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Реферат. Исследование небольшой выборки видов, родственных Potentilla multifida, молекулярно-филоге-
нетическими методами с использованием ядерных маркеров ITS позволило в нескольких случаях прояснить ряд 
спорных вопросов, связанных с оценкой их родства и происхождения. 
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Summary. In a study of a small sample of species related to Potentilla multifida we managed to clarify several disputa
ble cases of relations and origin assessments using nr ITS based maximum likelihood phylogenetic tree. 
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Рудольф Владимирович Камелин (12.08.1938–1.04.2016) и  Иржи Сояк (13.05.1936–17.10.2012) 
придерживались во многом противоположных и непримиримых взглядов на систематику рода лап-
чатка (Potentilla L.). Они не соглашались друг с другом даже по проблеме определения границ рода. 
Трудно сказать, были ли они знакомы лично, вероятно, да, так как Сояк работал в Гербарии БИН и был, 
несомненно, лично знаком с Б. А. Юрцевым, которого очень уважал как специалиста по арктическим 
лапчаткам и нередко следовал его мнению в трактовке арктических видов (Soják, 2004). Отношения 
с Р. В. Камелиным у них сложились иначе. Надо сказать, что Р. В. никогда не был систематиком, узко 
специализировавшимся на какой-то одной группе растений. Его занятия систематикой были всегда 
производны от флористических исследований. География растений и сравнительная флористика, во-
просы флорогенеза, вот вопросы, которые волновали Р. В. в первую очередь. В вопросах же собствен-
но систематики взгляды Камелина можно в значительной мере охарактеризовать, как типологические, 
причем неким идеалом систематика он видел, несомненно, К. Линнея и, одновременно, будучи горя-
чим сторонником комаровской концепции вида (Камелин, 2004). И. Сояк, напротив, был практически 
«чистым» систематиком, с достаточно узким пониманием видов и много работавшим над изучением 
гибридизации у лапчаток, в т. ч. и экспериментально. Род Potentilla стал основным предметом его ис-
следований на всю жизнь, хотя он внес определенный вклад и в изучение других, весьма различных 
таксономических групп, таких как Asteraceae, Brassicaceae и Polygonaceae. Это, несомненно, наложи-
ло отпечаток на подходы к оценке значимости морфологических признаков для систематики лапчаток 
у обоих исследователей.

Противоречия в точках зрения Р. В. Камелина и И. Сояка на систематику лапчаток мы рассмо-
трим на примере секции Multifidae. Здесь они начинаются уже с приоритетного названия секции, соб-
ственно чисто номенклатурного вопроса. Р. В. Камелин (2001) во «Флоре Восточной Европы» указы-
вает его как Multifidae Rydb. 1896, Bull. Torr. Bot. Club: 262, в то время как Сояк (Soják, 2005) указывает, 
что валидным приоритетным названием следует считать Pensylvanicae Poeverl. in Asch. et Graebn. 1904. 
Действительно, Ридберг (Rydberg, 1896) говорит лишь о безранговой группе (the group Multifidae), а во-
все не о секции. А в номенклатурных вопросах это весьма существенно.
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Если рассматривать эту группу в более узком смысле, как P. multifida agg. в смысле Сояка (Soják, 
2005), то здесь противоречия в трактовках выявляются наиболее ярко. Камелин (2001) критикует взгля-
ды Сояка в примечании к P. hypoleuca Turcz., в синонимы которой он относит P. tergemina Soják. Перечис-
лив целый ряд гибридогенных видов, описанных Сояком, таких как P. bimundorum Soják, P. anachoretica 
Soják, P. rubricaulis Lehm. и др., он приходит к выводу, что «…в результате этих работ И. Сояка круг 
замкнулся, и понимание отдельных рас в родстве P. multifida стало невозможным. Ведь гибридогенную 
комбинацию P. bimundorum мы в этом случае должны считать древнейшим типом всей группы». Из са-
мого примечания, надо сказать, остается непонятным, почему это так. Вместе с тем Камелин указывает, 
что таксономические ошибки Сояка являются результатом «переоценки признака наличия или отсут-
ствия дополнительного опушения прямыми волосками у видов, несущих и настоящее войлочное опу-
шение». Сояк (Soják, 2005) дал очень подробный ответ на все замечания в свой адрес, высказанные Ка-
мелиным (2001) во «Флоре Восточной Европы», полностью дезавуировав их и указав Камелину на его 
собственные ошибки. Так, Сояк пишет, что «удивлен» тем, что «понимание отдельных рас в родстве 
P. multifida стало невозможным» в результате его работ. Он подчеркивает, что «P. multifida agg. is not a 
difficult or a critical group (as for instance Rectae or Niveae); on the contrary, it is rather simple, presenting no 
serious problems» и что идентификация P. multijuga, P. tergemina, P. bimundorum и P. ornithopoda Tausch 
не представляет никакого труда. Что касается P. tergemina и P. hypoleuca, Сояк пишет, что внимательное 
изучение типовых образцов P. hypoleuca в гербариях LE и PR показало идентичность ее с P. multifida, 
а вовсе не с P. tergemina, как это утверждает Камелин.

