-
лежности. Так, гаплотипы O. muricata находятся
на трех разных веточках, как и гаплотипы O. glan-
dulosa (линия 1), гаплотипы V3 и V2 O. varlakovii
соединены через гаплотип H24 O. interposita и,
кроме того, гаплотипы V2 O. varlakovii и H26 O. in-
terposita оказались идентичными (общий гапло-

Рис. 1. MP-дерево генетических взаимоотношений видов Oxytropis секции Polyadena и близкородственных им видов
секции Verticillares. Числа в узлах – значения индекса бутстрепа для MP- и NJ-методов (>50%) и апостериорные веро-
ятности для BI-анализа (>0.95). Внешняя группа – O. glabra.
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тип), хотя эти виды относятся к разным секциям
(рис. 2). Во всех гаплогруппах выявлены маркер-
ные нуклеотидные замены и индели: в гаплогруп-
пе I – A в позициях 1172 и 1462, C в позиции 2144;
II – C и T в позициях 602 и 1730 соответственно;
III – вставка четырех нуклеотидов (TTTA, пози-
ции 765–768); IV – вставка шести нуклеотидов
(TAAATA, позиции 393–398) и C в позиции 1689;
V – T в позиции 1588; VI – делеция шести нуклео-
тидов (TATTTT, позиции 162–167). Генетические
дистанции между гаплогруппами высоки (табл. 3),
кроме пары II–III, которая объединяет гаплоти-
пы O. glandulosa (линия 2) и O. trichophysa соответ-
ственно. Наименьшая нуклеотидная дивергенция
определена между парами гаплогрупп III–VI и

IV–VI, т.е. O. glandulosa (линия 3)–O. trichophysa и
O. glandulosa (линия 3)–O. microphylla (табл. 3).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Проведенное исследование видов Oxytropis

секции Polyadena по данным нуклеотидного по-
лиморфизма межгенных спейсеров psbA–trnH,

trnL–trnF и trnS–trnG хпДНК показало, что у всех
видов уровень нуклеотидного разнообразия низ-
кий, а уровень гаплотипического разнообразия
варьирует от низкого до высокого. Три исследуе-
мые популяции O. muricata и три из четырех попу-
ляций O. microphylla характеризуются низкими
показателями генетического разнообразия, что

Рис. 2. Медианная сеть гаплотипов видов Oxytropis секции Polyadena и близкородственных им видов секции Verticilla-
res. Размер окружностей отражает частоту встречаемости гаплотипов, маленькие черные кружки – гипотетические га-
плотипы, поперечные тонкие штрихи на ветвях – мутационные события, черные толстые штрихи – вставка нуклео-
тидов, белые толстые штрихи – делеция нуклеотидов, штриховыми линиями обведены гаплогруппы I–VI. Код гапло-
типа см. табл. 1. * – мутации для O. glabra, используемой в качестве внешней группы, не указаны и не
рассматриваются.
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обычно связывают с прохождением популяции че-
рез “бутылочное горлышко”, т.е. резкое сокраще-
ние численности с последующим ее восстановле-
нием (Абрамсон, 2007). Мономорфизм популяции
MICR1 O. microphylla может свидетельствовать об
относительно недавнем ее происхождении из не-
большой группы близкородственных растений.
Отсутствие достоверной внутривидовой межпо-
пуляционной дифференциации у O. muricata и у
O. microphylla, как и у O. bargusinensis (Холина и
др., 2018) и у O. myriophylla (Холина и др., 2019),
связано, вероятно, с постоянным генным пото-
ком через цепь промежуточных местообитаний, а
отсутствие нуклеотидной дивергенции может
свидетельствовать о том, что исследуемые ло-
кальные популяции каждого вида представляют
собой региональную метапопуляцию. Генетиче-
ское разнообразие у O. pseudoglandulosa и O. varla-

kovii сравнимо с таковым у эндемичных видов O.

chankaensis (h = 0.718, π = 0.0005) (Artyukova et al.,
2011), O. bargusinensis (h = 0.844, π = 0.0013), O. in-

terposita (h = 0.769, π = 0.0015) и O. triphylla (h =
= 0.915, π = 0.0020) (Холина и др., 2018).

