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Род Iris L. включает группы видов, таксономи�
ческий состав которых является дискуссионным.
Одну из таких групп образуют виды серии Lacteae
Doronkin подрода Eremiris Spach [1], который был
выделен в самостоятельный род Eremiris (Spach)
Rodion. [2]. Виды серии Lacteae – многолетние
травянистые короткокорневищные растения,
приспособленные к широкому спектру условий
среды обитания. Многие таксоны серии Lacteae
описаны с территории России и сопредельных го�
сударств. I. lactea Pall. описан с юга Забайкальско�
го края [3], позднее этот вид был повторно описан
из Даурии как I. pallasii Fisch. [4], I. biglumis Vahl
описан из Западной и Восточной Сибири [5], I.
oxypetala Bunge – с северо�востока Китая [6], а I.
iliensis Poljakov – с юго�востока Казахстана [7]. На
основании изучения гербарных образцов нами
установлено, что ирисы серии Lacteae встречают�
ся в России на юге Сибири и Дальнего Востока, а
также в Монголии, Казахстане, Узбекистане, Та�
джикистане, Киргизстане, Пакистане, Индии,
Китае и на п�ове Корея.

Таксономический состав серии неоднократно
подвергался пересмотру. Большинство зарубеж�
ных авторов признавали только один полиморф�
ный вид I. lactea [8–13], который долгое время
приводили под названием I. ensata Thunb. Мне�
ния отечественных авторов различны. Федченко
[14] для территории бывшего СССР приводил

один вид I. ensata auct. non Thunb., представлен�
ный несколькими географически обособленны�
ми формами, а Поляков [7] различал четыре вида:
I. biglumis для Сибири и Монголии, I. pallasii для
Алтая и Монголии, I. ensata auct. для востока
Азии, I. iliensis для юго�востока Казахстана. Сер�
гиевская [15] для Сибири, Монголии и Казахста�
на приводила I. biglumis, а для востока Азии –
I. ensata auct. Грубов [16] признавал два вида:
I. lactea, ареал которого включает юг Сибири,
Монголию, Казахстан и Китай, и I. oxypetala – юг
Дальнего Востока России, Корея и Китай. По
мнению Пешковой [17], в Средней Сибири про�
израстают I. lactea и I. biglumis, а на Алтае и в Ка�
захстане – I. pallasii. Алексеева [18] признает са�
мостоятельность четырех видов: I. lactea (Восточ�
ная Сибирь, Казахстан, Монголия, Китай),
I. biglumis (Средняя Сибирь), I. pallasii (Западная
Сибирь, Казахстан, Монголия), I. oxypetala (юг
Приморского края, Китай, Япония). Доронькин
[19] приводит I. biglumis для Западной и Восточ�
ной Сибири, I. pallasii для Западной Сибири,
I. lactea для Восточной Сибири, I. oxypetala для
Дальнего Востока. Родионенко [2] включил в род
Eremiris только два вида – E. lactea (Pall.) Rodion.
и E. oxypetala (Bunge) Rodion. и, учитывая проти�
воречивость взглядов на таксономический состав
серии Lacteae, указал на необходимость изучения
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этого вопроса с привлечением дополнительных
методов исследования.

В последние годы для уточнения филогенети�
ческих связей между видами и установления гра�
ниц видов в различных таксономических группах
растений успешно используются молекулярные
маркеры [20–25]. Анализ хлоропластного генома,
который в роде Iris наследуется по материнской
линии [26], способствует выяснению филогене�
тических связей между близкими видами [27–32].

Настоящая работа посвящена оценке степени
дивергенции хлоропластного генома у видов се�
рии Lacteae рода Iris с целью уточнения видового
состава этой группы в России и сопредельных
странах (Казахстан и Монголия).

