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На основе анализа нуклеотидного полиморфизма межгенных спейсеров psbA–trnH, trnL–trnF  
и trnS–trnG хлоропластной ДНК проведено изучение генетического разнообразия и демогра-
фической динамики эндемичных видов секции Orobia рода Oxytropis в двух центрах видообра-
зования: Южная Сибирь и северо-восток Азии. Из 34 изученных популяций эндемичных видов 
пять были мономорфными, такие популяции встречались только у видов северо-востока Азии, 
18 популяций (52.9%) характеризовались высоким гаплотипическим разнообразием (h от 0.600 
до 1.000) и 24 популяции (70.6%) – низким нуклеотидным разнообразием (π от 0.0001 до 0.0029). 
Реконструкция демографических историй 16 популяций эндемиков показала, что только четыре 
популяции имели бимодальное распределение нуклеотидных различий, согласующееся с моде-
лью демографического равновесия, для всех других обнаружено унимодальное распределение, 
согласующееся с моделью расширяющейся популяции. Выявлены две популяции эндемичных 
видов O. leucantha subsp. tschukotcensis и O. popoviana (в Магаданской области и Бурятии соот-
ветственно) с высоким уровнем генетического разнообразия, находящиеся в состоянии попу-
ляционной стабильности. Они располагаются, вероятно, на территории древних рефугиумов и 
представляют особый интерес с точки зрения сохранения генофонда видов.

Ключевые слова: Fabaceae, Oxytropis, Orobia, генетическое разнообразие, демографическая история, 
хлоропластная ДНК.
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Для крупного полиморфного рода Oxytropis DC. 
(Fabaceae) на северо-востоке Азии характерно ак-
тивное протекание процессов видообразования, в 
частности в результате прогрессирующей эколо-
гической дифференциации [1–3]. На территории 
Азиатской России существуют очаги разнообра-
зия видов рода, которые одновременно являются 
центрами интенсивного видообразования, к ним 
относятся, во-первых, горы и горно-степные рай-
оны Южной Сибири; во-вторых, прибрежные и 

горные районы северной части Дальнего Востока 
России (северо-восток Азии) [2, 4]. Диверсифи-
кация видов в Южной Сибири может быть обу-
словлена гетерогенностью рельефа, когда высокое 
экотопическое разнообразие и мозаичность усло-
вий горных экосистем приводят к возникновению 
близкорасположенных популяций видов Oxytropis 
с разными экологическими требованиями, а так-
же способствуют изоляции отдельных местообита-
ний. Активное видообразование на северо-востоке 
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Азии может быть связано с особенностями суще-
ствования видов Oxytropis в экстремальных усло-
виях (морские побережья, высокогорья, пионер-
ные стадии зарастания вулканов), что приводит к 
интенсификации формообразовательных процес-
сов. При этом возникновение новых форм нередко 
происходит на основе полиплоидизации и интро-
грессивной гибридизации и сопровождается бы-
строй адаптивной радиацией молодых видов [2, 3]. 
Все эти процессы характерны и для видов Oxytropis 
секции Orobia Bunge – наиболее крупной и слож-
ной в таксономическом отношении.

Секция Orobia включает около 110 видов в Ев-
ропе, Азии и Америке; в Азиатской России рас-
пространены 58 таксонов, из них 37 видов и под-
видов являются эндемичными [3]. Эндемичные 
виды часто существуют в форме малых изолиро-
ванных популяций и составляют наиболее уязви-
мую часть региональной флоры. Многие эндемич-
ные виды секции Orobia внесены в региональные 
Красные книги [5–13] как уязвимые, редкие или 
исчезающие растения, а два вида – O. nivea Bunge 
и O. todomoshiriensis Miyabe et Miyake – в Красную 
книгу РФ [14] (табл.  1). Кроме того, некоторые 
широко распространенные виды Oxytropis секции 
Orobia активно уничтожаются вследствие их деко-
ративной, лекарственной [15–17] и кормовой [18, 
19] значимости. Очевидно, что охрана и восстанов-
ление численности популяций требуется не только 
для уязвимых, редких и исчезающих эндемиков, но 
и для широко распространенных видов. Одним из 
необходимых условий сохранения и поддержания 
разнообразия растений является исследование ге-
нетических процессов в природных популяциях. 
Это может обеспечить научную основу для разра-
ботки мер по сохранению разнообразия (напри-
мер, введение в культуру редких и исчезающих ви-
дов), создания альтернативных источников лекар-
ственного сырья, а также для реинтродукции этих 
видов в природные экосистемы.

Ранее нами были изучены эндемичные виды 
Oxytropis Байкальской Сибири [20] и ряд видов 
секции Orobia [21–24]. Для анализа нуклеотидно-
го полиморфизма были использованы межгенные 
спейсеры psbA–trnH, trnL–trnF и trnS–trnG хлоро-
пластной ДНК (хпДНК), которые показали эф-
фективность для оценки генетических ресурсов, 
демографической истории популяций и рекон-
струкции филогенетических связей. В настоящей 
работе проанализирован большой дополнитель-
ный материал для 32 эндемичных видов и подви-
дов секции Orobia (по [3]), включая O.  sylvatica, 
который приводится как эндемик Северной Азии 
в Красных книгах Иркутской области [8] и Забай-
кальского края [10].

Целью исследования является изучение гене-
тического разнообразия и демографической ди-
намики эндемичных видов Oxytropis секции Orobia 

Азиатской России по данным изменчивости нукле-
отидных последовательностей межгенных спейсе-
ров psbA–trnH + trnL–trnF + trnS–trnG хпДНК.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Материалом служили 617 растений из 112 при-

родных местонахождений 42 видов и подвидов 
Oxytropis секции Orobia (табл. 1). Названия таксо-
нов и секций приведены согласно обработке Л.И. 
Малышева [3], за исключением O. ruthenica Vass. 
[25]. Места хранения ваучерных образцов указаны 
в табл. 1. Общий ареал секции Orobia в Азиатской 
России (рис. 1) приведен по данным Д.В. Санда-
нова с соавт. [26], ареалы исследованных видов 
секции Orobia приведены в [27]. Большинство эн-
демичных видов характеризуются небольшим раз-
мером ареала, что связано с их узкой экологиче-
ской приуроченностью, включающей субстратную 
специфичность, требования к освещенности, ув-
лажнению и др. Больше половины видов (18 из 32) 
являются узколокальными эндемиками, такие как 
O. calcareorum, O. hidakamontana, O. kunashiriensis, 
O. todomoshiriensis, для двух последних видов отме-
чено только одно или два местонахождения. Ряд 
эндемичных видов имеют дизъюнктивные ареалы 
различной площади, например обширные ареалы 
у O. adamsiana, O. evenorum, O. ochotensis и неболь-
шие – у O. arctica subsp. taimyrensis, O. campanulata, 
O.  candicans, O.  tichomirovii. Для сравнительного 
анализа в исследование включены популяции 10 
собранных в ходе исследования распространен-
ных видов секции Orobia (табл. 1), ареалы кото-
рых выходят за пределы территории исследования. 
Размеры ареалов этих видов также варьируют – от 
распространенного O.  sajanensis, ареал которого 
ограничен Восточной Сибирью и Северной Мон-
голией, до широко распространенного O. strobila-
cea, ареал которого охватывает Северо-Восточный 
Казахстан, Южную Сибирь, Дальний Восток, Се-
верную Монголию и Китайский Алтай, северный 
предел ареала этого вида – около 56° с.ш.

Методы выделения ДНК, амплификации и 
секвенирования межгенных спейсеров psbA–trnH, 
trnL–trnF и trnS–trnG приведены в нашей преды-
дущей работе [28]. Индивидуальные препараты 
тотальной ДНК выделены из листьев растений 
с помощью СТАВ-буфера по методике [29] с не-
большими модификациями [30]. Амплификацию 
psbA–trnH, trnL–trnF и trnS–trnG проводили с ис-
пользованием универсальных праймеров и ре-
комендованных реакционных условий [31, 32]. 
Нуклеотидные последовательности прямых и об-
ратных цепей определяли на генетическом ана-
лизаторе ABI 3500 (Applied Biosystems, США), ре-
дактировали с помощью пакета программ Staden 
Package v1.5 [33], затем выравнивали в SeaView v4.7 
[34] и объединяли в DnaSP v5.0 [35]. Матрицу объ-
единенных последовательностей трех регионов 
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ел
ка

 (1
) K

R
A

S*
56

.3
49

71
°,

 9
2.

98
43

7°
C

A
N

H
20

[5
5]
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Та
бл

иц
а 

1.
 П

ро
до

лж
ен

ие

В
ид

, ч
ис

ло
 х

ро
м

ос
ом

 [и
ст

оч
ни

к]
, м

ес
то

 п
ро

из
ра

ст
ан

ия
 (ч

ис
ло

 о
бр

аз
цо

в)
К

оо
рд

ин
ат

ы
с.

ш
., 

в.
д.