Высокие значения генетических дистанций
между O. muricata, O. microphylla, O. trichophysa,
O. glandulosa (линия 2) и O. glandulosa (линия 3)
(табл. 2), гаплотипы которых в филогенетических
анализах находятся в разных гаплогруппах (рис. 2),
а также выявленные маркерные нуклеотидные

замены и индели свидетельствуют о существен-
ной дифференциации их хлоропластных гено-
мов. Учитывая существующие мнения ботаников
(Малышев, 2008; Сипливинский, 1966) о проис-
хождении некоторых видов секции Polyadena и их
сходстве с представителями видов секции Verticil-

lares, мы включили в филогенетические анализы
близкородственные виды. Результаты проведен-
ного исследования не подтвердили предположе-
ние, что O. microphylla возникла в результате меж-
секционной гибридизации O. muricata и O. lanata

(Малышев, 2008). Так, у этих трех видов общих
гаплотипов не обнаружено, каждый из них имеет
свои видоспецифичные маркеры, в филогенетиче-
ских реконструкциях виды находятся в разных кла-
дах/гаплогруппах (рис. 1, 2), значения генетических
дистанций между которыми высоки (табл. 3).

Объединение всех гаплотипов видов O. murica-

ta, O. varlakovii, O. pseudoglandulosa и O. glandulosa

(линия 1) секции Polyadena и O. interposita секции
Verticillares в одну кладу/гаплогруппу (рис. 1, 2) не
случайно. Генетическая близость O. interposita к
видам секции Polyadena была показана при изуче-
нии эндемичных видов Oxytropis (Холина и др.,
2018) и 11 видов секции Verticillares (Холина и др.,
2019). Так, присутствие у O. interposita видоспеци-
фичных нуклеотидных замен, отсутствие общих
гаплотипов с остальными видами секции Verticil-

lares, высокие статистически значимые генетиче-

Таблица 3. Нуклеотидная дивергенция и генетические дистанции между гаплогруппами I–VI (рис. 2), образован-
ные гаплотипами хпДНК Oxytropis muricata, O. microphylla, O. pseudoglandulosa, O. trichophysa, O. varlakovii, O. glan-
dulosa, O. lanata и O. interposita

Гаплогруппа I II III IV V VI

DXY

I – 5.889 (5) 4.889 (4) 7.889 (7) 6.270 (4) 6.889 (6)

II 0.00248 – 3.000 (3) 6.000 (6) 4.381 (3) 5.000 (5)

III 0.00204 0.00126 – 3.000 (3) 3.381 (2) 2.000 (2)

IV 0.00330 0.00253 0.00125 – 6.381 (5) 1.000 (1)

V 0.00262 0.00184 0.00141 0.00267 – 5.381 (4)

VI 0.00289 0.00211 0.00084 0.00042 0.00225 –

FST

I 0.00000

II 0.72446* 0.00000

III 0.70918*** 0.38462*** 0.00000

IV 0.80840* 0.68848*** 0.81481*** 0.00000

V 0.60677* 0.64769* 0.58729*** 0.72947* 0.00000

VI 0.86189* 0.67449*** 0.84615*** 0.85564** 0.78510** 0.00000
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ские дистанции (от 0.67524 до 0.89490) между
O. interposita и другими видами подтверждают су-
щественную дивергенцию хлоропластного гено-
ма O. interposita (Холина и др., 2019). Низкие ста-
тистически незначимые значения генетических
дистанций между O. interposita–O. muricata и O. in-

terposita–O. varlakovii (0.25758 и 0.00319 соответствен-
но), наличие общего гаплотипа у O. interposita и
O. varlakovii (табл. 1) отсутствие видоспецифичных
дифференцирующих маркеров подтверждают гене-
тическую близость этих видов. Кроме того, мы
сравнили морфологические признаки, приведен-
ные ранее (Малышев, 2008), для O. interposita,
O. varlakovii, O. muricata и наиболее близких к
O. interposita видов O. myriophylla и O. oxyphylla сек-
ции Verticillares и обнаружили полное совпадение
по ряду диагностических признаков у O. interposita

и у представителей секции Polyadena в отличие от
секции Verticillares. Среди этих признаков отмече-
ны полумутовчатые или расставленные, кроме
мутовчатых, листочки, крупный цветок длиной
25–30 мм в отличие от цветка длиной 15–20 мм у
представителей секции Verticillares, чашечка труб-
чато-колокольчатая у O. interposita и видов Polyade-

na, но трубчатая у видов Verticillares, почти двугнезд-
ные бобы с широкой брюшной перегородкой в от-
личие от почти одногнездных у видов Verticillares

и некоторые другие. Таким образом, полученные
нами генетические данные и сходство морфоло-
гических признаков свидетельствуют в пользу
предположения (Холина и др., 2018) о вероятном
происхождении O. interposita от представителя
секции Polyadena, но для уточнения секционной
принадлежности O. interposita требуются дальней-
шие исследования.