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

В работе использовали растения, собранные в
пяти природных популяциях (по 10–16 растений
из каждой) Сибири и юга Дальнего Востока Рос�
сии (табл. 1, рис. 1), расположение которых соот�
ветствует распространению I. pallasii (ALT), I. big�
lumis (BUR), I. lactea (ZAB) и I. oxypetala (POS,
USS) согласно Алексеевой [18]. В анализ были во�
влечены также растения (по 1–2 образца) из гер�
бариев Ботанического института им. В.Л. Кома�
рова (LE), МГУ им. Ломоносова (MW), Главного
Ботанического сада им. Н.В. Цицина (MHA), Бо�
танического сада�института ДВО РАН (VBGI),
Сибирского института физиологии и биохимии
растений СО РАН (IRK), Центрального сибир�
ского ботанического сада СО РАН им. М.Г. Попо�

Таблица 1. Образцы ирисов серии Lacteae, использованные в исследовании

Код Место и год сбора, коллектор (акроним гербария)

POS Россия, Приморский край, Хасанский р�н, пос. Посьет, 2011, Е.В. Болтенков (VBGI)

KH1 Россия, Приморский край, Хасанский р�н, 7 км от с. Гвоздево, 2008, А.Е. Кожевников (LE)

KH2 Россия, Приморский край, Хасанский р�н, мыс Мраморный, 2008, А.Е. Кожевников (LE)

USS Россия, Приморский край, Уссурийский р�н, с. Пуциловка, 2011, Е.В. Болтенков (VBGI)

ZAB Россия, Забайкальский край, Борзинский р�н, берег оз. Харангор, 2011, О.Д. Чернова (VBGI)

ZAA Россия, Забайкальский край, Могойтуйский район, 5 км от с. Догой, 1972, В. Куваев (MW)

ZON Россия, Забайкальский край, Кыринский р�н, 5 км от с. Верхний Ульхун, 2001, А.В. Галанин (VBGI)

BUR Россия, Бурятия, Тарбагатайский р�н, окр. с. Саратовка, 2011, А.В. Верхозина, Д.А. Кривенко (IRK)

PPA Россия, Бурятия, Джидинский район, окр. с. Петропавловка, 2011, С.Е. Калинович (IRK)

TYV Россия, Респ. Тыва, Овюрский р�н, окр. с. Ак�Чыраа, 1973, С. Тимохина, В. Амельченко (MW)

KHA Россия, Хакасия, окр. г. Абакан (MHA)

KRA Россия, Красноярский край, Ужурский р�н, пос. Златоруновск, 2012, Т.В. Полубоярова (VBGI)

ALB Россия, Алтайский край, окр. г. Барнаул, 1981, М.С. Игнатов (MHA)

ALT Россия, Респ. Алтай, Кош�Агачский р�н, окр. с. Актал, 1982, В.М. Доронькин (NSK)

AEM Казахстан, Алматинская обл., национальный парк Алтын�Эмаль, 2008, Д. Рей (E)

ILI Казахстан, Алматинская обл., окр. с. Илийск, 1957, Н.В. Павлов (MW)

AKB Казахстан, Акмолинская обл., устье р. Байпак, 1955, Т.И. Исаченко (LE)

EK1 Казахстан, Восточно�Казахстанская обл., берег ручья Сарыбулак, 1968, З.В. Карамышева (LE)

EK2 Казахстан, Восточно�Казахстанская обл., оз. Бурлючак, 1968, Т.Г. Леонова (LE)

ARK Монголия, Архангай, Тувшруулэх, 1979, И.А. Губанов (MW)

BUL Монголия, Булган, 30 км от г. Булган, 1995, В.В. Неронов (MW)

GAG Монголия, Говь�Алтай, долина р. Завхан, 1983, И.А. Губанов (MW)

SGB Монголия, Умнеговь, Баяндалай, 1972, Н.П. Гуричева, Е.И. Рачковская (LE)

SGN Монголия, Умнеговь, 100 км на юг от с. Номгон, 1981, И.А. Губанов (MW)

SGS Монголия, Умнеговь, Сэврэй, пески Хонгорын�Элс, 2007, А.В. Галанин, А.В. Беликович (VBGI)

SHA Монголия, Сэлэнгэ, сомон Шаамар, устье р. Орхон, 1988, Т.М. Заславская (LE)

ORK Монголия, Уверхангай, окр. г. Хархорин, 2007, А.В. Галанин, А.В. Беликович (VBGI)

ULB Монголия, Дорнод, сомон Баян�Уул, берег р. Ульдза, 2005, А.В. Галанин (VBGI)

ULN Монголия, Хэнтий, сомон Норовлин, 2005, А.В. Беликович (VBGI)