Другой пример категорического несогласия Камелина и Сояка друг с другом – распростране-
ние и статус P. arctica. Камелин (2001) считал, что этот вид распространен на Кольском полуострове 
и в Скандинавии, замещая там P. multifida. Сояк (Soják, 2005) был с этим категорически не согласен. Он 
писал, что P. arctica, безо всяких сомнений, является локальным эндемиком Кандалакшского залива Бе-
лого моря, а P. multifida растет на Кольском полуострове и в шведской Лапландии. Более того, Сояк пи-
шет, что признаки, указанные Камелиным в ключе для этой группы, неверны и не позволяют вообще 
отличить P. multifida от остальных видов. Для этой группы он приводит свой вариант ключа.

Не согласны эти два автора оказались и по статусу двух редких эндемичных видов из этой груп-
пы, P. eversmanniana и P. volgarica. Камелин (2001) считал их гибридами, причем первый – гибридоген-
ной расой P. multifida ´ P. conferta Bunge, а второй – гибридогенной расой неясного происхождения, по-
тенциальных родителей которой он указать, видимо, затруднился. Сояк, в свою очередь, считал их не-
сомненными самостоятельными видами, никак не связанными в своем происхождении с гибридиза-
цией. Более того, он пишет, что его экспериментальные скрещивания P. multifida и P. conferta с разными 
видами лапчаток никак не подтверждают предположения Камелина о происхождении P. eversmanniana 
(Soják, 2005). В данном случае можно, безусловно, согласиться с Сояком и по поводу самого названия 
P. eversmanniana. Приводимая Камелиным комбинация P. eversmanniana Fisch. ex Claus in Goebel являет-
ся, согласно правилам Кодекса, nomen nudum. Валидной комбинацией следует считать P. eversmanniana 
Fisch. ex Ledeb., которая и приводится в большинстве других источников.

Во многих случаях, однако, невозможно понять, кто из них в отдельных конкретных случаях 
прав, без проведения специального исследования.

Наше исследование не было изначально спланировано для тестирования этих противоречий. 
Мы ставили перед собой вполне конкретные задачи изучения генетической изменчивости двух ред-
ких эндемичных видов, P. volgarica Juz. и P. eversmanniana Fisch. ex Ledeb. (Schanzer et al., 2020). Однако 
в ходе работы мы столкнулись с необходимостью существенно расширить выборку исследуемых так-
сонов и попытаться дать ответ, по крайней мере, на некоторые вопросы, существующие в систематике 
данной группы.

Материал и  методы. В  наше исследование были включены представители 12 видов секции, 
в большинстве случаев представленные несколькими образцами из разных частей ареала или неболь-
шими популяционными выборками. Образцы P. volgarica и P. eversmanniana были собраны нами в при-
родных популяциях в Саратовской области и Башкирии, соответственно, в 2019 г., образцы осталь-
ных видов были взяты из гербарных коллекций ГБС РАН (MHA) и МГУ (MW). Кроме двух упомя-
нутых выше видов, в анализ были включены P. arctica (15 образцов из нескольких точек побережья 
и островов Белого моря), P. anachoretica (10 образцов с о-ва Врангеля, Магаданской области и Таймы-
ра), P. agrimonioides (12 образцов с Северного Кавказа и Алтая), P. aphanes Soják (1 образец из южно-
го Таджикистана), P. jenissejensis (3 образца с Алтая и из Тувы), P. multifida (9 образцов с Алтая, Тувы, 
Красноярского края и Иркутской области), P. ornithopoda (3 образца из Хакасии и Читинской области), 
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P. approximata Bunge (1 образец из Новосибирской области), P. tergemina (14 образцов) и P. verticillaris 
(1 образец из Иркутской области).

Полный список изученных образцов, методов молекулярно-генетического исследования, номе-
ров последовательностей ДНК, депонированных в Genbank NCBI, и методов обработки и анализа дан-
ных приведены в публикации (Schanzer et al., 2020).