Отсутствие значительных генетических разли-
чий между O. muricata, O. varlakovii, O. pseudoglan-

dulosa, O. glandulosa (линия 1) и O. interposita, объ-
единение их гаплотипов в одну гаплогруппу и
смешанное распределение гаплотипов, не соответ-
ствующее ни популяционной, ни таксономической
принадлежности, указывают на полифилию дан-
ной группы. К наиболее распространенным причи-
нам этого относятся общность происхождения,
относительно недавняя дивергенция и быстрая
радиация молодых видов, что сопровождается не-
полным расхождением генеалогических линий
(Абрамсон, 2007; Шанцер, 2013). На основе ана-
лиза ядерных и хлоропластных маркеров показа-
но, что быстрая радиация характерна для видов
рода Oxytropis (Shavvon et al., 2017), как и ряда
крупных родов сем. Fabaceae – Astragalus L. (Bagh-
eri et al., 2017), Lupinus L. (Drummond et al., 2012) и
др. Эти процессы нередко осложняются интро-
грессией (Абрамсон, 2007; Шанцер, 2013), а в слу-

чае с видами Oxytropis еще и полиплоидией (Ма-
лышев, 2008). Все это справедливо для исследуе-
мой нами группы видов. Так, O. interposita из
единственной известной популяции – тетрапло-
ид, 2n = 32, O. varlakovii с оз. Ножий – триплоид,
2n = 24 (Кониченко, Селютина, 2013), а для O. mu-

ricata известны диплоидная и тетраплоидная ра-
сы, 2n = 16 и 32 соответственно (Малышев, 2008).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Изучение генетического разнообразия видов

Оxytropis секции Polyadena Азиатской России вы-
явило крайне низкое нуклеотидное разнообразие
в популяциях (0.0001–0.0014), за исключением
двух популяций O. glandulosa. Хлоропластные ге-
номы видов O. muricata, O. microphylla, O. trichoph-

ysa и O. glandulosa (линии 2, 3) значительно диф-
ференцированы. Группа видов O. muricata, O. var-

lakovii, O. pseudoglandulosa и O. glandulosa (линия 1)
образует единый комплекс, что обусловлено, ве-
роятно, относительно недавней их дивергенцией
и неполным расхождением генеалогических ли-
ний. Низкий уровень полиморфизма не обеспе-
чивает адаптивный потенциал видов и увеличи-
вает риск их исчезновения. Поэтому необходимо
проводить поиск новых местонахождений видов,
изучать демографическую структуру, жизнен-
ность и генетическое разнообразие популяций, а
также осуществлять регулярный мониторинг их
состояния.

Авторы выражают благодарность Д.В. Санда-
нову и И.Ю. Селютиной за предоставление рас-
тительного материала.
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Chloroplast DNA Variability in Oxytropis Section Polyadena (Fabaceae) from Asian 
Russia: Population Analysis and Phylogenetic Relationships

A. B. Kholina1, #, M. M. Kozyrenko1, E. V. Artyukova1, and T. E. Pozdnyakova2

1Federal Scientific Center of the East Asia Terrestrial Biodiversity, Far Eastern Branch of the Russian Academy of Sciences, 
prosp. Stoletiya Vladivostoka 159, Vladivostok, 690022 Russia

2Saint-Petersburg Pushkin State Agrarian University, Petersburg sh., St. Petersburg, 196601 Russia
#e-mail: kholina@biosoil.ru

Nucleotide polymorphism of the psbA–trnH, trnL–trnF и trnS–trnG intergenic spacers of chloroplast DNA
was analyzed in the populations of six Oxytropis species of section Polyadena from Asian Russia. The levels of
nucleotide diversity were low (0.0001–0.0014), with the exception of two populations of O. glandulosa (0.0036
and 0.0059), and haplotype diversity varied from 0.133 to 0.911. High interspecific genetic distances and the
identified species-specific nucleotide substitutions and indels indicate a significant differentiation of the
chloroplast genomes of O. muricata, O. microphylla, O. trichophysa, O. glandulosa (lines 2, 3). The species
O. pseudoglandulosa, O. muricata, O. varlakovii, and O. glandulosa (line 1) form a poorly differentiated com-
plex, which is probably due to their relatively recent divergence.
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