Примечание. Расшифровка акронимов гербариев дана в разделе “Материалы и методы”. 
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ва (NSK), Королевского ботанического сада
(Эдинбург, Великобритания, E), собранные в
Приморском крае (2 местонахождения), Сибири
(7 местонахождений), Монголии (10 местонахож�
дений) и Казахстане (5 местонахождений). Всего
проанализировано 92 растения из 29 местонахож�
дений (табл. 1, рис. 1). В качестве внешней груп�
пы в филогенетических анализах использовали
образцы I. uniflora Pall. ex Link (коллекция живых
растений Ботанического сада�института ДВО
РАН), относящегося к серии Ruthenicae (Diels)
G.H.M. Lawr.

Тотальную ДНК выделяли модифицирован�
ным CTAB методом [33]. Для анализа генетиче�
ской дивергенции выбрали использованные нами
ранее [27] три региона хлоропластной ДНК
(хпДНК): межгенные спейсеры trnSGCU–trnGUUC,
trnL–trnF и rps4–trnSGGA, включающие trnG и trnL
интроны и ген rps4 соответственно. Амплифика�
цию проводили, как описано в работе [27]. Нук�
леотидные последовательности прямых и обратных
цепей, полученные после циклического секвениро�
вания продуктов амплификации, определяли на ге�
нетическом анализаторе ABI 3130 (Applied Biosys�
tems, США) и собирали с помощью пакета про�
грамм Staden Package [34]. Последовательности
депонированы в EMBL/GenBank под номерами
LN871604–LN871722.

Для каждого образца последовательности трех
регионов выравнивали вручную с использовани�
ем программы SeaView [35] и объединяли. С помо�
щью пакета программ Arlequin v. 3.5 [36] определяли
число гаплотипов (nh), рассчитывали нуклеотидное
(π) и гаплотипическое (h) разнообразие, индексы
теста на нейтральность D [37], уровень дифферен�
циации и распределение генетической изменчи�
вости внутри и между популяциями и/или груп�
пами популяций (анализ молекулярной вариа�
ции, AMOVA). Степень дивергенции (Ks) между
популяциями ALT, BUR, ZAB, USS и POS рас�

считывали на основе нуклеотидных замен с помо�
щью пакета программ DnaSP v. 5.0 [38].

Генеалогические связи гаплотипов анализиро�
вали методом Median Joining (MJ) в программе
Network 4.6 [39], кодируя каждую делецию или
вставку, независимо от их размера, как единичное
мутационное событие. Филогенетический анализ
последовательностей проводили методами мак�
симального правдоподобия (Maximum Likeli�
hood, ML), ближайшего связывания (Neighbour�
Joining, NJ) и максимальной экономии (Maxi�
mum Parsimony, MP) с помощью пакета программ
PAUP v. 4.0b10 [40], используя в качестве внешней
группы последовательности двух образцов I. uni�
flora, который образует сестринскую группу по
отношению к серии Lacteae [41]. Оптимальную
модель эволюции нуклеотидных последователь�
ностей для ML и NJ анализов выбирали в про�
грамме Modeltest v. 3.06 [42] с использованием
иерархических тестов. Для анализов ML и MP
применяли эвристический поиск оптимальной
топологии. Статистическую достоверность по�
рядка ветвления оценивали с помощью бутстреп�
анализа 1000 альтернативных деревьев (Bootstrap
Percentage, BP, %).

Исследование генетической структуры всей
выборки для выявления в ней однородных групп
проводили с помощью пакета программ BAPS6
[43], в котором используется байесовский подход
и алгоритм стохастической оптимизации для
оценки правдоподобия разделения индивидуу�
мов на определенное число кластеров (К). Для
определения наиболее вероятного числа класте�
ров (без учета принадлежности образцов к попу�
ляциям) использовали модуль программы “Clus�
tering with linked loci”. Количество кластеров, при
котором логарифм маргинального правдоподо�
бия максимален, соответствует наиболее вероят�
ному числу генетических групп в исследуемой
выборке. Анализ проводили десятикратно для
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Рис. 1. Карта�схема с указанием мест сбора растений серии Lacteae рода Iris. Код популяции см. табл. 1.
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каждого значения K от 2 до 29. Для оценки веро�
ятности отнесения образцов к выявленным кла�
стерам и возможности смешанного происхожде�
ния популяций/образцов проводили admixture
анализ, используя модель “Codon linkage”.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Для 92 растений серии Lacteae рода Iris и двух
образцов I. uniflora определены нуклеотидные по�
следовательности трех регионов хпДНК, из кото�
рых наиболее вариабельным оказался регион
trnS–trnG. Общая длина объединенной последо�
вательности трех регионов варьировала от 3243
(популяции USS, POS) до 3273 пн (BUR) и после
выравнивания составила 3299 пн. В матрице нук�
леотидных последовательностей исследуемых об�
разцов обнаружены вариации длины моно� и ди�
нуклеотидных повторов, индели разной длины и
34 вариабельных сайта, из которых 18 были инфор�
мативны согласно методу максимальной экономии.

