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Генетическое разнообразие и дивергенция близкородственных видов Oxytropis strobilacea, O. adam-
siana и O. vassilczenkoi ряда Strobilacei секции Orobia (Fabaceae) Азиатской России изучены по данным
нуклеотидного полиморфизма межгенных спейсеров psbA–trnH, trnL–trnF и trnS–trnG хпДНК, а
также ITS рДНК. Большинство популяций характеризуются средним и высоким уровнем генетиче-
ского разнообразия хпДНК (h варьирует от 0.600 до 1.000). Выявлено 65 хлоротипов, общих хлоро-
типов у таксонов не обнаружено, что подтверждает статус O. vassilczenkoi как самостоятельного вида.
У O. strobilacea выявлены две филетические линии, что указывает на интенсивно идущие процессы
диверсификации. Один из семи риботипов ITS обнаружен у трех видов, что обусловлено их общим
происхождением и относительно недавней дивергенцией.
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Секция Orobia Bunge, самая крупная секция
рода Oxytropis DC., включает ~110 видов в Европе,
Азии и Америке (Малышев, 2008а). В Азиатской
России секция представлена 75 видами и подви-
дами (Малышев, 2012). Во “Флоре СССР” (Ва-
сильченко и др., 1948) секция Orobia разделена
авторами на пять многовидовых рядов: Sordidae
Vass., Uralensis Vass., Ambiguae Vass., Longirostrae
Vass., Songoricae Vass. В 2005 г. Князев (Князев,
2005) на основе тщательной типификации и пере-
смотра видов, относящихся к ряду Uralensis, предло-
жил внести изменения в систематику секции Orobia.
С учетом комплекса морфологических признаков
он выделил семь сибирских видов родства O. uralen-
sis (L.) DC. (O. adamsiana (Trautv.) Jurtzev, O. vassil-
czenkoi Jurtzev, O. ambigua (Pall.) DC., O. arctica R. Br.,
O. wologdensis Knjasev, O. karga Saposhn., O. subnu-
tans (Jurtz.) Jurtz.) и O. strobilacea Bunge, как типо-
вой вид, в самостоятельный ряд – ser. Strobilacei
Knjasev.

Среди представителей ряда Strobilacei O. strobi-
lacea является наиболее широко распространен-

ным горно-степным видом – его ареал охватыва-
ет Северо-Восточный Казахстан, Южную Си-
бирь, Северную Монголию и Китайский Алтай
(Малышев, 2008а), вид распространен в остров-
ных степях Алтая, юга Красноярского края и Ту-
вы, в степях Приангарья, Бурятии, Забайкалья,
встречается на юге Дальнего Востока в бассейнах
рек Зеи и Алдана (Павлова, 1989; Пешкова, 2001),
северный предел ареала – около 56° с.ш. Это
очень полиморфный вид, у которого варьируют
такие морфологические признаки, как степень
опушения, длина цветоносов, прицветников и др.
Для O. strobilacea известны разные варианты числа
хромосом 2n = 16, 32, 48, 64, что может быть прояв-
лением расовой дифференциации у вида с широ-
ким ареалом, а также при обитании в нескольких
высотных поясах гор (Малышев, 2008а, 2008б).

К северу ряд Strobilacei представлен двумя ви-
дами близкого родства: O. adamsiana – на Стано-
вом нагорье, Таймыре и в бассейне рек Лены (в
нижнем течении), Яны и Индигирки; O. vassil-
czenkoi – восточнее р. Колымы на Чукотском п-
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ове и Корякском нагорье (Юрцев, 1986; Павлова,
1989; Пешкова, 2001; Малышев, 2008а). Как само-
стоятельные виды O. adamsiana и O. vassilczenkoi
впервые описаны Юрцевым в 1959 г. (Юрцев,
1959), ранее их относили к O. strobilacea. O. adam-
siana представляет аркто-гипоарктическую и вы-
сокогорную расу от O. strobilacea, это тетраплоид с
2n = 32 (многие места), а для популяции на хр.
Удокан установлено 2n = 48 (Малышев, 2008а).
Анадыро-чукотский эндемик O. vassilczenkoi (2n = 32)
тесно примыкает к O. adamsiana, но по ряду при-
знаков существенно от него отличается и пред-
ставляет собой наиболее обособившуюся аркти-
ческую расу родства O. uralensis (Юрцев, 1959,
1986; Малышев, 2008а). Однако существует мне-
ние (Кожевников, 1980), что O. vassilczenkoi не яв-
ляется самостоятельным видом, а представляет
собой подвид – O. adamsiana ssp. vassilczenkoi
(Jurtz.) Ju. Kozhevn. Фенетический анализ видов
секции Orobia (Малышев, 2008б) показал относи-
тельную близость O. adamsiana и O. vassilczenkoi и
обособленность O. strobilacea. Так, на дендро-
грамме различий, построенной по данным анали-
за 47 качественных морфологических признаков,
последний вид относился к ветви, значительно
отдаленной от ветви с O. adamsiana и O. vassilczen-
koi (Малышев, 2008б).