К
од

 
по

пу
ля

ци
и

Га
пл

от
ип

И
ст

оч
ни

к

O
. c

ze
ka

no
ws

ki
i*

* 
Ju

rt
ze

v,
 2

n 
–

 н
ет

 д
ан

ны
х

1.
 Ю

го
-В

ос
то

чн
ы

й 
Та

йм
ы

р,
 А

на
ба

рс
ко

е 
пл

ат
о,

 А
ф

ан
ас

ье
вс

ки
е 

оз
ер

а 
(1

)  
M

H
A*

, M
W

*
71

.6
29

00
°,

 1
06

.3
45

50
°

C
Z

E
K

1
H

21
[5

5]

2.
 Ю

го
-В

ос
то

чн
ы

й 
Та

йм
ы

р,
 р

. Ф
ом

ич
 у

 у
ст

ья
 р

. Т
ал

ы
гы

р-
Ю

ря
х 

(1
) M

W
*

71
.6

74
56

°,
 1

08
.3

73
17

°
C

Z
E

K
2

B
2

н/
и

3.
 Ю

го
-В

ос
то

чн
ы

й 
Та

йм
ы

р,
 А

на
ба

рс
ко

е 
пл

ат
о,

 р
. Э

ри
еч

ка
 (1

) M
W

*
71

.2
88

81
°,

 1
03

.2
37

94
°

C
Z

E
K

3
B

18

4.
 Ю

го
-З

ап
ад

ны
й 

Та
йм

ы
р,

 п
ла

то
 П

ут
ор

ан
а,

 о
кр

. о
з.

 А
ян

 (2
) M

W
*

69
.0

60
89

°,
 9

4.
18

77
5°

C
Z

E
K

4
B

5,
 B

19

O
. d

ar
pi

re
ns

is
**

 J
ur

tz
ev

 e
t 

K
ho

kh
r.,

 2
n 

–
 н

ет
 д

ан
ны

х

1.
 Р

ес
пу

бл
ик

а 
С

ах
а 

(Я
ку

ти
я)

, о
кр

. о
з.

 Д
ар

пи
р 

ок
ол

о 
ус

ть
я 

ру
ч.

 Б
ел

як
 (8

) M
A

G
*

64
.1

81
42

°,
 1

48
.0

41
29

°
D

AR
1

B
20

н/
и

2.
 М

аг
ад

ан
ск

ая
 о

бл
., 

ба
сс

ей
н 

р.
 О

м
ул

ев
ки

, у
ст

ье
 р

. Х
ар

ки
нд

я 
(8

) M
A

G
*

64
.2

93
19

°,
 1

48
.5

94
21

°
D

AR
2

B
20

3.
 М

аг
ад

ан
ск

ая
 о

бл
., 

до
ли

на
 р

. У
оч

ат
 (8

) M
A

G
*

63
.8

98
86

°,
 1

48
.4

30
36

°
D

AR
3

B
20

, B
21

4.
 М

аг
ад

ан
ск

ая
 о

бл
., 

ве
рх

ов
ья

 Т
ас

ка
на

, р
уч

. В
ес

ел
ы

й 
(1

) M
A

G
*

63
.5

56
20

°,
 1

49
.3

95
84

°
D

AR
4

B
21

O
. e

re
ct

a 
K

om
., 

2n
 =

 4
8 

[3
]

1.
 К

ам
ча

тс
ки

й 
кр

ай
, А

ва
чи

нс
ки

й 
за

ли
в 

(1
6)

 M
W

*
52

.9
89

20
°,

 1
58

.8
47

28
°

E
K

A
Z

H
16

, H
17

, 
H

18
[2

2]

2.
 К

ам
ча

тс
ки

й 
кр

ай
, в

лк
. с

оп
ка

 П
ло

ск
ая

 (1
) M

W
*

56
.0

51
40

°,
 1

60
.2

85
45

°
E

K
A

P
H

19
[2

2]
3.

 К
ам

ча
тс

ки
й 

кр
ай

, А
ва

чи
нс

ка
я 

со
пк

а,
  

ок
р.

 г.
 П

ет
ро

па
вл

ов
ск

а-
К

ам
ча

тс
ко

го
 (1

) M
W

*
53

.2
16

07
°,

 1
58

.6
61

32
°

E
K

A
A

H
17

[2
2]

4.
 К

ам
ча

тс
ки

й 
кр

ай
, о

з.
 Т

ол
м

ач
ев

а 
(1

) M
W

*
52

.6
17

61
°,

 1
57

.7
10

90
°

E
K

AT
H

20
[2

2]
O

. e
ve

no
ru

m
 J

ur
tz

ev
 e

t 
A

. K
ho

kh
r.,

 2
n 

=
 4

8,
 9

6 
[3

],
 2

n 
=

 3
2 

[5
8]

1.
 К

ам
ча

тс
ки

й 
кр

ай
, о

кр
. п

ос
. Э

сс
о,

 п
ер

ев
ал

 Г
ар

га
ча

н 
(3

)
55

.8
70

80
°,

 1
58

.6
62

25
°

K
A

M
H

7
[2

1]
2.

 М
аг

ад
ан

ск
ая

 о
бл

., 
ок

р.
 г.

 М
аг

ад
ан

а,
 в

ер
хо

вь
я 

р.
 М

ед
ве

ж
ки

 (3
)

59
.7

05
52

°,
 1

50
.6

86
91

°
M

E
D

V
H

8,
 H

9
[2

1]
3.

 М
аг

ад
ан

ск
ая

 о
бл

., 
о-

в 
Н

ед
ор

аз
ум

ен
ия

, п
об

ер
еж

ье
 О

хо
тс

ко
го

 м
ор

я 
(1

)
59

.5
87

50
°,

 1
50

.4
05

15
°

E
VE

H
8

[2
1]

4.
 М

аг
ад

ан
ск

ая
 о

бл
., 

ве
рх

ов
ья

 р
. О

лы
 (1

1)
 U

U
H

*
60

.6
28

26
°,

 1
51

.2
88

89
°

O
L

A
H

10
–

H
13

[2
1]

5.
 М

аг
ад

ан
ск

ая
 о

бл
., 

О
ль

ск
ое

 п
ла

то
 (1

3)
 U

U
H

*
60

.6
28

86
°,

 1
51

.2
56

97
°

O
PL

H
13

–
H

16
[2

1]

6.
 М

аг
ад

ан
ск

ая
 о

бл
., 

м
ы

с 
А

та
рг

ан
 (8

) U
U

H
*

59
.5

38
71

°,
 1

51
.5

03
45

°
AT

A
H

15
, 

H
17

–
H

20
[2

1]

7.
 М

аг
ад

ан
ск

ая
 о

бл
., 

пе
ре

ва
л 

А
рм

ан
ск

ий
 (1

0)
 U

U
H

*
59

.7
05

55
°,

 1
50

.6
86

43
°

A
R

M
H

8,
 H

21
[2

1]

O
. h

id
ak

am
on

ta
na

 M
iy

ab
e 

et
 T

at
ew

., 
2n

 =
 1

6 
[3

],
 2

n 
=

 6
4 

[5
7]
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В
ид

, ч
ис

ло
 х

ро
м

ос
ом

 [и
ст

оч
ни

к]
, м

ес
то

 п
ро

из
ра

ст
ан

ия
 (ч

ис
ло

 о
бр

аз
цо

в)
К

оо
рд

ин
ат

ы
с.

ш
., 

в.
д.

К
од

 
по

пу
ля

ци
и

Га
пл

от
ип

И
ст

оч
ни

к

1.
 К

ур
ил

ьс
ки

е 
о-

ва
, о

-в
 Ш

ик
от

ан
, г

. Ш
ик

от
ан

 (2
)

43
.8

69
58

°,
 1

46
.8

56
35

°
H

ID
H

24
[5

5]

O
. i

rc
ut

en
si

s M
. 

Po
p.

, 2
n 

=
 3

2 
[3

]

1.
 Б

ур
ят

ия
, о

кр
. с

. А
рш

ан
, б

ер
ег

 р
. К

ы
нг

ар
га

 (9
) U

U
H

*
51

.9
15

68
°,

 1
02

.4
27

01
°

IR
C

U
T

B
22

–
B

25
н/

и

O
. i

to
an

a*
* 

Ta
te

w.
 (=

 O
. r

ish
iri

en
sis

 M
at

su
m

. =
 O

. r
ish

iri
en

sis
 M

at
su

m
. s

ub
sp

. i
to

an
a 

(T
at

ew
.) 

W
or

os
ch

.),
 2

n 
–

 н
ет

 д
ан

ны
х

1.
 К

ур
ил

ьс
ки

е 
о-

ва
, о

-в
 И

ту
ру

п,
 б

ух
. О

се
нн

яя
 (1

) M
H

A*
45

.1
02

48
°,

 1
47

.6
97

93
1°

IT
O

H
32

[5
5]

O
. k

un
as

hi
ri

en
si

s K
ita

m
., 

2n
 –

 н
ет

 д
ан

ны
х

1.
 К

ур
ил

ьс
ки

е 
о-

ва
, о

. К
ун

аш
ир

, м
ы

с 
Л

ов
цо

ва
 (2

)
44

.4
51

82
°,

 
14

6.
56

99
0°

K
U

N
H

39
[2

2]

O
. k

us
ne

tz
ov

ii 
K

ry
l. 

et
 S

te
in

b.
, 2

n 
=

 3
2,

 4
8 

[3
]

1.
 Х

ак
ас

ия
, п

ос
. П

ри
ис

ко
вы

й,
 р

. В
ер

ка
 (1

) K
R

A
S*

54
.6

38
20

°,
 8

8.
72

30
2°

K
U

SN
H

26
[5

5]

O
. l

eu
ca

nt
ha

 s
ub

sp
. 

su
ba

rc
tic

a 
Ju

rt
ze

v,
 2

n 
=

 4
8,

 9
6 

[3
]

1.
 Ю

го
-В

ос
то

чн
ы

й 
Та

йм
ы

р,
 о

кр
. с

. Х
ат

ан
га

 (1
) M

W
*

71
.9

67
53

°,
 1

02
.4

33
35

°
LS

U
B

AR
B

26
н/

и

O
. l

eu
ca

nt
ha

 s
ub

sp
. 

ts
ch

uk
ot

ce
ns

is
 J

ur
tz

ev
, 2

n 
=

 4
8,

 6
4,

 9
6 

[3
]

1.
 Ч

ук
от

ка
, г

. Р
уд

на
я,

 р
. С

ре
дн

ий
 П

эн
вэ

ль
ве

ем
 (7

) M
A

G
*

66
.8

58
69

°,
 1

68
.6

24
74

°
LE

U
1

B
27

–
B

32

н/
и

2.
 М

аг
ад

ан
ск

ая
 о

бл
., 

ок
р.