Популяционная изменчивость ирисов серии Lacteae 
из Сибири и юга Дальнего Востока России

Анализ 65 растений из природных популяций
Сибири (ALT, BUR, ZAB) и юга Дальнего Восто�
ка России (POS, USS) (табл. 1, рис. 1) выявил
16 гаплотипов, 7 из которых (44%) оказались уни�
кальными. Наибольшее количество уникальных
гаплотипов наблюдалось в популяциях ALT и
ZAB (60 и 50% соответственно), в которых обна�
ружен также общий гаплотип H7, присутствую�
щий с одинаковой частотой (около 10%). Уровни
гаплотипической и нуклеотидной изменчивости
исследованных популяций представлены в табл. 2.
Наиболее высокие значения этих параметров ха�
рактерны для популяции BUR. Большинство рас�
тений из дальневосточных популяций (26 расте�

ний из 28) содержали гаплотип H1. Гаплотипы
дальневосточных популяций отличаются от гап�
лотипов сибирских популяций 12 нуклеотидны�
ми заменами и длиной динуклеотидного повтора.
Дивергенция нуклеотидных последовательностей
между сибирскими и дальневосточными популя�
циями в 5 раз выше, чем между сибирскими попу�
ляциями (табл. 3). Наибольшая дивергенция об�
наружена между BUR и дальневосточными попу�
ляциями, а дивергенция BUR, ZAB и ALT, между
которыми отсутствуют фиксированные нуклео�
тидные различия, значительно ниже и достигает
минимального значения для пары ZAB и ALT
(табл. 3).

На существенную дифференциацию хлоро�
пластного генома исследуемых популяций и, сле�
довательно, высокую степень генетической раз�
общенности между ними указывают высокие
парные генетические дистанции (FST). Исключе�
ние составили дальневосточные популяции, меж�
ду которыми величина FST мала и статистически
незначима (табл. 3). Согласно результатам AMO�
VA (табл. 4), основная доля всей генетической из�
менчивости (более 85%) приходится на изменчи�
вость между популяциями. Иерархический ана�
лиз распределения генетической изменчивости
показал, что 73.6% от общей дисперсии обуслов�
лено различиями между группами популяций из
Сибири и Дальнего Востока, а генетические раз�
личия между популяциями и внутрипопуляцион�
ная изменчивость составили 16.6 и 9.8% соответ�
ственно.

Филогенетические деревья, построенные раз�
ными методами (MP, NJ, ML), не отличаются по
топологии и с высокой достоверностью подтвер�
ждают монофилетичность клады, включающей
все образцы из пяти исследуемых популяций.
Растения из дальневосточных популяций образу�
ют сестринскую группу (кластер I, BP 100%) к

Таблица 2. Параметры генетической изменчивости в сибирских и дальневосточных популяциях ирисов по данным
хпДНК

Параметры
Популяция

POS USS ZAB BUR ALT

N 15 15 16 11 10

nh 1 2 6 4 5

S 0 0 2 3 2

I 0 2 5 3 4

h (SD)
0 0.2476 0.6833 0.7818 0.6667

(0.1307) (0.1200) (0.0749) (0.1633)

π (SD)
0 0.00015 0.00122 0.00382 0.000702

(0.00015) (0.00072) (0.002108) (0.000474)