Реконструкция филогенетических связей ви-
дов рода Oxytropis, среди которых были случайно
выбранные одиночные образцы O. strobilacea,
O. adamsiana и O. vassilczenkoi, по данным секве-
нирования маркеров ядерного и хлоропластного
геномов (Холина и др., 2016; Shavvon et al., 2017)
показала, что взаимоотношения видов даже на
уровне секций не были разрешены.

Настоящая работа является продолжением
изучения генетического разнообразия, популя-
ционной структуры и оценке степени диверген-
ции близкородственных видов рода Oxytropis
(Kholina et al., 2018, 2021; Холина и др., 2019, 2020,
2021а, 2021б; Козыренко и др. 2020). Целью иссле-
дования является изучение генетического разнооб-
разия и дивергенции видов O. strobilacea, O. adamsi-
ana и O. vassilczenkoi ряда Strobilacei секции Orobia
Азиатской России для уточнения таксономиче-
ского статуса O. vassilczenkoi, а также реконструк-
ция их филогенетических связей по данным из-
менчивости нуклеотидных последовательностей
IGS psbA–trnH + trnL–trnF + trnS–trnG хпДНК и
ITS рДНК.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Материалом служили 108 растений: O. strobila-
cea (55 образцов), O. adamsiana (16) и O. vassilczenkoi
(37) из 16 природных местонахождений (табл. 1,
рис. 1). Названия видов и секций приведены со-
гласно обработке Малышева (2008а).

Методы выделения ДНК, амплификации и се-
квенирования IGS psbA–trnH, trnL–trnF и trnS–
trnG приведены в наших предыдущих работах
(Kholina et al., 2018; Холина и др., 2021б). Регион
ITS рДНК амплифицирован с праймерами ITS1 и
ITS4 в реакционных условиях и температурном
режиме, приведенных в работе (Mir et al., 2010).
Нуклеотидные последовательности прямых и об-
ратных цепей определяли на генетическом ана-
лизаторе ABI 3500 (“Applied Biosystems”, СШA) в
ЦКП “Биотехнология и генетическая инжене-
рия” ФНЦ Биоразнообразия ДВО РАН. Последо-
вательности четырех регионов ДНК собирали и
редактировали с помощью пакета программ Sta-
den Package v1.5 (Bonfeld et al., 1995), затем выравни-
вали в программе SeaView v4.7 (Gouy et al., 2010).

Матрицу объединенных последовательностей
трех IGS хпДНК использовали для расчета гапло-
типического (h) и нуклеотидного (π) разнообразия
(для популяций с числом образцов пять и более),
степени дивергенции (Dxy) между популяция-
ми/видами на основе нуклеотидных замен, ана-
лиза молекулярной дисперсии (AMOVA) с помо-
щью пакетов программ Arlequin v3.5 (Excoffier,
Lischer, 2010) и DnaSP v5 (Librado, Rozas, 2009).
Статистическую значимость (P) индексов фикса-
ции (ΦST) оценивали на основе 1023 пермутаций.
Гаплотипы хпДНК и ITS были идентифицирова-
ны в DnaSP v5.

Сеть гаплотипов строили в программе Network
v5.0 (Bandelt et al., 1999), кодируя каждую деле-
цию/вставку, независимо от ее размера, как одно
мутационное событие. Для гаплотипов хпДНК
использован алгоритм медианного соединения
(Median Joining, MJ), а для гаплотипов ITS –
уменьшения медианы (Reduced Median, RM). В
качестве внешней группы использовали получен-
ные нами ранее для O. glabra (Lam.) DC. секции
Mesogaea Bunge (Холина и др., 2018, 2021б) нук-
леотидные последовательности psbA–trnH, trnL–
trnF, trnS–trnG хпДНК (номера доступа в GenBank
LT856572, LT856585, LT856598 соответственно) и
ITS рДНК (LR898464).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЙ

Нуклеотидные последовательности IGS psbA–
trnH, trnL–trnF и trnS–trnG хпДНК 108 образцов
изучаемых видов характеризуются низкой нук-
леотидной изменчивостью и разной длиной
вследствие присутствия коротких (4–10 нуклео-
тидов) инделей, моно- и динуклеотидных повто-
ров. Длина объединенных последовательностей
трех регионов после выравнивания составила
2440 сайтов. Выявлено 17 нуклеотидных замен, из
них 12 информативны согласно методу макси-
мальной экономии. Видоспецифичных молеку-
лярных маркеров нет.
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Таблица 1. Исследуемые популяции Oxytropis strobilacea, O. adamsiana и O. vassilczenkoi и параметры генетического
разнообразия по данным хпДНК

Примечание. * хлоротипы, выявленные нами ранее (Холина и др., 2016), номера доступа нуклеотидных последовательностей
IGS psbA–trnH, trnL–trnF и trnS–trnG хпДНК в GenBank/ENA/EMBL-EBI: H11 – LN898575, LN898537, LN898649; H46 –
LN898519, LN898531, LN898643 соответственно.

Местонахождение популяции (число 
образцов)

Координаты
с.ш., в.д. Код Хлоротип

Разнообразие
(стандартная ошибка)

гаплотипическое нуклеотидное
O. strobilacea
Республика Бурятия, Заиграевский р-н, 
окр. с. Заиграево (5)

N 51.87514°,
E 108.24616°

STR1 U1–U3 0.800 (0.164) 0.0009 (0.0007)

Республика Бурятия, Еравнинский р-н, 
окр. с. Комсомольское (10)

N 52.478983°,
E 111.086773°

STR2 U1–U7 0.867 (0.107) 0.0016 (0.0010)

Республика Бурятия, Курумканский р-н, 
окр. с. Майск (15)

N 54.61287°,
E 110.77431°

STR3 U8–U18 0.952 (0.040) 0.0032 (0.0018)

Республика Бурятия, Курумканский р-н, 
Джергинский заповедник, урочище 
Укшаки (5)

N 55.203529°,
E 111.448749°

STR4 U19–U23 1.000 (0.127) 0.0042 (0.0027)

Республика Бурятия, Тункинский р-н, 
окр. с. Торы (6)

N 51.76222°,
E 102.95333°

STR5 U24–U26 0.600 (0.215) 0.0013 (0.0009)

Республика Бурятия, Тункинский р-н, 
окр. с. Монды (3)

N 51.69750°,
E 100.86746°

STR6 U27–U29 – –

Республика Бурятия, Тункинский р-н, 
окр. с. Зун-Мурино (11)

N 51.74499°,
E 102.86646°

STR7 U26, U27,
U30–U36

0.964 (0.051) 0.0025 (0.0015)

В целом для вида (55) 0.977 (0.009) 0.0049 (0.0025)
O. adamsiana
Центральный Таймыр, горы Бырранга, 
у северного берега бух. Ледяная
оз. Таймыр (1)

N 74.48824°,
E 99.6955°

ADAM1 U37 – –

Юго-Западный Таймыр, плато 
Путорана, окр. южной оконечности 
оз. Аян (3)

N 68.99894°,
E 94.49041°

ADAM2 U37 – –

Юго-Восточный Таймыр, среднее 
течение р. Фомич, северный берег 
оз. Бессточное (1)

N 71.67283°,
E 108.30425°

ADAM3 U38 – –

Юго-Восточный Таймыр, среднее 
течение р. Котуй в р-не устья
р. Медвежья (1)

N 71.594564°,
E 102.663249°

ADAM4 U39 
(=H11*)

– –

Республика Бурятия, Баунтовский р-н, 
окр. пос. Уакит, левый берег р. Уакит 
(10)

N 55.56461°,
E 113.60958°

ADAM5 U40–U47 0.956 (0.059) 0.0047 (0.0027)

В целом для вида (16) 0.933 (0.048) 0.0056 (0.0030)
O. vassilczenkoi
Магаданская обл., Сусуманский р-н, 
окр. Тал-Юряха, долина р. Аркагала 
(14)

N 63.33147°,
E 146.66242°

VAS1 U48–U52 0.769 (0.083) 0.0005 (0.0004)

Магаданская обл., Северо-Эвенский
р-н, долина р. Правые Имляки (1)

N 65.096498°,
E 160.104725°

VAS2 U51 
(=H46*)

– –

Чукотка, Билибинский р-н, пойма
р. Ярковеем (9)

N 66.93205°,
E 167.00095°

VAS3 U51,
U53–U57

0.917 (0.073) 0.0013 (0.0009)

Камчатский край, Олюторский р-н, 
Ветвейский хр. в окр. г. Сейнав (13)

N 61.00551°,
E 166.04596°

VAS4 U58–U65 0.897 (0.067) 0.0017 (0.0010)