Результаты и обсуждение. Длина объединенного выравнивания двух хлоропластных участков 
для 115 образцов после окончательной обработки (Schanzer et al., 2020) составила 910 п.н. Выравнивание 
содержало 56 полиморфных позиций, 19 из которых были парсимонически информативными, 37 пози-
ций были аутапоморфными. Индели были представлены 64 сайтами, которые были исключены из даль-
нейшего анализа, как отсутствующие данные. Предварительный анализ полученного выравнивания 
в программе TCS показал, что последовательности многих образцов оказались идентичными, нередко 
независимо от видовой принадлежности образцов. Программа объединила идентичные последователь-
ности в 40 гаплотипов, объединенных в единую сеть, в которой 12 гаплотипов оказались внутренними, 
а 28 – концевыми. В результате проведенного анализа мы сократили выравнивание до 48 последователь-
ностей, соответствовавших гаплотипам, причем в тех случаях, когда один и тот же гаплотип был обнару-
жен у разных видов, сохраняли несколько последовательностей по числу видов. Выравнивание было уко-
ренено на 7 последовательностей 5 видов лапчаток, взятых из Genbank (Schanzer et al., 2020).

Анализ сокращенного выравнивания проводили методом максимального правдоподобия 
в программе RAxML ver. 8.2.10 с использованием графического интерфейса raxmlGUI 2.0 beta. Полу-
ченное дерево оказалось плохо разрешенным, а последовательности многих образцов расположенны-
ми на коротких или нулевой длины ветвях (Schanzer et al., 2020). Большинство видов оказалось пред-
ставленными несколькими гаплотипами, в целом ряде случаев из разных клад. Это, в особенности, ка-
салось внутренних гаплотипов сети. При этом последовательности P. nivea L. (2 образца с Северного 
Кавказа) также оказались включенными в исследуемую, а не во внешнюю группу. Такой результат сви-
детельствует о неполной сортировке филогенетических линий в пределах исследуемой группы и го-
ворит о ее относительной молодости и неполной дифференциации на отдельные виды. Этот резуль-
тат оказался малоинтересным для решения поставленных в  данной публикации задач. Поэтому мы 
не приводим здесь деревьев и сетей, построенных по хлоропластным данным, а всех интересующихся 
отсылаем к цитированной выше статье.

Иной результат дал анализ ядерных ITS. Этот участок удалось секвенировать только для 48 об-
разцов. К сожалению, в анализ попали только следующие виды: P. agrimonioides, P. anachoretica, P. aphanes, 
P. arctica, P. eversmanniana, P. jenissejensis, P. multifida, P. nivea, P. ornithopoda, P. tergemina и P. volgarica. По-
лученные последовательности были неполными, длина их варьировала от 390 до 521 п.н. Длина вы-
равнивания составила 529 п.н., начиная от мотива TTGTCGAA и до мотива GAGGCT(T/-)CC, без зна-
чительных по размеру инделей. У 36 образцов исследуемой и 5 из 13 последовательностей внешней 
группы, присутствовали от 1 до 11 полиморфных позиций, выявленных по двойным пикам на элек-
трофореграммах указывавшие на вероятную гетерозиготность образцов. Так как у нас не было воз-
можности клонировать последовательности ITS, для реконструкции риботипов мы использовали ал-
горитм PHASE, реализованный в программе DNAsp (Stephens et al., 2001; Stephens, Donelly, 2003; Rozas 
et al., 2017). Хотя исследуемые растения вероятнее всего являлись полиплоидами (Schanzer et al., 2020), 
для целей реконструкции риботипов и дальнейшего анализа мы считали их диплоидами. В результа-
те проведенной реконструкции мы получили выравнивание, в котором каждый индивидуальный об-
разец был представлен двумя последовательностями, соответствовавшими двум аллелям, или рибо-
типам. Выравнивание было проанализировано методом максимального правдоподобия в программе 
RAxML ver. 8.2.10 с использованием графического интерфейса raxmlGUI 2.0 beta. Полученное макси-
мально правдоподобное дерево показано на рис. 1.

Поддержка ветвей рассчитывалась методом Bootstrap by transfer (Lemoine et al., 2018). Для удоб-
ства восприятия оно изображено в виде кладограммы, т. е. без учета длин ветвей.

Хотя, как и хлоропластное дерево, оно оказалось неполностью разрешенным и с частью конце-
вых веток нулевой длины, общая топология его принципиально иная. Последовательности большин-
ства исследованных видов секции образовали здесь самостоятельные клады. Основание дерева образо-
вано градой, содержащей последовательности одного из двух образцов P. nivea и по одному аллелю двух 
образцов P. anachoretica с острова Врангеля. Далее следует клада I, включающая все остальные последо-
вательности образцов P. anachoretica с острова Врангеля, сестринская всем остальным представителям 
секции. Сояк (Soják, 2005) рассматривал P. anachoretica как продукт гибридизации P. multifida agg. x sect. 
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Niveae (Rydb.) Juz. Наши данные скорее указы-
вают на вероятность спорадической гибриди-
зации между P. anachoretica и P. nivea. Клада II 
объединяет два образца P.  agrimonioides с  Се-
верного Кавказа, один из которых (AGR2) пред-
ставлен обоими аллелями, а  второй (AGR9)  – 
только одним. Второй аллель вместе с  одним 
из  аллелей второго образца P. nivea образуют 
кладу III. Остальные образцы P. agrimonioides, 
как с  Кавказа, так и  с  Алтая, образуют кладу 
V вместе с образцами P. jenissejensis. Ни Каме-
лин, ни  Сояк нигде не  упоминают о  возмож-
но гибридной природе P. agrimonioides. Наши 
данные не исключают такой возможности, так 
как последовательности этого вида попада-
ют в разные клады, но они недостаточны, что-
бы указать на  возможных родителей. Наши 
данные подтверждают крайнюю близость 
P. agrimonioides и P. jenissejensis.