Примечание. N – число образцов; nh – число гаплотипов; S – число полиморфных нуклеотидных сайтов; I – число инделей;
h – гаплотипическая изменчивость; π – нуклеотидная изменчивость; SD – стандартное отклонение. Код популяции см. табл. 1.
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кластеру II, который объединяет с высокой степе�
нью поддержки (BP 94–95%) все растения из си�
бирских популяций (рис. 2,а). В кластере II не
выявлено объединения гаплотипов в соответ�
ствии с их принадлежностью к разным популяци�
ям, но с разной степенью поддержки выделяются
две подгруппы. Одна подгруппа, с высокой стати�
стической поддержкой (BP 94–96%), содержит
три из четырех гаплотипов популяции BUR, а

вторая, слабо поддержанная (BP 61, 63 и 72% в
MP, NJ и ML анализах соответственно), включает
три из пяти гаплотипов популяции ALT (рис. 2,а).

Для выявления генеалогических связей между
гаплотипами популяций Сибири и Дальнего Во�
стока методом MJ построена сеть, в которой выде�
ляются две гаплогруппы, отстоящие друг от друга
более чем на 20 мутационных шагов (рис. 2,б).
Первая гаплогруппа соответствует полученному в

Таблица 3. Нуклеотидная дивергенция и генетические дистанции в сибирских и дальневосточных популяциях
ирисов по данным хпДНК

Популяция POS USS BUR ZAB ALT

KS

POS – 0 14.182 (12) 12.118 (12) 12.900 (12)

USS 0 – 14.182 (12) 12.118 (12) 12.900 (12)

BUR 0.00521 0.00521 – 2.299 (0) 3.082 (0)

ZAB 0.00445 0.00445 0.00084 – 1.018 (0)

ALT 0.00473 0.00473 0.00112 0.00037 –

FST

POS 0.00000

USS 0.07143 ns 0.00000

BUR 0.82848* 0.82076* 0.00000

ZAB 0.93924* 0.93290* 0.62265* 0.00000

ALT 0.97063* 0.96114* 0.55163* 0.42728* 0.00000

Примечание. KS – нуклеотидная дивергенция, ниже диагонали – среднее число нуклеотидных замен на один сайт, выше диа�
гонали – среднее число нуклеотидных различий между популяциями (в скобках число фиксированных различий); FST – парные
генетические дистанции. * p < 0.0001 (1023 пермутации), ns – незначимое. Код популяции см. табл. 1.

Таблица 4. Анализ распределения генетической изменчивости между группами ирисов серии Lacteae на основе
данных хпДНК

Источник дисперсии

% общей дисперсии между

группами популяциями
внутри групп

особями
в популяции

Популяции ирисов из России

1 группа: (POS + USS + ZAB + BUR + ALT) – 85.61 14.39

2 группы: (POS + USS) и (ZAB + BUR + ALT) 73.64 16.60 9.76

3 группы: (POS + USS), (BUR) и (ZAB + ALT) 84.36 3.31 12.33

1 группа: (ZAB, BUR, ALT) – 56.12 43.88

1 группа: (POS + USS) – 7.14 ns 92.86

Ирисы серии Lacteae из 29 местообитаний

1 группа: Сибирь, Казахстан и Монголия – 5.73 ns 94.27

Кластеры, выявленные BAPS

1 группа: (кластер 1 + кластер 2 + кластер 3) – 87.45 12.55

2 группы: (кластер 1 + кластер 2) и (кластер 3) 69.10 21.02 9.88

1 группа: (кластер 1 + кластер 2) – 60.89 39.11

Примечание. Код популяции см. табл. 1.
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филогенетических анализах кластеру I, в то время
как три сибирские популяции (кластер II, рис. 2,а),
образуют вторую гаплогруппу, в которой боль�
шинство гаплотипов находятся в одном мутаци�
онном шаге от соседнего и не подразделяются в
соответствии с их популяционной принадлежно�
стью (рис. 2,б). Выявленные в ней альтернативные
связи (петлевые структуры в сети) не позволяют
однозначно установить генеалогические взаимо�
отношения между популяциями ALT и ZAB.