В целом для вида (37) 0.935 (0.021) 0.0039 (0.0021)
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Рис. 1. Карта–схема с указанием места сбора растений видов Oxytropis strobilacea, O. adamsiana и O. vassilczenkoi из
16 природных местонахождений. Код популяции см. табл. 1.
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Все исследуемые популяции (с числом образцов
пять и более) трех видов характеризуются высоким
гаплотипическим (h изменяется от 0.600 до 1.000) и
низким и средним нуклеотидным (π изменяется от
0.0005 до 0.0047) разнообразием, мономорфных по-
пуляций нет (табл. 1). Дивергенция нуклеотидных
последовательностей (Dxy) является одним из по-
казателей степени генетической разобщенности
популяций/видов. У O. strobilacea наибольшие
значения Dxy определены между популяциями
STR1 и STR2, с одной стороны, и всеми другими,
с другой (табл. 2). У O. adamsiana наибольшие раз-
личия (0.00167) выявлены между популяциями
ADAM1–ADAM3 и между ADAM2–ADAM3. У
O. vassilczenkoi только популяция VAS4 значительно
удалена (0.00205) от всех других, между которыми
нуклеотидная дивергенция отсутствует (табл. 2).
Согласно результатам AMOVA (табл. 3), у O. stro-
bilacea и у O. adamsiana генетическая изменчи-
вость распределена почти в равных долях между и
внутри популяций, а у O. vassilczenkoi около 78%
всей генетической изменчивости приходится на
межпопуляционные различия. Нуклеотидная ди-
вергенция между видами O. strobilacea и O. adam-
siana, а также между O. strobilacea и O. vassilczenkoi

составила 0.00170 для каждой пары, а между O. ad-
amsiana и O. vassilczenkoi – 0.00091, но эти межвидо-
вые значения Dxy соответствуют межпопуляцион-
ному уровню (табл. 2). Иерархический AMOVA
(табл. 3) показал низкую межвидовую дифферен-
циацию – менее 28% изменчивости приходится
на межвидовые различия.

Анализ 108 последовательностей выявил 65 га-
плотипов (хлоротипов) (U1–U65, табл. 1), после-
довательности которых депонированы в DDBJ/
ENA/Genbank-INSDC под номерами OV260579–
OV260641, OV260679–OV260741, OV260768–OV260830
для psbA–trnH, trnL–trnF и trnS–trnG соответ-
ственно. O. strobilacea принадлежит 36 хлоротипов
(U1–U36), O. adamsiana – 11 (U37–U47), O. vassil-
czenkoi – 18 (U48–U65), общих хлоротипов у так-
сонов не обнаружено. В медианной сети генеало-
гических связей можно выделить три гаплогруппы
(рис. 2а), которые расходятся от гипотетического
хлоротипа (не обнаруженный в нашем исследова-
нии или вымерший предковый) и разделены 7–10
мутационными шагами. Две гаплогруппы образуют
хлоротипы O. strobilacea: гаплогруппа I – U1–U7
(популяции STR1 и STR2); гаплогруппа II – U8–
U36 (STR3–STR7). Гаплогруппу III формируют
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все хлоротипы O. adamsiana и O. vassilczenkoi
(U37–U65), в которой их распределение не соот-
ветствует ни популяционной, ни таксономиче-
ской принадлежности, что указывает на генети-
ческую однородность данной группы (рис. 2а). В
гаплогруппах I и II соседние хлоротипы связаны,
в основном, 1–2 мутационными переходами, в то
время как в гаплогруппе III некоторые хлоротипы
удалены друг от друга на 4–8 мутационных шагов
(рис. 2а). Наличие альтернативных связей (петле-
вые структуры в сети) между хлоротипами в гапло-
группах II и III (рис. 2а) не позволяет однозначно
установить взаимоотношения между популяциями
каждого из видов. Только гаплогруппа I, включа-
ющая хлоротипы U1–U7 популяций STR1 и
STR2 O. strobilacea, имеет специфические марке-
ры: две замены – A в позициях 1468 и 2130 общей
матрицы, у всех других G и T соответственно, и
вставка четырех нуклеотидов (TTTA, позиции
257–260), отсутствующая у всех других. Иерархи-
ческий AMOVA показал, что ~36% изменчивости
обусловлено различиями между тремя гаплогруп-
пами (табл. 3). Однако необходимо отметить, что
генетические различия между гаплогруппой I и
гаплогруппами II и III в 1.7 раза выше таковых
между гаплогруппами II и III (табл. 3), что свиде-
тельствует о значительной генетической обособ-
ленности гаплогруппы I.