 о
з.

 У
ру

ль
ту

н 
(1

1)
63

.8
08

38
°,

 1
48

.2
38

67
°

LE
U

2
B

33
–

B
39

3.
 М

аг
ад

ан
ск

ая
 о

бл
., 

ок
р.

 п
ос

. Б
ур

ка
нд

ья
 и

 о
з.

 М
ал

ы
к,

  
ру

ч.
 М

ис
су

ри
о 

(1
2)

 M
A

G
*

63
.4

67
00

°,
 1

47
.8

02
16

°
LE

U
3

B
40

–
B

43

4.
 М

аг
ад

ан
ск

ая
 о

бл
., 

ок
р.

 о
з.

 М
ал

ы
к 

(1
1)

 M
A

G
*

63
.5

09
87

°,
 1

47
.8

37
22

°
LE

U
4

B
35

, B
36

, 
B

43
–

B
50

5.
 Ч

ук
от

ка
, м

еж
ду

ре
чь

е 
рр

. Р
ы

тг
ы

лв
ее

м
 и

 С
по

ко
йн

ой
 (1

) M
A

G
*

62
.8

11
64

°,
 1

75
.4

39
47

°
LE

U
5

B
51

6.
 Ч

ук
от

ка
, р

. В
ел

ик
ая

, и
ст

ок
и 

ру
ч.

 Б
ур

но
го

 (1
) M

A
G

*
63

.4
08

74
°,

 1
73

.9
14

26
°

LE
U

6
B

51

O
. l

ito
ra

lis
 K

om
., 

2n
 –

 н
ет

 д
ан

ны
х

1.
 К

ам
ча

тс
ки

й 
кр

ай
, с

ев
ер

о-
во

ст
оч

на
я 

ча
ст

ь 
п-

ов
а 

К
ам

ча
тк

а 
(1

) V
L

A*
56

.1
83

02
4°

, 1
62

.6
85

32
3°

LK
A

M
H

10
[2

2]

2.
 К

ам
ча

тс
ки

й 
кр

ай
, о

кр
. К

ру
то

бе
ре

го
во

, о
з.

 Н
ер

пи
чь

е 
(1

) V
L

A*
56

.3
29

57
8°

, 1
62

.7
52

58
1°

LK
A

N
H

10
[2

2]

O
. n

iv
ea

**
* 

B
un

ge
, 2

n 
–

 н
ет

 д
ан

ны
х

1.
 А

лт
ай

, х
р.

 Ч
их

ач
ев

а,
 о

з.
 Д

ли
нн

ое
 (1

) N
SK

*
50

.2
26

03
°,

 8
9.

27
47

8°
N

IV
B

52
н/

и

Та
бл

иц
а 

1.
 П

ро
до

лж
ен

ие
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В
ид

, ч
ис

ло
 х

ро
м

ос
ом

 [и
ст

оч
ни

к]
, м

ес
то

 п
ро

из
ра

ст
ан

ия
 (ч

ис
ло

 о
бр

аз
цо

в)
К

оо
рд

ин
ат

ы
с.

ш
., 

в.
д.

К
од

 
по

пу
ля

ци
и

Га
пл

от
ип

И
ст

оч
ни

к

O
. o

ch
ot

en
si

s B
un

ge
, 2

n 
=

 6
4 

[3
]

1.
 К

ам
ча

тс
ки

й 
кр

ай
, в

лк
. К

лю
че

вс
ка

я 
со

пк
а 

(1
0)

56
.0

33
89

°,
 1

60
.1

88
49

°
O

K
A

К
H

1–
H

3
[2

2]
2.

 К
ам

ча
тс

ки
й 

кр
ай

, в
лк

. с
оп

ка
 П

ло
ск

ая
 (1

4)
 V

L
A*

55
.9

54
79

°,
 1

60
.4

07
05

°
O

K
A

P
H

1,
 H

2
[2

2]

3.
 К

ам
ча

тс
ки

й 
кр

ай
, в

лк
. А

ва
чи

нс
ка

я 
со

пк
а 

(1
4)

 V
L

A*
53

.2
07

45
°,

 1
58

.7
99

25
°

O
K

A
A

H
4–

H
7

[2
2]

4.
 К

ам
ча

тс
ки

й 
кр

ай
, о

кр
. г

. У
ст

ь-
К

ам
ча

тс
ка

, с
кл

он
 г

ор
ы

 У
ва

ль
на

я 
(1

) V
L

A*
56

.2
43

13
°,

 1
62

.7
95

75
°

O
K

AU
H

8
[2

2]

5.
 К

ам
ча

тс
ки

й 
кр

ай
, с

ре
дн

ее
 т

еч
ен

ие
 р

. Р
ад

уг
и 

(1
) V

L
A*

56
.6

59
13

°,
 1

61
.8

95
11

°
O

K
A

R
H

9
[2

2]

6.
 К

ам
ча

тс
ки

й 
кр

ай
, г

ор
ы

 К
ам

ча
тс

ко
го

 м
ы

са
, и

ст
ок

и 
р.

 У
гл

ов
ой

 (1
) V

L
A*

56
.1

68
66

°,
 1

62
.8

41
08

°
O

K
A

M
H

10
[2

2]

7.
 М

аг
ад

ан
ск

ая
 о

бл
., 

ок
р.

 п
ос

. О
ро

ту
к 

(1
0)

 M
A

G
*

62
.1

60
69

°,
 1

48
.8

25
26

°
O

M
A

O
H

11
[2

2]
8.

 М
аг

ад
ан

ск
ая

 о
бл

., 
ок

р.
 п

ос
. Б

ур
ка

нд
ья

 (3
) M

A
G

*
63

.4
16

88
°,

 1
47

.6
49

38
°

O
M

A
B

H
12

, H
13

[2
2]

9.
 М

аг
ад

ан
ск

ая
 о

бл
., 

ок
р.

 п
ос

. Ш
ту

рм
ов

ой
 (1

) M
A

G
*

62
.7

49
06

°,
 1

49
.8

78
79

°
O

M
A

S
H

14
[2

2]
10

. М
аг

ад
ан

ск
ая

 о
бл

., 
ок

р.
 п

ос
. М

ад
ау

н,
 г

ор
а 

Л
еб

ед
ин

ая
 (1

) M
A

G
*

60
.6

26
73

°,
 1

50
.9

50
26

°
O

M
A

M
H

15
[2

2]
O

. p
op

ov
ia

na
**

 P
es

ch
ko

va
, 2

n 
=

 1
6 

[5
9]

, 2
n 

=
 3

2 
[6

0]
1.

 Б
ур

ят
ия

, о
кр

. с
. Б

ар
ат

ы
 (9

) U
U

H
*

51
.2

84
42

°,
 1

06
.3

51
36

°
P

O
P

1
B

53
–

B
56

н/
и

2.
 Б

ур
ят

ия
, о

кр
. с

. Я
го

дн
ое

 (8
) U

U
H

*
51

.3
79

51
°,

 1
06

.4
73

45
°

P
O

P
2

B
53

, B
57

O
. r

et
us

a*
* 

M
at

su
m

., 
2n

 =
 1

6 
[3

]
1.