Генетические взаимоотношения ирисов серии 
Lacteae из России, Монголии и Казахстана

При анализе всей выборки ирисов (92 образца)
выявлено 34 гаплотипа, большинство из которых
представлено только в одной из популяций. Сре�

ди 10 образцов из Монголии растения из ARK и
SGB имеют гаплотип H4, который встречается с
частотой 28% в популяции BUR. Гаплотип H7, об�
щий для сибирских популяций ZAB и ALT, обнару�
жен в образце EK1 из Казахстана. Анализ распреде�
ления молекулярной изменчивости показал, что до�
стоверная генетическая дифференциация между
суммарными выборками растений из Сибири,
Монголии и Казахстана (46, 10 и 6 образцов соот�
ветственно) отсутствует (индекс фиксации ФST =
= 0.057, p > 0.05, табл. 4).

Филогенетический анализ 34 гаплотипов ме�
тодами MP, NJ и ML позволил построить деревья
сходной топологии, которая принципиально не
отличается от топологии для пяти популяций.
Одно из двух деревьев, полученных при MP ана�

а б
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Рис. 2. Генетические связи представителей пяти популяций ирисов серии Lacteae на основании сравнения последова�
тельностей трех регионов хпДНК: а – MP�дерево (длина – 131 шаг, индекс соответствия CI – 1.0, индекс гомоплазии
HI – 0.0, индекс удерживания RI – 1.0). Числами обозначены значения индекса бутстрепа, рассчитанные для
MP/NJ/ML методов (выше 50%); б – генеалогическая сеть гаплотипов, построенная с помощью MJ�метода. Размер
окружностей отражает частоту встречаемости гаплотипов, маленькие черные кружки – гипотетические гаплотипы.
Код популяции см. табл. 1.
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лизе, приведено на рис. 3,а. Дальневосточные по�
пуляции и образец ZON из Забайкальского края с
высокой статистической поддержкой (BP 96–
99%) образуют кластер I, а все остальные образцы –
кластер II, но статистическая поддержка невысо�
ка (BP 63 и 67% в MP и NJ соответственно) или
незначима (ML анализ).

Сеть генеалогических связей (рис. 3,б) пока�
зывает характер взаимоотношений между гапло�
типами из разных местонахождений. Две хорошо
обособленные гаплогруппы соответствуют класте�
рам I и II в филогенетических деревьях (рис. 2,а,
3,а), при этом гаплотип ZON из Забайкальского
края занимает промежуточное положение, но ге�
нетически ближе к популяциям с Дальнего Восто�
ка, чем из Сибири. Образцы, составляющие по фи�
логенетическим построениям кластер II (рис. 3,а),

формируют вторую гаплогруппу (рис. 3,б). В этой
группе гаплотипы растений из Забайкальского
края, Западной Сибири, а также большинство га�
плотипов из Казахстана и восточной Монголии
образуют несколько звездчатых структур, центра�
ми которых являются гаплотипы популяции ZAB
(рис. 3,б). Это указывает на общность происхож�
дения этих ирисов, а также на расширение ареала
популяции ZAB в прошлом, которое подтверждает�
ся значением индекса Tajima’s D теста (D = –1.498,
p < 0.05). 

Байесовский анализ генетической структуры
ирисов без учета их популяционной принадлеж�
ности показал (P = 0.99996) подразделение на три
кластера (рис. 4,а). В кластер I попали все образ�
цы (кроме ZON) из Забайкальского края, пред�
ставители западносибирских популяций (ALT,
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Рис. 3. Генетические взаимоотношения ирисов серии Lacteae из 29 местонахождений на территории России, Монго�
лии и Казахстана на основании сравнения последовательностей трех регионов хпДНК: а – MP�дерево (длина –
131 шаг, индекс соответствия CI – 0.9618, индекс гомоплазии HI – 0.0382, индекс удерживания RI – 0.9727). Числами
обозначены значения индекса бутстрепа, рассчитанные для MP/NJ/ML методов (выше 50%); б – генеалогическая сеть
гаплотипов, построенная с помощью MJ�метода. Размер окружностей отражает частоту встречаемости гаплотипов,
маленькие черные кружки – гипотетические гаплотипы. Код популяции см. табл. 1.
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KHA, KRA, ALB и TYV), образцы из Монголии
(ULB, ULN и GAG) и Казахстана (EK1, AKB, ILI,
AEM). Растения популяций BUR и PPA из Буря�
тии, образцы BUL, ARK, SGN, SGS, SGB, ORK,
SHA из Монголии и образец EK2 из Казахстана