Таким образом, филогенетический анализ ге-
неалогических связей хлоротипов и выявленные
специфические молекулярные маркеры показыва-
ют, что у трех близкородственных видов ряда Strobi-
lacei секции Orobia рода Oxytropis существует три
эволюционные ветви/линии хпДНК: 1) O. strobila-

cea (популяции STR1 и STR2); 2) O. strobilacea (по-
пуляции STR3–STR7); 3) O. adamsiana–O. vassil-
czenkoi.

Регион ITS рДНК амплифицирован у 71 образ-
ца: O. strobilacea (40 образцов), O. adamsiana (14) и
O. vassilczenkoi (17), представляющих все выявлен-
ные в данной работе гаплотипы хпДНК. 19 образ-
цов с внутригеномной изменчивостью были ис-
ключены из дальнейшего анализа. Нуклеотидные
последовательности ITS 52 образцов характери-
зуются одинаковой длинной (603 п.н.) и низкой
нуклеотидной изменчивостью: 597 сайтов были
мономорфными и шесть вариабельными и ин-
формативными согласно методу максимальной
экономии. Четыре замены (позиции 119, 122, 166,
227) обнаружено в ITS1 и две (позиции 466, 564) – в
ITS2. Выявлено семь гаплотипов (риботипов), ко-
торые депонированы в DDBJ/ENA/Genbank-INS-
DC под номерами доступа OV257425–OV257433.
O. strobilacea принадлежат три риботипа (RU1–
RU3), O. adamsiana – два риботипа (RU3 и RU4),
O. vassilczenkoi – четыре риботипа (RU3, RU5–
RU7). Риботип RU3 является общим для всех трех
видов, он наиболее распространен у O. strobilacea
(27 образцов), у O. adamsiana и O. vassilczenkoi
представлен в 9 и одном образцах соответственно.
Медианная сеть генеалогических связей риботи-
пов имеет звездчатую структуру (рис. 2б), в центре
которой расположен риботип RU3, связанный од-
номутационными переходами с другими риботи-
пами (рис. 2б). Следует отметить, что у O. strobilacea
риботип RU1 определен только в образцах попу-
ляции STR1, а RU2 – только в STR2.

Таблица 3. Распределение генетической изменчивости (AMOVA) у видов Oxytropis strobilacea, O. adamsiana и
O. vassilczenkoi по данным хпДНК

Примечание. * P < 0.0001; ** 0.0009 < P < 0.05. Уровень значимости определен на основе 1023 пермутаций.

Источник дисперсии
Генетические различия (%) между

группами популяциями 
внутри групп

особями в 
популяции

Популяции видов Oxytropis
Одна группа: (все популяции O. strobilacea) – 54.35* 45.65
Одна группа: (все популяции O. adamsiana) – 43.34** 56.66
Одна группа: (все популяции O. vassilczenkoi) – 77.57* 22.43
Три группы: (все популяции O. strobilacea), 
(все популяции O. adamsiana), (все популяции O. vassilczenkoi)

27.50* 45.16* 27.33*

Гаплогруппы, выявленные в Network анализе
Три группы: (I), (II), (III) 35.86* 37.64* 26.50*
Две группы: (I), (II) 47.34** 20.41* 32.25*
Две группы: (I), (III) 45.88** 36.87* 17.26*
Две группы: (I и II), (III) 27.09** 46.45* 26.46*
Две группы: (II), (III) 26.94** 43.43* 29.63*
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Анализ полиморфизма нуклеотидных после-
довательностей IGS psbA–trnH + trnL–trnF +
+ trnS–trnG хпДНК у O. strobilacea, O. adamsiana и
O. vassilczenkoi выявил высокий уровень генетиче-
ского разнообразия (табл. 1). Установленные вы-
сокие показатели генетической изменчивости
для O. strobilacea (табл. 1) в целом характерны для
полиморфных видов с обширным ареалом. Так, у
обитающего на севере Китая O. diversifolia E. Peter
(Wang et al., 2021) по данным нуклеотидного по-
лиморфизма пяти IGS хпДНК (trnT–psbD, petN–
psbM, trnS–trnG, psbE–petL и интрона rpl16) также
выявлено высокое генетическое разнообразие
(h = 0.880, π = 0.0006). Близкие значения пара-
метров генетического разнообразия имели широ-
ко распространенные виды O. oxyphylla (Pall.) DC.
и O. lanata (Pall.) DC. (Холина и др., 2019), кото-
рые, как и изученные популяции O. strobilacea и
высокополиморфная популяция ADAM5 O. ad-
amsiana, находятся в Байкальской Сибири – од-
ном из центров видообразования и разнообразия

рода Oxytropis (Малышев, Пешкова, 1984; Поло-
жий, 2003). Байкальский очаг видообразования
характеризуется уникальностью и богатством ви-
дового состава флоры, что обусловлено орогра-
фией и особенностями климата данного региона
(Малышев, Пешкова, 1984; Намзалов, 2009). Ве-
роятно, установленный уровень полиморфизма
популяций O. strobilacea и O. adamsiana может
быть связан с разнообразием эколого-ценотиче-
ских условий произрастания, а также с соответ-
ствием этих условий экологическим потребностям
видов.