 К
ур

ил
ьс

ки
е 

о-
ва

, о
-в

 П
ар

ам
уш

ир
, б

ух
та

 Ш
ел

ех
ов

а 
(2

)
50

.3
67

99
°,

 1
55

.6
32

03
°

R
E

T
1

H
30

, H
31

[5
5]

2.
 К

ур
ил

ьс
ки

е 
о-

ва
, о

-в
 М

ат
уа

 (2
)

48
.0

82
00

°,
 1

53
.2

54
02

°
R

E
T2

B
58

н/
и

O
. r

ut
he

ni
ca

 V
as

s.
, 2

n 
=

 1
6 

[3
]

1.
 П

ри
м

ор
ск

ий
 к

ра
й,

 о
. Р

ус
ск

ий
, м

ы
с 

То
би

зи
на

 (1
7)

 V
B

G
I*

42
.9

45
47

°,
 1

31
.8

70
88

°
R

R
U

T
H

21
[2

2]

2.
 П

ри
м

ор
ск

ий
 к

ра
й,

 о
. Р

ус
ск

ий
, м

ы
с 

В
ят

ли
на

 (1
7)

 V
L

A*
42

.9
70

27
°,

 1
31

.9
05

63
°

R
R

U
V

H
21

–
H

23
[2

2]

3.
 П

ри
м

ор
ск

ий
 к

ра
й,

 о
. П

оп
ов

а,
 б

ух
. П

ог
ра

ни
чн

ая
 (1

4)
 V

B
G

I*
42

.9
49

17
°,

 1
31

.7
32

45
°

R
PO

P
H

23
, H

24
[2

2]

4.
 П

ри
м

ор
ск

ий
 к

ра
й,

 о
. П

ут
ят

ин
а,

 з
ап

ад
ны

й 
бе

ре
г 

(1
9)

 V
B

G
I*

42
.8

50
23

°,
 1

32
.4

37
53

°
R

PU
Z

H
25

–
H

29
[2

2]

5.
 П

ри
м

ор
ск

ий
 к

ра
й,

 о
. П

ут
ят

ин
а,

 в
ос

то
чн

ы
й 

бе
ре

г 
(1

3)
 V

B
G

I*
42

.8
72

55
°,

 1
32

.4
15

89
°

R
PU

V
H

27
, H

30
[2

2]

6.
 П

ри
м

ор
ск

ий
 к

ра
й,

 о
кр

. п
ос

. А
м

гу
 (6

) V
B

G
I*

45
.8

45
87

°,
 1

37
.6

53
08

°
R

A
M

G
H

31
, H

32
[2

2]

7.
 П

ри
м

ор
ск

ий
 к

ра
й,

 о
кр

. п
ос

. В
ра

нг
ел

ь,
 м

ы
с 

К
ам

ен
ск

ог
о 

(1
3)

42
.7

63
08

°,
 1

33
.0

51
25

°
R

VR
A

H
32

–
H

38
[2

2]
O

. s
ac

ha
lin

en
si

s*
* 

M
iy

ab
e 

et
 T

at
ew

., 
2n

 =
 1

6 
[3

]
1.

 О
-в

 С
ах

ал
ин

, п
-о

в 
Ш

м
ид

та
, р

. Т
ал

ик
и 

(1
)

54
.2

78
62

°,
 1

42
.8

07
62

°
SA

C
H

H
34

[5
5]

Та
бл

иц
а 

1.
 П

ро
до

лж
ен

ие
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В
ид

, ч
ис

ло
 х

ро
м

ос
ом

 [и
ст

оч
ни

к]
, м

ес
то

 п
ро

из
ра

ст
ан

ия
 (ч

ис
ло

 о
бр

аз
цо

в)
К

оо
рд

ин
ат

ы
с.

ш
., 

в.
д.

К
од

 
по

пу
ля

ци
и

Га
пл

от
ип

И
ст

оч
ни

к

O
. s

or
di

da
 s

ub
sp

. a
rc

to
le

ne
ns

is
 J

ur
tz

ev
, 2

n 
–

 н
ет

 д
ан

ны
х

1.
 Ю

го
-В

ос
то

чн
ы

й 
Та

йм
ы

р,
 А

на
ба

рс
ко

е 
пл

ат
о,

 н
иж

не
е 

те
че

ни
е 

 
р.

 Э
ри

еч
ки

 (1
) M

W
*

71
.2

88
31

°,
 1

03
.2

39
75

°
SA

R
C

T
B

59
н/

и

O
. s

or
di

da
 s

ub
sp

. 
sc

ha
m

ur
in

ii 
Ju

rt
ze

v,
 2

n 
=

 9
6 

[3
]

1.
 Ч

ук
от

ка
, о

-в
 В

ра
нг

ел
я,

 б
ух

. С
ом

ни
те

ль
на

я 
(2

) M
A

G
*

70
.9

78
50

°,
 1

79
.5

85
35

°
SS

C
H

A
H

22
, H

23
[2

1]

O
. s

up
ra

je
ni

ss
ej

en
si

s*
* 

K
uv

aj
ev

 e
t 

S
on

ni
ko

va
, 2

n 
–

 н
ет

 д
ан

ны
х

1.
 К

ра
сн

оя
рс

ки
й 

кр
ай

, З
ап

ад
ны

й 
С

ая
н,

 С
ая

но
-Ш

уш
ен

ск
ий

 з
ап

ов
ед

ни
к 

(1
) 

K
R

A
S*

52
.0

49
16

°,
 9

1.
96

59
7°

SU
PR

1
H

42
[5

5]

2.
 К

ра
сн

оя
рс

ки
й 

кр
ай

, д
ол

ин
а 

С
ая

нс
ко

го
 в

од
ох

ра
ни

ли
щ

а 
(1

) K
R

A
S*

52
.5

52
35

°,
 9

1.
71

19
4°

SU
PR

2
H

42
[5

5]

O
. s

yl
va

tic
a*

* 
(P

al
l.)

 D
C

., 
2n

 =
 1

6,
 3

2 
[3

]

1.
 Б

ур
ят

ия
, о

кр
. с

. У
ди

нс
к 

(1
2)

 U
U

H
*

52
.11

70
79

°,
 1

09
.13

35
96

°
SY

LV
AT

B
60

–
B

62
 

(=
S1

–
S3

),
 

B
63

–
B

65
н/

и 
([

20
])

O
. t

ic
ho

m
ir

ov
ii*

* 
Ju

rt
ze

v,
 2

n 
=

 1
6 

[3
]

1.
 В

ос
то

чн
ы

й 
Та

йм
ы

р,
 г.

 Т
ар

ел
ка

, в
ер

хо
вь

я 
р.

 Н
иж

не
й 

Ж
да

ни
хи

 (1
) M

W
*

71
.9

34
09

°,
 1

03
.9

56
53

°
TI

C
H

B
66

н/
и

O
. t

od
om

os
hi

ri
en

si
s*

**
 M

iy
ab

e 
et

 M
iy

ak
e,

 2
n 

> 
64

 [3
]

1.
 Ю

ж
ны

й 
С

ах
ал

ин
, о

. М
он

ер
он

 (1
) L

E
*

46
.2

48
55

°,
 1

41
.2

52
76

°
T

O
D

O
M

H
43

[5
5]

O
. v

as
si

lc
ze

nk
oi

 J
ur

tz
ev

, 2
n 

=
 3

2 
[3

]

1.
 М

аг
ад

ан
ск

ая
 о

бл
., 

ок
р.

 п
ос

. Т
ал

-Ю
ря

х,
 д

ол
ин

а 
р.

 А
рк

аг
ал

а 
(1

4)
 M

A
G

*
65

.0
96

49
8°

, 1
60

.1
04

72
5°

VA
S1

U
48

–
U

52
[2

3]

2.
 М

аг
ад

ан
ск

ая
 о

бл
., 

до
ли

на
 р

. П
ра

вы
е 

И
м

ля
ки

 (1
) M

A
G

*
65

.0
96

49
8°

, 1
60

.1
04

72
5°

VA
S2

U
51

 (=
H

46
)

[2
3]

, (
[5

5]
)

3.
 Ч

ук
от

ка
, п

ой
м

а 
р.

 Я
рк

ов
ее

м
 (9

) M
A

G
*

66
.9

32
05

°,
 1

67
.0

00
95

°
VA

S3
U

51
,

U
53

–
U

57
[2

3]

4.
 К

ам
ча

тс
ки

й 
кр

ай
 (м

ат
ер

ик
ов

ая
 ч

ас
ть

),
 х

р.
 В

ет
ве

йс
ки

й,
 г.

 С
ей

на
в 

(1
3)

 V
L

A*
61

.0
05

51
°,

 1
66

.0
45

96
°

VA
S4

U
58

–
U

65
[2

3]

Ра
сп

ро
ст

ра
не

нн
ы

е 
ви

ды

O
. a

lp
in

a 
B

un
ge

, 2
n 

=
 1

6,
 3

2 
[3

]

1.
 А

лт
ай

, д
ол

ин
а 

р.
 Т

ар
ха

та
 (1

) M
H

A*
49

.7
71

61
°,

 8
8.

44
81

1°
A

LP
1

H
12

[5
5]

2.
 А

лт
ай

, п
ла

то
 У

ко
к,

 п
ра

во
бе

ре
ж

ье
 р

. Ж
ум

ал
ы

 (7
) N

SK
*

50
.2

98
31

°,
 9

6.
41

81
7°

AL
P

2
B

67
–

B
70

н/
и

O
. a

lta
ic

a 
(P

al
l.)

 P
er

s.
, 2

n 
=

 1
6 

[3
]

Та
бл

иц
а 

1.
 П

ро
до

лж
ен

ие
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В
ид

, ч
ис

ло
 х

ро
м

ос
ом

 [и
ст

оч
ни

к]
, м

ес
то

 п
ро

из
ра

ст
ан

ия
 (ч

ис
ло

 о
бр

аз
цо

в)
К

оо
рд

ин
ат

ы
с.

ш
., 

в.
д.

К
од

 
по

пу
ля

ци
и

Га
пл

от
ип

И
ст

оч
ни

к

1.
 Т

ы
ва

, х
р.

 а
ка

д.
 О

бр
уч

ев
а,

 в
ер

хо
вь

я 
р.

 У
лу

ч-
О

 (1
) K

R
A

S*
52

.2
76

94
°,

 9
4.

72
39

2°
AL

T1
B

71
н/

и
2.

 А
лт

ай
, х

ре
бе

т 
Ч

их
ач

ев
а,

 р
. Я

рл
ы

-А
м

ры
 (2

) M
W

*
50

.3
36

03
°,

 8
7.