оказались в кластере 2. Кластер 3 образуют образ�
цы POS, USS, KH1 и KH2 с Дальнего Востока
вместе с образцом ZON из Забайкальского края
(рис. 4,а). При анализе генетического состава га�
плотипов достоверно доказана генетическая од�
нородность популяций POS и USS (кластер 3) и
популяций ZAB и ALT (кластер 1). В целом оба
кластера демонстрируют высокую гомогенность.
Только для гаплотипов KHA (кластер 1) и ZON
(кластер 3) выявлена возможность смешанного
происхождения (рис. 4,б). В отличие от этих кла�
стеров генетически неоднородными оказались
кластер 2 и входящая в его состав популяция
BUR, один из гаплотипов которой (H3), обнару�
женный в трех из 11 растений, проявляет высокое
генетическое сходство с гаплотипами кластера 1.
Кроме того, входящие в кластер 2 гаплотипы об�
разцов SHA, SGN, ORK, SGS и BUL из Монго�
лии и EK2 из Казахстана также содержат в разной
пропорции мутации, характерные для кластера 1,
что указывает на смешанное происхождение этих
гаплотипов. Распределение генетической измен�
чивости между кластерами подобно таковому для
пяти популяций из России (табл. 4). Генетические
дистанции между кластером 3 и любым другим
(1 или 2) в 1.5 раза выше, чем между кластерами
1 и 2 (табл. 5), что свидетельствует о высокой сте�
пени генетической обособленности популяций с
юга Дальнего Востока, составляющих кластер 3, и
их длительной изоляции от всех остальных образ�
цов, формирующих кластеры 1 и 2. Значения FST

между этими двумя кластерами также достаточно
велики, однако низкая нуклеотидная диверген�
ция между ними (табл. 5) указывает на тесные
взаимосвязи в недалеком прошлом между геогра�
фически разъединенными в настоящее время по�
пуляциями, составляющими эти кластеры.

ОБСУЖДЕНИЕ

Таксономическая сложность серии Lacteae
связана со значительным полиморфизмом мор�
фологических признаков у растений. Ранее неод�
нократно отмечалось, что характер морфологиче�
ской изменчивости у растений I. lactea не имеет
географической приуроченности, может прояв�
ляться в пределах одной популяции и связан с
условиями произрастания [2, 12, 15–17]. Несмот�
ря на это, изменчивые признаки использовали
для разграничения видов серии Lacteae, а взгляды
на распространение видов различались и были
противоречивыми.

Полученные нами результаты анализа измен�
чивости нуклеотидных последовательностей трех
регионов хпДНК у видов серии Lacteae, произ�
растающих в России, Монголии и Казахстане,
показали, что все исследованные растения рас�
пределились на два кластера: один образуют рас�
тения с юга Дальнего Востока, второй – все ис�

KHA

а б
AKB
ILI
AEM
EK2
EK1
ALB

KRA
TYV

ALT

GAG
BUL
ARK
SGS
ORK
SGB
SGN
SHA

BUR

PPA
ULN
ULB
ZON
ZAA

ZAB

POS

KH2
KH1

USS
Кластер 1

Кластер 2

Кластер 3

Рис. 4. Результаты байесовского анализа с помощью
программы BAPS генетической структуры ирисов се�
рии Lacteae, произрастающих на территории России,
Монголии и Казахстана, по данным хпДНК: а – кла�
стеризация 92 образцов без учета их принадлежности
к популяциям; б – вероятность отнесения образцов к
одному из трех кластеров при “admixture” анализе.
Каждая горизонтальная полоса соответствует одному
образцу, а относительная доля разных цветов в его
окраске обозначает вероятность принадлежности
данного образца к соответствующему кластеру. Код
популяции см. табл. 1.
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следованные образцы из Сибири, Монголии и
Казахстана. Высокая степень дифференциации
между популяциями из Сибири и Дальнего Во�
стока (FST > 0.85) свидетельствует о значительной
генетической обособленности ирисов, которые
произрастают в пределах ареалов I. lactea и I. oxy�
petala. Растения I. oxypetala отличаются низким
уровнем генетической изменчивости и отсутстви�
ем общих гаплотипов с I. lactea. Нуклеотидная ди�
вергенция между I. lactea и I. oxypetala сравнима с
дивергенцией между видами секции Psammiris ро�
да Iris [27, 28] и между близкородственными вида�
ми других родов, например, Capsella [21], Oxytropis
[24] и Megadenia [25]. Генетические дистанции и
индекс фиксации между популяциями ZAB, BUR
и ALT, произрастающими в регионах Сибири,
которые соответствуют ареалам I. lactea, I. biglumis
и I. pallasii в России [18], также высоки (0.41, 0.61
и 0.56 соответственно). Однако низкая нуклео�
тидная дивергенция, отсутствие дифференциру�
ющих нуклеотидных замен между этими популяци�
ями, формирование в филогенетических построе�
ниях единого кластера, включающего гаплотипы
всех образцов из Сибири, Монголии и Казахста�
на, позволяют предположить, что они относятся к
одному виду, ареал которого соответствует I. lac�
tea по Грубову [16].