В то же время для анадыро-чукотского энде-
мика O. vassilczenkoi, обитающего, в основном, в
арктических широтах, высокий уровень гаплоти-
пического разнообразия (табл. 1) является не со-
всем обычным. Известно, что для эндемичных
видов в целом характерен невысокий уровень по-
лиморфизма. Так, у O. neimonggolica C.W. Chang &
Y.Z. Zhao, узколокального эндемичного вида,
произрастающего на севере Китая, по данным из-
менчивости пяти IGS хпДНК в популяциях h из-
менялось от 0.250 до 0.679 (Wang et al., 2021). Что

Рис. 2. Филогенетические связи видов Oxytropis strobilacea, O. adamsiana и O. vassilczenkoi: (а) – генеалогическая сеть
хлоротипов хпДНК (U1–U65), построенная с помощью MJ-метода. Размер окружностей отражает частоту встречае-
мости гаплотипов, маленькие черные кружки – гипотетические хлоротипы, поперечные тонкие пересекающие линии
на ветвях – мутационные события, толстые черные и белые пересекающие линии – индели, вставки и делеции нук-
леотидов соответственно. Сплошной линией обозначены гаплогруппы I–III. Мутации для O. glabra, используемого в
качестве внешней группы, не указаны и не рассматриваются; (б) – генеалогическая сеть риботипов ITS рДНК (RU1–
RU7), построенная с помощью RM-метода. Размер окружностей отражает частоту встречаемости риботипов, попе-
речные тонкие пересекающие линии на ветвях – мутационные события.
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касается арктических видов, для изученных нами
ранее видов Oxytropis секции Arctobia (Холина и др.,
2020) и Gloeocephala (Kholina et al., 2022) характер-
но наличие мономорфных или слабополиморфных
популяций, с высокой степенью дивергенции, что в
значительной степени объясняется историей фор-
мирования ареалов видов. При наступлении лед-
ников популяции резко сокращали площади и
эффективную численность (эффект “бутылочно-
го горлышка”), а при реколонизации постледни-
ковых территорий популяции восстанавливались
из сохранившихся рефугиумов (эффект “основа-
теля”).

Допустимо предположить, что неожиданно
высокий для арктического эндемика уровень ген-
ного разнообразия O. vassilczenkoi отчасти обуслов-
лен его происхождением от высокополиморфного
O. strobilacea и сохранением анцестрального поли-
морфизма. Подобный уровень изменчивости,
связанный с поддержанием анцестрального по-
лиморфизма, был обнаружен нами ранее (Kholina
et al., 2021) в популяциях реликтового эндемично-
го вида O. triphylla (Pall.) Pers. (h от 0.800 до 1.000),
а также в реликтовых популяциях Astragalus ono-
brychis L. (Plenk et al., 2020), в которых гаплотипи-
ческое разнообразие по данным полиморфизма
atpI–H, ycf1 и интрона rpL16 хпДНК изменялось
от 0.833 до 1.000. Кроме того, разнообразие гапло-
типов в популяциях O. vassilczenkoi, особенно в
популяции VAS4 (восемь гаплотипов в выборке
из 13 растений, табл. 1), может указывать на суще-
ствование рефугиумов на данной территории во
время колебаний климата. Наконец, определен-
ный вклад может вносить система размножения
видов Oxytropis (половой тип репродукции и пере-
крестное опыление) и обмен генами между суще-
ствующими популяциями.