75
96

7°
AL

T2
B

72

O
. a

m
bi

gu
a 

(P
al

l.)
 D

C
., 

2n
 =

 3
2 

[3
]

1.
 А

лт
ай

, С
ев

ер
о-

Ч
уй

ск
ий

 х
ре

бе
т,

 д
ол

ин
а 

р.
 А

кт
ру

 (1
) M

H
A*

50
.0

75
66

°,
 8

7.
76

43
6°

A
M

B
H

13
[5

5]

O
. a

rg
en

ta
ta

 (
Pa

ll.
) 

Pe
rs

., 
2n

 =
 1

6 
[3

]

1.
 Г

ор
ны

й 
А

лт
ай

, о
кр

. с
. Б

ал
ы

кч
а,

 д
ол

ин
а 

р.
 Ч

ул
ы

ш
м

ан
 (1

) M
H

A*
50

.4
60

97
°,

 8
9.

80
44

8°
A

R
G

H
15

[5
5]

O
. m

ay
de

lli
an

a 
Tr

au
tv

., 
2n

 =
 9

6 
[3

]

1.
 К

ам
ча

тс
ки

й 
кр

ай
 (м

ат
ер

ик
ов

ая
 ч

ас
ть

),
 н

иж
не

е 
те

че
ни

е 
р.

 П
ен

ж
ин

ы
 

(1
1)

 V
L

A*
62

.5
20

45
°,

 1
66

.0
39

90
°

M
AY

D
1

B
73

–
B

76

н/
и

2.
 К

ам
ча

тс
ки

й 
кр

ай
 (м

ат
ер

ик
ов

ая
 ч

ас
ть

),
 о

кр
. М

ан
ил

, К
ам

ен
ны

й 
хр

еб
ет

 
(1

1)
 V

L
A*

62
.6

17
83

°,
 1

65
.4

31
17

°
M

AY
D

2
B

77
, B

78

3.
 Ч

ук
от

ка
, г

. Р
уд

на
я,

 р
. С

ре
дн

ий
 П

эн
вэ

ль
ве

ем
 (6

) M
A

G
*

67
.3

63
39

°,
 1

69
.4

58
61

°
M

AY
D

3
B

79
, B

80

4.
 Ч

ук
от

ка
, о

кр
. о

з.
 Т

ы
ты

ль
 (с

ев
ер

на
я 

ча
ст

ь)
 (8

) M
A

G
*

67
.3

82
28

°,
 1

69
.4

59
64

°
M

AY
D

4
B

79
, B

81

5.
 Ч

ук
от

ка
, ю

ж
ны

й 
бе

ре
г 

оз
. Т

ы
ты

ль
 (8

) M
A

G
*

67
.2

84
77

°,
 1

69
.3

28
84

°
M

AY
D

5
B

79

6.
 Ч

ук
от

ка
, о

кр
. а

эр
оп

ор
та

 г.
 А

на
ды

ря
 (п

ос
. У

го
ль

ны
е 

К
оп

и)
 (1

0)
 M

A
G

*
64

.6
99

54
°,

 1
77

.7
89

00
°

M
AY

D
6

B
82

7.
 Ч

ук
от

ка
, л

ев
ы

й 
бе

ре
г 

р.
 К

ур
уп

ки
 (5

) M
A

G
*

64
.6

64
30

°,
 –

17
4.

20
88

3°
M

AY
D

7
B

83

8.
 Ч

ук
от

ка
, п

ер
ев

ал
 м

еж
ду

 р
р.

 Г
ет

ля
не

н 
и 

М
ар

ич
 (7

) M
A

G
*

65
.0

81
89

°,
 –

17
2.

68
44

7°
M

AY
D

8
B

83
, B

84

9.
 В

ос
то

чн
ая

 ч
ас

ть
 Ч

ук
от

ск
ог

о 
п-

ов
а,

 о
з.

 К
оо

ле
нь

 (1
) L

E
*

65
.9

50
14

°,
 –

 1
71

.1
24

40
°

M
AY

D
9

H
27

[5
5]

O
. r

ec
og

ni
ta

 B
un

ge
, 2

n 
=

 3
2 

[3
]

1.
 А

лт
ай

, л
ев

об
ер

еж
ье

 р
. Д

ж
аз

ат
ор

 (1
0)

 N
SK

*
49

.6
32

92
°,

 8
7.

87
21

4°
R

E
C

O
G

1
B

85
–

B
89

н/
и

2.
 А

лт
ай

, п
ла

то
 У

ко
к 

(8
) N

SK
*

49
.4

97
42

°,
 8

8.
13

04
4°

R
E

C
O

G
2

B
87

,
B

90
–

B
96

O
. s

aj
an

en
si

s J
ur

tz
ev

, 2
n 

–
 н

ет
 д

ан
ны

х

1.
 Б

ур
ят

ия
, о

кр
. с

. М
он

ды
 (9

) U
U

H
*

51
.6

82
50

°,
 1

00
.9

38
95

°
SA

JA
N

B
23

, B
25

, 
B

97
–

B
99

н/
и

O
. s

or
di

da
 (

W
ill

d.
) 

Pe
rs

., 
2n

 =
 4

8,
 6

4 
[3

]

Та
бл

иц
а 

1.
 П

ро
до

лж
ен

ие
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В
ид

, ч
ис

ло
 х

ро
м

ос
ом

 [и
ст

оч
ни

к]
, м

ес
то

 п
ро

из
ра

ст
ан

ия
 (ч

ис
ло

 о
бр

аз
цо

в)
К

оо
рд

ин
ат

ы
с.

ш
., 

в.
д.

К
од

 
по

пу
ля

ци
и

Га
пл

от
ип

И
ст

оч
ни

к

1.
 Б

ур
ят

ия
, о

кр
. с

. И
на

 (8
) U

U
H

*
53

.7
32

05
°,

 1
10

.2
47

01
°

SO
R

D
1

H
1–

H
5

[2
1]

2.
 Ю

го
-В

ос
то

чн
ы

й 
Та

йм
ы

р,
 с

ре
дн

ее
 т

еч
ен

ие
 р

. П
ол

иг
ай

 (1
) M

W
*

72
.4

82
47

°,
 1

09
.7

29
75

°
S

O
R

D
2

B
10

0
н/

и
3.

 Ю
го

-В
ос

то
чн

ы
й 

Та
йм

ы
р,

 А
на

ба
рс

ко
е 

пл
ат

о,
 у

ст
ье

 р
. К

от
уй

ка
н 

(1
) 

M
W

*
70

.5
75

03
°,

 1
03

.5
52

27
°

S
O

R
D

3
B

10
1

O
. s

tr
ob

ila
ce

a 
B

un
ge

, 2
n 

=
 1

6,
 3

2,
 4

8,
 6

4 
[3

]
1.

 Б
ур

ят
ия

, о
кр

. с
. З

аи
гр

ае
во

 (5
) U

U
H

*
51

.8
75

14
°,

 1
08

.2
46

16
°

ST
R

1
U

1–
U

3
[2

3]
2.

 Б
ур

ят
ия

, о
кр

. с
. К

ом
со

м
ол

ьс
ко

е 
(1

0)
 U

U
H

*
52

.4
78

98
°,

 1
11

.0
86

77
°

ST
R

2
U

1–
U

7
[2

3]
3.

 Б
ур

ят
ия

, о
кр

. с
. М

ай
ск

 (1
5)

 U
U

H
*

54
.6

12
87

°,
 1

10
.7

74
31

°
ST

R
3

U
8–

U
18

[2
3]

4.
 Б

ур
ят

ия
, Д

ж
ер

ги
нс

ки
й 

за
по

ве
дн

ик
, у

р.
 У

кш
ак

и 
(5

) U
U

H
*

55
.2

03
53

°,
 1

11
.4

48
75

°
ST

R
4

U
19

–
U

23
[2

3]
5.

 Б
ур

ят
ия

, о
кр

. с
. Т

ор
ы

 (6
) U

U
H

*
51

.7
62

22
°,

 1
02

.9
53

33
°

ST
R

5
U

24
–

U
26

[2
3]

6.
 Б

ур
ят

ия
, о

кр
. с

. М
он

ды
, б

ер
ег

 р
. А

ер
ха

н 
(3

) U
U
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хпДНК использовали для расчета числа гаплоти-
пов, гаплотипического (h) и нуклеотидного (π) раз-
нообразия (для популяций с числом образцов пять 
и более), показателей популяционной стабильности 
– тестов D Таджимы (Tajima's D) [36] и Fs Фу (Fu’s 
Fs) [37], для анализа распределения парных нуклео-
тидных различий (mismatch distribution) в програм-
мах Arlequin v3.5 [38] и DnaSP [35].

Гаплотипическое разнообразие считалось низ-
ким при значениях от 0.100 до 0.359, средним – от 
0.360 до 0.599, высоким – от 0.600 до 1.000; нукле-
отидное разнообразие считалось низким при зна-
чениях от 0.0001 до 0.0029, средним – от 0.0030 до 
0.0054, высоким – от 0.0055 до 0.0080.