Видовую самостоятельность I. lactea и I. oxy�
petala подтверждают результаты анализов филоге�
нетических, генеалогических связей и генетической
структуры выборки растений из 29 местонахожде�
ний (рис. 3, 4). Значительную вариабельность об�
разцов I. lactea и их распределение в два кластера
выявил байесовский анализ (рис. 4). Первый кла�
стер объединяет популяции с юга Забайкальского
края, Западной Сибири, Казахстана, запада и во�
стока Монголии, второй – популяции из Бурятии
и центральной части Монголии. Присутствие во
второй группе образца EK2 с северо�востока Ка�
захстана, гаплотип которого может быть отнесен
как ко второй, так и к первой группе (58 и 42%
сходства соответственно), требует изучения более
представительной выборки растений из этого реги�

она. Обнаруженное во второй группе высокое со�
держание (>40%) гаплотипов, генетически близких
гаплотипам первой группы из Забайкальского края
и Западной Сибири, может свидетельствовать о
происхождении от общего предшественника и
сравнительно недавней дивергенции.

Таким образом, полученные результаты анали�
за хлоропластного генома показали, что на терри�
тории России и сопредельных стран произраста�
ют два генетически и географически обособлен�
ных вида серии Lacteae – I. lactea и I. oxypetala.
Вид I. oxypetala распространен на юге Дальнего
Востока, а I. lactea – на юге Сибири, в Казахстане
и Монголии. Однако для окончательного реше�
ния вопроса о таксономическом составе серии
Lacteae и уточнении распространения видов не�
обходимо исследование расширенной выборки
растений в других регионах Азии.

Авторы выражают благодарность А.В. Верхо�
зиной, В.М. Доронькину, Т.В. Полубояровой и
О.Д. Черновой за помощь в сборе образцов из Си�
бири. 

Исследование выполнено при финансовой
поддержке гранта ДВО РАН 12�I�П30�02.
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Species Divergence in Iris Series Lacteae (Iridaceae) in Russia
and Adjacent Countries Based on Chloroplast DNA Sequence Data

E. V. Boltenkova, E. V. Artyukovab, and M. M. Kozyrenkob

aBotanical Garden�Institute, Far Eastern Branch, Russian Academy of Sciences, Vladivostok, 690024 Russia
e�mail: boltenkov@rambler.ru

bInstitute of Biology and Soil Science, Far Eastern Branch, Russian Academy of Sciences, Vladivostok, 690022 Russia

In Russia, the species of the genus Iris L., series Lacteae Doronkin, the taxonomic structure of which still re�
mains controversial, are found in the south of Siberia and the Russian Far East, as well as in other regions of
Asia. Sequence analysis of three chloroplast DNA regions (rps4, trnL–trnF, and trnS–trnG) shows that, in
Russia and adjacent countries, there are two genetically and geographically isolated Lacteae species. I. oxy�
petala Bunge grows in the south of the Russian Far East, and I. lactea Pall. grows in Siberia, Mongolia, and
Kazakhstan. Genetic differentiation between the populations of I. lactea is extremely low and statistically in�
significant (the fixation index ФST = 0.057, p > 0.05), pointing to the unity of the gene pool and the absence
of other Lacteae species in this area.

Keywords: Iris, Lacteae, Iridaceae, species divergence, rps4, trnL–trnF, and trnS–trnG regions, haplotypes,
chloroplast DNA.
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