Отсутствие нуклеотидной дивергенции между
популяциями O. vassilczenkoi из Магаданской об-
ласти (VAS1, VAS2) и с Чукотки (VAS3) указывает
на то, что эти локальности являются частями од-
ной региональной метапопуляции, между кото-
рыми происходит интенсивный обмен генами.
Популяция VAS4 из Олюторского р-на Камчатско-
го края значительно дивергирована от трех других
(DXY = 0.00205, табл. 2), и значения дивергенции да-
же превышают межвидовые (DXY = 0.00091, 0.00170,
табл. 2). Подобные высокие значения нуклеотид-
ной дивергенции были определены между популя-
циями O. ochotensis Bunge из Магаданской области и
Камчатки (DXY = 0.00167), расстояние между ко-
торыми было около 800 км, а также между филе-
тическими линиями хпДНК O. ruthenica Vass. (DXY
от 0.00188 до 0.00206) (Козыренко и др., 2020).
Высокий уровень межпопуляционной диффе-
ренциации у O. vassilczenkoi (77.57%, табл. 3) свя-
зан, вероятнее всего, именно с изолированным
положением популяции VAS4. Это отражено и в

медианной сети генеалогических связей хлороти-
пов (рис. 2а), в которой группа хлоротипов попу-
ляции VAS4 (U58–U65) занимает терминальную
позицию на ветви, формирующей гаплогруппу
III. Следует отметить, что только в популяции
VAS4 были обнаружены риботипы RU6 и RU7 ITS
рДНК, отсутствующие в остальных изученных
популяциях.

Показатели нуклеотидной дивергенции между
популяциями O. strobilacea (табл. 2) в ряде случаях
также превышают межвидовые значения, что
указывает на активное протекание микроэволю-
ционных процессов у данного вида. Об этом сви-
детельствует и формирование двух филетических
линий хпДНК (рис. 2а), у одной из которых при-
сутствуют специфические маркеры. Наличие у
O. strobilacea двух обособленных филетических ли-
ний, уровень дифференциации между которыми
превышает таковой между O. strobilacea и двумя
остальными видами (табл. 3), достаточно неожи-
данно, учитывая компактное географическое
расположение популяций O. strobilacea в Прибай-
калье (рис. 1). Подобная диверсификация может
быть обусловлена, в значительной мере, сложной
топографией региона. Влияние топографии, как
одного из ведущих факторов видообразования у
растений, неоднократно было отмечено ранее
(Blanco-Pastor et al., 2019; Mahmoudi Shamsabad
et al., 2019) и нами (Kholina et al., 2018) для O. glan-
dulosa Turcz. – узколокального эндемика, обита-
ющего на восточном побережье оз. Байкал. У
O. glandulosa были обнаружены две дивергентные
филетические линии, каждая из которых имела
специфические маркеры, что позволило нам
предположить наличие криптического вида. Поми-
мо влияния рельефа и изоляции популяций, опре-
деленный вклад в формирование филетических ли-
ний O. glandulosa внесло наличие хромосомных рас
у этого вида, что характерно и для O. strobilacea (2n =
= 16, 32, 48 и 64) (Малышев, 2008а). Внутривидовая
дивергенция, приводящая к появлению четко
обособленных филетических линий, выявлена
нами и для других видов Oxytropis: O. ruthenica
(Козыренко и др., 2020), O. anadyrensis, O. borealis
и O. middendorffii секции Gloeocephala (Kholina et al.,
2022). По данным нуклеотидного полиморфизма
пяти IGS хпДНК (Wang et al., 2021) у Oxytropis lep-
tophylla (Pall.) DC., обитающего на севере Китая,
выявлены две филетические линии, которые в ге-
неалогической сети гаплотипов разделены 18 му-
тационными шагами, а на филогенетическом
древе формируют разные обособленные ветви.

Невысокий уровень дифференциации, уста-
новленный между тремя близкими видами ряда
Strobilacei (табл. 3), характерен и для других близ-
кородственных видов Oxytropis, например, для
пяти видов секции Orobia (35.2%) (Козыренко и
др., 2020). Между близкими видами Potentilla vol-
garica Juz. и P. eversmanniana Fisch. ex Ledeb. по
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данным нуклеотидного полиморфизма IGS ndhC-
trnV и psbA-trnH (Schanzer et al., 2020) генетические
различия составляют 16.18% от общей изменчи-
вости, а для четырех близких видов Indigofera L.,
обитающих в Восточной Азии, по данным ndhJ-
trnF и trnD-trnT (Zhao et al., 2017) на межвидовые
различия приходится только 7.56% изменчиво-
сти, при этом у видов есть общие гаплотипы.