Работу проводили с использованием оборудова-
ния ЦКП «Биотехнология и генетическая инжене-
рия» ФНЦ Биоразнообразия ДВО РАН.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Получены нуклеотидные последовательно-

сти каждого из регионов psbA–trnH, trnL–trnF и 
trnS–trnG хпДНК для 253 новых образцов Oxytropis 

секции Orobia. Длина объединенной матрицы по-
сле выравнивания составила 2465 сайтов, из них 99 
с пробелами в выравнивании или отсутствующи-
ми данными, 2323 мономорфных и 43 вариабель-
ных: 33 нуклеотидные замены были информатив-
ны согласно методу максимальной экономии и 10 
– единичными. Нуклеотидные замены, индель-
ные вариации и длина мононуклеотидных (поли-T 
и поли-А мотивы) и динуклеотидного (АТ-мо-
тив) повторов выявили 102 гаплотипа (B1–B102, 
табл. 1). Последовательности гаплотипов депони-
рованы в международной базе данных GenBank 
(http://www.ncbi.nlm.nih.gov) под номерами доступа 
PV138255–PV138265 и PV165627–PV165717 (psbA–
trnH); PV185528–PV185629 (trnL–trnF); PV216598–
PV216699 (trnS–trnG).

Параметры генетической изменчивости для 53 
популяций 20 видов секции Orobia (34 популяции 
14 эндемичных видов и 19 популяций шести рас-
пространенных видов) представлены в табл. 2, где 
виды распределены с учетом их произрастания в 
одном из центров активного видообразования: 

С Е В Е Р Н Ы Й Л Е Д О В И Т Ы Й О К Е А Н

Р О С С И Я

М О Н Г О Л И Я

К
И

ТА
Й

К А З А Х С Т А Н

Рис. 1. Изученные популяции (красные точки) видов Oxytropis секции Orobia (см. табл. 1). Желтые точки обознача-
ют известные популяции представителей секции по данным Д.В. Санданова с соавт. [26].
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Таблица 2. Генетическое разнообразие популяций видов Oxytropis секции Orobia в двух центрах видообразо-
вания по данным хпДНК

Вид Код
популяции

Генетическое разнообразие
гаплотипическое (SD) нуклеотидное (SD)

Эндемичные виды

Северо-восток Азии

O. ajanensis subsp. semiglobosa AJAN2 0.000 (0.000) 0.0000 (0.0000)

O. calcareorum CAL 0.583 (0.183) 0.0006 (0.0005)

O. darpirensis

DAR1 0.000 (0.000) 0.0000 (0.0000)

DAR2 0.000 (0.000) 0.0000 (0.0000)

DAR3 0.536 (0.123) 0.0004 (0.0004)

O. erecta EKAZ 0.425 (0.133) 0.0009 (0.0006)

O. evenorum

OLA 0.800 (0.075) 0.0010 (0.0007)
OPL 0.679 (0.088) 0.0004 (0.0003)
ATA 0.857 (0.108) 0.0015 (0.0010)

ARM 0.356 (0.159) 0.0001 (0.0002)

O. leucantha subsp. tschukotcensis

LEU1 0.952 (0.095) 0.0011 (0.0007)

LEU2 0.891 (0.074) 0.0011 (0.0007)

LEU3 0.697 (0.090) 0.0012 (0.0008)

LEU4 0.982 (0.046) 0.0052 (0.0029)

O. ochotensis

OKAК 0.378 (0.181) 0.0009 (0.0006)
OKAP 0.385 (0.132) 0.0006 (0.0005)
OKAA 0.495 (0.151) 0.0008 (0.0006)
OMAO 0.000 (0.000) 0.0000 (0.0000)

O. ruthenica

RRUT 0.000 (0.000) 0.0000 (0.0000)
RRUV 0.228 (0.129) 0.0002 (0.0002)
RPOP 0.363 (0.130) 0.0002 (0.0002)
RPUZ 0.637 (0.104) 0.0011 (0.0007)
RPUV 0.154 (0.126) 0.0004 (0.0003)
RAMG 0.600 (0.129) 0.0002 (0.0002)
RVRA 0.872 (0.067) 0.0016 (0.0010)

O. vassilczenkoi

VAS1 0.769 (0.083) 0.0005 (0.0004)
VAS3 0.917 (0.073) 0.0013 (0.0009)
VAS4 0.897 (0.067) 0.0017 (0.0010)

Южная Сибирь

O. adamsiana ADAM5 0.956 (0.059) 0.0047 (0.0027)
O. campanulata CAM2 0.972 (0.064) 0.0048 (0.0027)

O. ircutensis IRCUT 0.694 (0.147) 0.0003 (0.0003)

O. popoviana
POP1 0.778 (0.110) 0.0030 (0.0018)

POP2 0.250 (0.180) 0.0001 (0.0001)

O. sylvatica SYLVAT 0.939 (0.048) 0.0059 (0.0032)
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северо-востока Азии и Южной Сибири. Мономор-
фные популяции обнаружены только у видов севе-
ро-востока Азии: пять популяций у эндемичных 
видов, три – у распространенного вида O. maydel-
liana (табл. 2). Из 34 популяций эндемичных видов 
секции Orobia Азиатской России высоким гапло-
типическим разнообразием характеризуются 18 по- 
пуляций (52.9%), низким нуклеотидным разноо-
бразием – 24 популяции (70.6%). Из 19 популяций 
распространенных видов высоким гаплотипиче-
ским разнообразием характеризуются 11 популяций 
(57.9%), низким нуклеотидным разнообразием –  
13 популяций (68.4%).

Высокий уровень обоих показателей генети-
ческого разнообразия выявлен в двух популяци-
ях из Южной Сибири: SYLVAT O. sylvatica (энде-
мик) и RECOG1 O. recognita (распространенный 
вид); низкий уровень обоих показателей – в трех 
популяциях двух эндемичных видов – RRUV и 

RPUV O. ruthenica с о-ва Русский (северо-восток 
Азии) и POP2 O. popoviana (Южная Сибирь) и двух 
популяциях распространенного вида – MAYD2  
и MAYD3 O.  maydelliana. Сочетание высокого 
уровня гаплотипического разнообразия и низкого 
уровня нуклеотидного разнообразия выявлено в 
12 популяциях (из них 11 из северо-востока Азии) 
эндемиков (35.3%) и в восьми популяциях распро-
страненных видов Южной Сибири (42.1%).

Результаты тестов на нейтральность представ-
лены в табл. 3. Интерпретация результатов тестов 
на нейтральность при нулевых, отрицательных  
и положительных значениях приведены соглас-
но [36, 37, 39–41]. Нулевые значения теста Taji-
ma’s D установлены для 18 популяций эндеми-
ков и шести популяций распространенного вида 
O.  maydelliana с северо-востока Азии. Это оз-
начает, что наблюдаемая изменчивость близка  
к ожидаемой, и популяции развиваются в условиях 

Вид Код
популяции

Генетическое разнообразие
гаплотипическое (SD) нуклеотидное (SD)

Распространенные виды

Северо-восток Азии

O. maydelliana

MAYD1 0.491 (0.175) 0.0004 (0.0003)

MAYD2 0.182 (0.144) 0.0001 (0.0001)

MAYD3 0.333 (0.215) 0.0002 (0.0002)

MAYD4 0.536 (0.123) 0.0004 (0.0004)

MAYD5 0.000 (0.000) 0.0000 (0.0000)

MAYD6 0.000 (0.000) 0.0000 (0.0000)

MAYD7 0.000 (0.000) 0.0000 (0.0000)

MAYD8 0.571 (0.119) 0.0002 (0.0002)

Южная Сибирь

O. alpina ALP2 0.809 (0.130) 0.0009 (0.0007)

O. recognita
RECOG1 0.822 (0.097) 0.0059 (0.0033)

RECOG2 1.000 (0.062) 0.0020 (0.0013)

O. sajanensis SAJAN 0.806 (0.120) 0.0014 (0.0010)

O. sordida SORD 0.786 (0.151) 0.0008 (0.0006)

O. strobilacea

STR1 0.800 (0.164) 0.0009 (0.0007)
STR2 0.867 (0.107) 0.0016 (0.0010)
STR3 0.952 (0.040) 0.0032 (0.0018)
STR4 1.000 (0.127) 0.0042 (0.0027)
STR5 0.600 (0.215) 0.0013 (0.0009)
STR7 0.964 (0.051) 0.0025 (0.0015)

Примечание. SD – стандартное отклонение. Коды популяций и источники см. в табл. 1. Жирным шрифтом выделены 
данные о генетическом разнообразии популяций, полученные в настоящем исследовании.