Клада IV располагается между кладами 
III и  V и  представляет все исследованные по-
следовательности P. volgarica. Умеренные и низ-
кие уровни поддержки перечисленных клад 
и  неполнота выборки включенных в  анализ 
таксонов не  позволяет говорить об их близо-
сти. Вместе с тем наши данные однозначно ука-
зывают на то, что P. volgarica, вопреки мнению 
Камелина, не является «гибридогенной расой», 
а  представляет собой вполне хороший обосо-
бленный вид. Все, кроме одной последователь-
ности P. eversmanniana, образуют, хотя и с низ-
кой поддержкой, кладу VI. Наши данные гово-
рят в пользу их обособленности от P. volgarica, 
вопреки мнению А.  К. Скворцова и  ряда дру-
гих авторов (Решетникова, 2018) и при этом ни-
как не подтверждают мнение Камелина о про-
исхождении P. eversmanniana в  результате ги-
бридизации P. multifida x P. conferta. Два аллеля 
P. agrimonioides и  P. eversmanniana образовали 
граду в основании клады VI, однако вряд ли это 
можно интерпретировать в  пользу их гибрид-
ного происхождения. Один из аллелей второго 
образца P. nivea оказался сестринским по отно-
шению к оставшимся образцам, образовавшим 

сестринские клады VII, и VIII. Клада VII представлена большинством образцов P. multifida и P. arctica, 
образовавшими две сестринские субклады, кроме одного аллеля P. multifida, оказавшегося сестринским 
по отношению к ним всем. Сами субклады примечательны по своему составу. Одна из них включает 
аллели трех образцов P. multifida из Тывы и Саян, а также оба аллеля образца P. anachoretica с Таймыра. 
Это можно интерпретировать, как подтверждение упомянутой выше гипотезы Сояка о происхождении 
P. anachoretica, но также как указание на то, что сама P. anachoretica неоднородна и, вероятно, полифиле-
тична. Вторая субклада объединяет большинство образцов P. arctica с побережья Кандалакшского зали-
ва Белого моря, а также оба аллеля P. aphanes из южного Таджикистана. Вероятно, такой состав субкла-
ды свидетельствует об участии P. multifida в происхождении всех трех видов.

Клада VIII включает в себя аллели образцов P. arctica, P. multifida, P. ornithopoda и P. tergemina. 
Аллели отдельных видов не образуют здесь самостоятельных субклад за исключением небольшой суб-

Рис. 1. Дерево отношений видов Potentilla multifida agg. 
(метод максимального правдоподобия) по данным ядер-
ного внутреннего транскрибируемого спейсера рибо-
сомальной ДНК (ITS). Названия терминальных групп 
содержат название вида, номер образца и цифру 1 или 
2, обозначающую номер реконструированного аллеля. 
Крупные клады, обсуждаемые в тексте, обозначены рим-
скими цифрами. Значения бутстреп поддержки выше 50 
% обозначены над ветвями.
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клады VIIIa, объединяющей все аллели трех образцов P. tergemina. Состав клады VIII и последователь-
ность образцов разных видов свидетельствуют об участии P. multifida и P. tergemina в происхождении 
P. ornithopoda и P. arctica. Однако имеющиеся у нас данные не позволяют пока сделать более детальных 
выводов.

Таким образом, наше исследование позволило установить, что рассматриваемые виды секции 
Multifidae представляют собой молодые образования, обычно не  полностью дифференцированные 
друг от друга по хлоропластным маркерам. По ядерным маркерам (ITS) дифференциация прослежи-
вается гораздо лучше. Проблема, однако, заключается в том, что эти маркеры не всегда и часто пло-
хо амплифицируются при использовании стандартных праймеров. Необходима разработка специфич-
ных праймеров для рода Potentilla, а также клонирование ядерных ПЦР продуктов или использование 
методов высокопроизводительного секвенирования для получения последовательностей всех аллелей. 
Тем не менее, даже наше исследование, выполненное на недостаточной выборке таксонов и с исполь-
зованием методов виртуального разделения аллелей, позволило в ряде случаев прояснить спорные во-
просы систематики некоторых видов, по поводу которых Камелин и Сояк придерживались противопо-
ложных точек зрения, опираясь исключительно на морфологические данные.
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