Что касается изменчивости ITS рДНК у трех
видов ряда Strobilacei, всего обнаружено семь ри-
ботипов и из них один общий для всех, в сравне-
нии с данными хпДНК – 65 хлоротипов и общих
нет (рис. 2а, 2б). Подобная картина встречается у
других видов растений (Hou et al., 2017; Blanco-
Pastor et al., 2019; Козыренко и др., 2020). Так, для
пяти видов рода Dendrobium Sw. было выявлено
34 хлоротипа по данным нуклеотидного поли-
морфизма IGS accD–psaI, trnC–petN и rps15–ycf1
хпДНК и 25 риботипов ITS, из последних два
наиболее распространенных были общими для
разных видов (Hou et al., 2017). Авторы объясняют
наличие общих риботипов проявлением анце-
стрального полиморфизма предкового вида или
существующим потоком генов, а также гибриди-
зацией. В случае с видами ряда Strobilacei допу-
стимо предположить вероятность гибридизации
между O. strobilacea и O. adamsiana в зоне их сим-
патрии, однако по данным хпДНК эти виды гене-
тически обособлены. Что касается O. vassilczenkoi,
с учетом современного распространения видов,
гибридизация между ним и остальными двумя
видами маловероятна. Поэтому наличие общего
риботипа у трех видов ряда Strobilacei в большей
мере может быть связано именно с полиморфиз-
мом предковой формы, быстрой адаптивной ра-
диацией и неполным расхождением генеалогиче-
ских линий. Ранее, при изучении шести видов
Oxytropis, относящихся к трем разным подродам
Phacoxytropis, Tragacanthoxytropis и Oxytropis рода
Oxytropis (Холина и др., 2021б), нами было выяв-
лено наличие у них общего риботипа. Это может
быть обусловлено их общим происхождением и
относительно недавней быстрой радиацией, от-
меченной для рода Oxytropis (Shavvon et al., 2017).
Быстрая радиация видов в ряде случаев может со-
провождаться быстрой изоляцией, как показано
для видов Indigofera (Zhao et al., 2017). На непол-
ное расхождение филетических линий O. adamsi-
ana и O. vassilczenkoi указывает и распределение
хлоротипов, не соответствующее их таксономиче-
ской принадлежности (гаплогруппа III, рис. 2а),
как это было выявлено нами ранее для четырех
видов Oxytropis секции Polyadena (Холина и др.,
2021а), а также для трех видов комплекса Acantho-
phyllum squarrosum (Mahmoudi Shamsabad et al.,
2019) и для 12 видов Potentilla (Schanzer et al., 2020).

Формирование филогенетических связей под
взаимным влиянием разных эволюционных про-
цессов приводит к появлению сложной картины

взаимоотношений видов Oxytropis ряда Strobilacei
секции Orobia, как проявления сетчатой эволю-
ции, свойственной данному роду. Подобная кар-
тина была отмечена нами и во взаимоотношениях
видов Oxytropis других секций (Холина и др., 2016,
2021а; Kholina et al., 2021).

* * *
В изученных популяциях O. strobilacea, O. adamsi-

ana и O. vassilczenkoi ряда Strobilacei секции Orobia
Азиатской России выявлен высокий уровень гапло-
типического разнообразия, уровень нуклеотидного
разнообразия варьирует от низкого до среднего. На-
личие двух филетических линий O. strobilacea ука-
зывает на интенсивно идущие процессы диверси-
фикации. Виды O. adamsiana и O. vassilczenkoi гене-
тически обособлены от O. strobilacea, образуют
единый генетический комплекс вследствие об-
щего происхождения и неполного расхождения
генеалогических линий, при этом отсутствие об-
щих хлоротипов подтверждает статус O. vassilczen-
koi как самостоятельного вида.

Авторы выражают благодарность И.Н. Поспе-
лову и Е.Б. Поспеловой за предоставление образ-
цов O. adamsiana с п-ова Таймыр.
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Genetic Divergence of Closely Related Species Oxytropis strobilacea, 
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of the Section Orobia Fabaceae) from Asian Russia
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The genetic diversity and divergence of closely related species Oxytropis strobilacea, O. adamsiana, and
O. vassilczenkoi series Strobilacei of the section Orobia (Fabaceae) from Asian Russia were studied using the
data of nucleotide polymorphism of the psbA–trnH, trnL–trnF, and trnS–trnG intergenic spacers of cpDNA,
as well as the ITS nrDNA. Most populations are characterized by an average and high level of chloroplast ge-
netic diversity (h varies from 0.600 to 1.000). 65 chlorotypes were identified, no shared chlorotypes were
found in taxa, and that confirms the status of O. vassilczenkoi as a separate species. Two phyletic lineages were
found for O. strobilacea that indicates an intensively proceeding diversification process. Among the seven
identified ITS ribotypes, one ribotype was shared for all three species, probably, due to their common origin
and relatively recent divergence.

Keywords: Fabaceae, Oxytropis, Orobia, genetic diversity, divergence, chloroplast DNA, ITS
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