Таблица 2. Окончание
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Таблица 3. Тесты на нейтральность/демографию популяций видов Oxytropis секции Orobia в двух центрах ви-
дообразования по данным хпДНК

Вид Код
популяции

Тесты на нейтральность
Tajima's D Fu's Fs

Эндемичные виды

Северо-восток Азии

O. ajanensis subsp. semiglobosa AJAN2 0.00000* –
O. calcareorum CAL 0.00000* –0.20823*

O. darpirensis

DAR1 0.00000* –
DAR2 0.00000* –
DAR3 0.00000* 2.08349*

O. erecta EKAZ 0.64998* 2.97993*

O. evenorum

OLA –0.10001* 1.31278*
OPL –1.14915* –0.51433*
ATA 0.00000* 0.10080*

ARM 0.00000* 0.41670*

O. leucantha subsp. tschukotcensis

LEU1 0.00000* –2.61289**
LEU2 0.00000* –1.93713*
LEU3 0.00000* 1.99626*
LEU4 0.92078* –1.63185*

O. ochotensis

OKAК 0.00000* 2.25165*
OKAP 0.00000* 3.63909*
OKAA 1.07960* 1.22076*
OMAO 0.00000* –

O. ruthenica

RRUT 0.00000* –
RRUV –1.04864* –0.12611*
RPOP 0.00000* 0.64281*
RPUZ –0.77799* 1.47547*
RPUV –1.14915* 2.66362*
RAMG 1.44510* 0.79518*
RVRA 0.00000* –0.39877*

O. vassilczenkoi

VAS1 0.00000* –1.04897*
VAS3 0.00000* –0.99401*
VAS4 –0.90920* –1.19946*

Южная Сибирь

O. adamsiana ADAM5 1.30268* –0.02226*
O. campanulata CAM2 –0.58325* –0.74490*
O. ircutensis IRCUT –1.08823* –1.41744**

O. popoviana
POP1 –1.14944* 3.77552*
POP2 –1.05482* –0.18197*

O. sylvatica SYLVAT 0.15307* 1.69031*
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равновесия «мутация  –  дрейф». Отрицательные 
значения теста определены для 10 популяций эн-
демиков (шесть популяций из северо-востока Азии  
и четыре из Южной Сибири) и восьми популяций 
распространенных видов, что указывает на нали-
чие большого количества редких аллелей и расши-
рение популяций после недавнего падения числен-
ности. Положительными значениями теста харак-
теризуются шесть популяций эндемиков (четыре 
популяции из северо-востока Азии и две из Юж-
ной Сибири) и пять популяций распространенных 
видов. Все тесты Tajima’s D статистически незна-
чимы (Р > 0.05), за исключением популяции STR3 
O. strobilacea (табл. 3).

Отрицательные значения теста Fu's Fs опре-
делены для 14 популяций эндемиков (10 с севе-
ро-востока Азии и четыре из Южной Сибири)  
и девяти популяций распространенных видов; 
положительные – для 15 популяций эндемиков 
(13 из северо-востока Азии и две из Южной Си-
бири) и семи популяций распространенных ви-
дов (табл. 3). Только в двух популяциях эндемиков 

O. leucantha subsp. tschukotcensis и O. ircutensis (LEU1 
и IRCUT соответственно) и одной популяции рас-
пространенного вида O. recognita (RECOG2) вы-
явлены статистически значимые (P < 0.05) отри-
цательные значения теста Fu's Fs, что указывает на 
экспансию и увеличение численности популяций.

Для реконструкции демографических исто-
рий популяций проведен анализ распределения 
частот парных нуклеотидных различий между га-
плотипами, используемый как тест на изменение 
численности, только для 16 популяций эндемиков 
(рис. 2, а) и 13 популяций распространенных видов 
(рис. 2, б), так как в остальных популяциях нукле-
отидных замен нет. Бимодальный характер наблю-
даемого распределения, соответствующий модели 
демографического равновесия, т. е. длительной 
популяционной стабильности (постоянный по-
пуляционный размер), выявлен в четырех попу-
ляциях (LEU4, OKAA, RRUV, POP1) эндемичных 
видов и трех популяциях (MAYD4, RECOG1, SAY-
AN) распространенных видов. Во всех остальных 
популяциях кривые наблюдаемого распределения 

Вид Код
популяции

Тесты на нейтральность
Tajima's D Fu's Fs

Северо-восток Азии

O. maydelliana

MAYD1 0.00000* –0.62653*
MAYD2 0.00000* –0.40988*
MAYD3 –0.93302* –0.00275*
MAYD4 1.44880* 2.08349*
MAYD5 0.00000* –
MAYD6 0.00000* –
MAYD7 0.00000* –
MAYD8 0.00000* 0.85642*

Южная Сибирь

O. alpina ALP2 –1.00623* 0.12551*

O. recognita
RECOG1 0.02595* 5.00515*
RECOG2 –1.05482* –3.95661**

O. sajanensis SAJAN 0.19590* 0.38785*
O. sordida SORD –1.31009* –1.35883*

O. strobilacea

STR1 0.24314* 0.80363*
STR2 –0.65748* –1.40218*
STR3 –1.49051** –1.74962*
STR4 –1.04849* –0.31199*
STR5 –0.93302* 1.81381*
STR7 1.18560* –2.19056*

Примечание. «–» – показатель Fs не рассчитывается, если в выборке только один аллель; *P-value > 0.05; **P-value < 0.05.

Таблица 3. Окончание
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Рис. 2. Распределение числа парных нуклеотидных различий между гаплотипами межгенных спейсеров хпДНК  
в популяциях видов Oxytropis секции Orobia. а – эндемичные виды; б – распространенные виды. Коды популяций 
см. в табл. 1.
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нуклеотидных различий совпадают или близки 
ожидаемому распределению при модели быстрого 
расширения ареала и имеют унимодальный харак-
тер, соответствующий расширяющейся популяции 
(рис.  2). Характер распределения нуклеотидных 
различий в популяциях IRCUT и RECOG2 согла-
суется со статистически значимыми отрицательны-
ми значениями теста Fu's Fs на нейтральность, а в 
популяции STR3 – статистически значимым отри-
цательным значением теста Tajima's D (табл. 3), что 
указывает на перенесенные события расширения 
этих популяций.

Для девяти популяций эндемичных видов и де-
вяти популяций распространенных видов, графики 
которых показали унимодальное распределение, на 
расширение популяций косвенно указывают так-
же отрицательные значения одного или обоих те-
стов на нейтральность, несмотря на их статисти-
ческую незначимость (табл. 3). Исключением яв-
ляются три популяции (EKAZ, SYLVAT и STR1), у 
которых при унимодальном характере кривой, что 
предполагает расширение популяции, оба теста на 
нейтральность были положительными и статисти-
чески незначимыми. Вероятно, в этих популяциях 
могло происходить локальное частичное расшире-
ние после некоторого снижения численности.

ОБСУЖДЕНИЕ
Сравнительный анализ генетического раз-

нообразия в популяциях видов секции Orobia  
в двух центрах видообразования показал (табл. 2),  
что мономорфные популяции встречались толь-
ко на северо-востоке Азии, как у эндемиков, так 
и у распространенных видов. Гаплотипическое 
разнообразие было высоким у большинства си-
бирских популяций и только у половины попу-
ляций эндемиков северо-востока Азии. Нуклео-
тидное разнообразие было низким в популяциях 
всех видов северо-востока Азии, за исключением 
одной популяции O. leucantha subsp. tschukotcensis, 
а для большинства сибирских эндемиков был от-
мечен средний и высокий уровень. Подобная кар-
тина обнаружена в популяциях эндемичных видов 
Oxytropis из других секций, представленных в этих 
двух регионах (табл. 4), – мономорфные популя-
ции отмечены только на северо-востоке Азии,  
и для всех популяций этого региона характерен 
низкий уровень нуклеотидного разнообразия; га-
плотипическое разнообразие было высоким только 
у половины популяций эндемиков северо-востока 
Азии (53.3%), но у большинства сибирских попу-
ляций (78.6%). Три популяции из Южной Сибири 
(две O. glandulosa и O. peschkovae) характеризова-
лись средним и высоким уровнем нуклеотидного 
разнообразия.

Высокие значения нуклеотидного разноо-
бразия в популяциях Южной Сибири (табл. 2, 4) 

указывают на более древний возраст сибирских ви-
дов. Так, у реликтовых видов с длительной эволю-
ционной историей, в течение которой происходи-
ло накопление мутаций, выявлен высокий уровень 
нуклеотидного разнообразия [42, 43]. Кроме того, 
популяции сибирских видов расположены отно-
сительно близко к центру возникновения секции 
Orobia, а также к центру появления рода Oxytropis –  
Южная Сибирь, территория Алтае-Саянской фло-
ристической провинции [4]. В то же время юг Си-
бири является центром, где активно продолжаются 
процессы видообразования на основе полиплои-
дизации и гибридизации. Из пяти изученных нами 
сибирских эндемиков три вида – O.  adamsiana, 
O. campanulata и O. ircutensis являются полиплоида-
ми, а у двух – O. popoviana и O. sylvatica есть хромо-
сомные расы с 2n = 16 и 32 (табл. 1). Многие виды 
Oxytropis этого региона, включая эндемичные, ха-
рактеризуются высоким генетическим разнообра-
зием [24, 44–46] (табл. 4). Процессы полиплоиди-
зации свойственны также видам северо-востока 
Азии; в целом для изученных в настоящей рабо- 
те 42 видов и подвидов секции Orobia данные о чис-
лах хромосом известны для 33 таксонов (табл. 1), 
из них только 9 являются диплоидами; из 24 поли-
плоидов для 11 таксонов установлено наличие хро-
мосомных рас.

Известны данные о генетической изменчивости 
видов Oxytropis, произрастающих на севере Китая, 
во Внутренней Монголии – на территории, близ-
кой к центру образования рода Oxytropis, получен-
ные на основе пяти межгенных спейсеров хпДНК 
[47]. Так, в популяциях узколокального эндемич-
ного вида O. neimonggolica C.W. Chang & Y.Z. Zhao 
гаплотипическое разнообразие изменялось от 0.607 
до 0.679, у O. diversifolia E. Peter – от 0.750 до 1.000, 
у O. leptophylla (Pall.) DC. – от 0.389 до 0.694, а уро-
вень нуклеотидного разнообразия был низким 
у всех трех видов (от 0.00011 до 0.00218) [47]. По 
данным анализа SLAF-seq (Specific-Locus Ampli-
fied Fragment Sequencing) для 17 видов Oxytropis из 
Северного Китая [48], обитающих южнее исследо-
ванных нами популяций (к югу от 40° с.ш.), был 
также показан низкий уровень нуклеотидного раз-
нообразия (от 0.000057 до 0.000121), по сравнению 
с диапазоном варьирования этого показателя для 
большинства популяций в очаге образования сек-
ции Orobia (0.0013–0.0059 (табл. 2)).

В отношении эндемичных видов секции Orobia 
северо-востока Азии (табл. 2) очевидно, что на-
личие мономорфных популяций, низкий уровень 
нуклеотидного разнообразия во всех популяциях и 
невысокий уровень гаплотипического разнообра-
зия для половины изученных популяций – все это 
обусловлено взаимным влиянием ряда факторов, 
среди которых ключевую роль играет, возможно, 
эволюционная история видов на территории, ис-
пытавшей интенсивное оледенение в плейстоцене, 
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как это было показано нами ранее для видов 
Oxytropis секций Arctobia [49] и Gloeocephala [50].

Сочетание высокого гаплотипического и низко-
го нуклеотидного разнообразия, выявленное для 
трети популяций эндемиков (35.3%) и почти поло-
вины популяций распространенных видов (42.1%), 
предполагает быстрый рост популяции из древней 
популяции с низким эффективным размером [51]. 
Следует отметить, что эти данные согласуются с 
результатами изучения демографических историй 

пяти популяций эндемичных видов (OLA и OPL 
O. evenorum, RRUZ O. ruthenica, VAS4 O. vassilczen-
koi и IRCUT O. ircutensis) и восьми популяций рас-
пространенных видов (табл. 2), диаграммы кото-
рых имеют унимодальный характер, указывающий 
на расширение популяции (рис. 2).

Анализ распределения частот парных нуклео-
тидных различий в 29 популяциях показал (рис. 2), 
что семь из них находились в состоянии демо-
графического равновесия, или популяционной  

Таблица 4. Генетическое разнообразие в популяциях эндемичных видов Oxytropis Азиатской России по дан-
ным хпДНК

Секция, вид (число
исследованных популяций),

источник

Число популяций1

(из них 
мономорфных)/

особей/ гаплотипов

Разнообразие1

гаплотипическое нуклеотидное

Северо-восток Азии (7 видов, 15 популяций)
Секция Arctobia Bunge

O. exserta Jurtz. (3) [49] 1(0)/7/3 0.524 0.0020
O. kamtschatica Hult. (2) [49] 1(1)/5/1 0.000 0.0000
O. pumilio (Pall.) Ledeb. (4) [49] 1(0)/9/4 0.583 0.0005

Секция Gloeocephala Bunge

O. vasskovskyi Jurtz. (5) [61] 4(0)/35/12

0.524;
0.692;
0.822;
1.000

0.0003–0.0008

O. anadyrensis Vass. (4) [50] 2(1)/24/3 0.000;
0.143

0.0000;
0.0001

O. trautvetteri Meinsh. (1) [50] 1(1)/10/1 0.000 0.0000
Секция Verticillares DC.

O. chankaensis Jurtz. (5) [62] 5(0)/63/7 0.604–0.758 0.0004–0.0005
Южная Сибирь (6 видов, 14 популяций)

Секция Polyadena Bunge

O. glandulosa Turcz. (4) [44] 4(0)/49/11

0.133;
0.356;
0.703;
0.911

0.0002
0.0006
0.0036
0.0059

Секция Verticillares DC.

O. bargusinensis Peschkova (2) [20] 2(0)/30/16 0.762;
0.895

0.0018;
0.0022

O. interposita Sipl. (1) [20] 1(0)/14/5 0.769 0.0015
О. tompudae М. Pop. (1) [20, 46] 1(0)/6/6 0.893 0.0026

Секция Xerobia Bunge

O. peschkovae M. Popov (2) [45] 2(0)/20/11 0.345;
0.972

0.0016;
0.0082

O. triphylla (Pall.) Pers. (7) [45] 4(0)/34/21 0.800–1.000 0.0018–0.0025

Примечание. 1 – данные по генетическому разнообразию приведены для популяций с числом образцов 5 и более.
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стабильности. Среди последних есть популяции  
с высоким уровнем гаплотипического разноо-
бразия – LEU4 и POP1 эндемичных видов O. leu-
cantha subsp. tschukotcensis и O. popoviana соответ-
ственно, RECOG1 и SAYAN распространенных 
видов O. recognita и O. sajanensis соответственно и 
с низким уровнем гаплотипического разнообра-
зия – островная популяция RRUV O.  ruthenica. 
Незначимые результаты тестов на нейтральность 
для этих популяций предполагают отсутствие вли-
яния демографической экспансии на генетическое 
разнообразие. Обе популяции эндемиков (LEU4 и 
POP1) обладают, помимо высокого гаплотипиче-
ского (0.982 и 0.778 соответственно), повышенным 
уровнем нуклеотидного полиморфизма (0.0052 и 
0.0030 соответственно). По данным анализа, это 
не обусловлено колебаниями размера ареала или 
ростом численности популяций, а может быть свя-
зано, вероятно, с изоляцией и расположением их 
на территории древних рефугиумов: в Магаданской 
области и Бурятии для O. leucantha subsp. tschukot-
censis и O. popoviana соответственно. Известно, что 
данные территории не были покрыты сплошными 
ледяными щитами во время последнего оледене-
ния, как в Бурятии [52], так и на северо-востоке 
Азии [53]. Поэтому эти популяции представляют 
особый интерес как резервы генетической измен-
чивости для соответствующих видов.

Данные анализа демографических историй 
других 22 исследуемых популяций (рис. 2, табл. 3) 
указывают на перенесенное в прошлом расшире-
ние. Для большинства эндемичных видов Oxytropis 
характерна узкая экологическая приуроченность  
к строго определенным условиям среды, поэтому  
в случае с эндемиками более вероятно перенесение 
исключительно демографической экспансии, тог-
да как популяции распространенных видов могли 
перенести как демографическое, так и простран-
ственное расширение с высоким уровнем генно-
го потока между соседними популяциями. Стати-
стически значимые отрицательные значения теста 
Fu's Fs в двух популяциях эндемиков (LEU1 и IR-
CUT) и популяции распространенного вида (REC-
OG2) предполагают отклонение от нейтральности,  
а обнаруженное высокое гаплотипическое разно-
образие может быть связано с устойчивым ростом 
численности.

Подобная картина демографической динамики 
была выявлена в большинстве изученных популя-
ций видов O. bargusinensis Peschk., O. gracillima Bunge, 
O. lanata (Pall.) DC., O. oxyphylla (Pall.) DC., O. selen-
gensis Bunge секции Verticillares Байкальской Сиби-
ри и прилегающей территории Монголии [20, 54],  
которые характеризовались демографическим рас-
ширением. Только четыре из 14 изученных попу-
ляций этих видов находились в состоянии популя-
ционной стабильности и характеризовались высо-
кими показателями генетического разнообразия, 

что указывает на то, что они, вероятно, находились 
в изолированных рефугиумах, как и упомянутые 
выше популяции LEU1, IRCUT и RECOG2 видов 
секции Orobia.

Таким образом, изучение генетического разноо-
бразия и демографических историй популяций эн-
демичных видов Oxytropis секции Orobia Азиатской 
России в двух крупнейших центрах видообразова-
ния (Южная Сибирь и северо-восток Азии) пока-
зало, что в обоих регионах протекают эволюцион-
ные изменения на внутривидовом уровне. Демо-
графическая динамика большинства популяций, 
как эндемичных, так и распространенных видов, 
отражает процессы общей экспансии. Для видов 
Южной Сибири характерен более высокий уро-
вень генетического разнообразия в сравнении с се-
веро-востоком Азии. Обнаружены две популяции 
эндемичных видов O. leucantha subsp. tschukotcensis 
и O. popoviana (в Магаданской области и Бурятии 
соответственно) с высоким уровнем генетическо-
го разнообразия, находящиеся в состоянии попу-
ляционной стабильности, которые располагают-
ся, вероятно, на территории древних рефугиумов  
и представляют особый интерес с точки зрения со-
хранения генофонда видов.
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Based on nucleotide polymorphism of cpDNA intergenic spacers psbA-trnH, trnL-trnF, and trnS-trnG, 
the genetic diversity and demographic dynamics of endemic Oxytropis species of the section Orobia were 
studied in two speciation centers: Southern Siberia and northeast Asia. Of the 34 studied populations of 
endemic species, five were monomorphic, such populations were found only in species from northeast 
Asia, 18 populations (52.9%) were characterized by high haplotype diversity (h varies 0.600 to 1.000) and 
24 populations (70.6%) were characterized by low nucleotide diversity (π varies from 0.0001 to 0.0029). 
Reconstruction of the demographic histories of 16 populations of endemic species showed that only four 
populations had a bimodal mismatch distribution corresponding to the demographic equilibrium model, 
while all others showed a unimodal distribution corresponding to the expanding population model. Two 
populations of endemic species O. leucantha subsp. tschukotcensis and O. popoviana (in the Magadan 
Region and Buryatia, respectively) with a high level of genetic diversity in a state of population stability 
were identified. They are probably located on the territory of ancient refugia and are of particular interest 
from the point of view of preserving the gene pool of species.

Keywords: Fabaceae, Oxytropis, Orobia, genetic diversity, demographic history, chloroplast DNA.


