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Реферат. Изучена внутривидовая изменчивость нуклеотидных последовательностей фрагмента хлоропласт-
ного гена ycf1 у наиболее широко распространенного вида Paeonia anomala. На протяжении всего ареала вид 
проявляет высокую фенотипическую изменчивость как по генеративным, так и по вегетативным признакам, что 
служило поводом для описания подвидов или форм. Использовано 36 образцов, охватывающих значительную 
часть ареала вида (Европейская часть России, Сибирь, Монголия, Казахстан), за исключением Китая. Выявлено 
три гаплотипа гена ycf1, два из которых могут рассматриваться как апоморфные. Все гаплотипы характеризуют-
ся определенной географической приуроченностью, при этом наибольшее генетическое разнообразие Paeonia 
anomala проявляется в Алтайском регионе. Важно отметить, что при освоении новых территорий при продви-
жении вида в северном и западном направлениях, принимали участие именно гаплотипы, рассматриваемые как 
апоморфные.
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Summary. Variability of plastid ycf1 gene was studied to elucidate genetic diversity of Paeonia anomala (Paeoniaceae), 
which possesses the most extensive range among all species of the genus. Th roughout its distribution range, the species 
shows a wide phenotypic variation, both in reproductive and vegetative traits, with the description of subspecies or varieties. 
Th irty-six populations were sampled across the entire distribution range of the species. Th ree haplotypes of the ycf1 gene 
have been revealed, two of which can be considered as apomorphic. All haplotypes are distributed in distinct geographical 
locations, while the greatest genetic diversity of Paeonia anomala is manifested in the Altai region. It is important to note 
that when developing new territories and promoting the species in the northern and western directions, those haplotypes 
that are considered apomorphic were involved.
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Введение. Род Paeonia L. включает около 35 видов, распространенных в Европе, Среднеземно-
морье, Центральной и Восточной Азии, западных районах Северной Америки. Среди видов преобла-
дают многолетние травы, но есть и листопадные геоксильные кустарники. Высокая морфологическая 
изменчивость и гибридизационные процессы, подтвержденные также и молекулярными методами 
(Sang et al., 1995; Sang et al., 1997; Sang et al., 2004; Pan et al., 2007; Punina et al., 2012), создают большие 
трудности при установлении границ между видами.

Группа травянистых видов родства Paeonia anomala L. включает 6 видов (P. anomala, P. intermedia 
C. A. Mey., P. hybrida Pall., P. sinjangensis K. Y. Pan, P. altaica K. M. Dai et T. H. Ying и P. veitchii Lynch), рас-
пространенных в Сибири, Средней Азии и прилегающих регионах. Комплекс характеризуется дважды 
тройчатосложными сильно сегментированными листьями и диплоидным набором хромосом (Вере-
щагина, 2003; Hong, Pan, 2004; Wang, 2014). Среди видов комплекса по широте распространения выде-
ляется Paeonia anomala, обладающий самым протяженным ареалом по сравнению с другими видами 
рода. Ареал Paeonia anomala дизъюнктивно простирается от Северной Европы до Центральной Сиби-
ри, Монголии и Китая (Hong, 2010). На протяжении всего ареала Paeonia anomala проявляет широкую 
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фенотипическую изменчивость как по генеративным, так и по вегетативным признакам, что служило 
поводом для описания подвидов или форм (Hong, Pan, 2004).

Большую работу по изучению P. anomala и P. hybrida в Алтайском регионе провела Ирина Вик-
торовна Верещагина (1924–2008). На обширном фактическом материале, полученном в экспедицион-
ных поездках, был уточнен природный ареал видов для Алтайского края и Республики Алтай, а также 
проведено изучение биоморфологических особенностей и ритмов развития растений в популяциях. 
С привлечением математической статистики Ирина Викторовна обстоятельно проработала материал 
по внутривидовой изменчивости и показала высокую внутривидовую изменчивость по целому ряду 
признаков: высоте куста; размеру, форме сегментов и степени рассечения листовой пластинки; степе-
ни развития листовых придатков чашелистиков; окраске и размеру цветка, форме и числу лепестков; 
степени опушения и углу отклонения листовок. Наиболее четкие различия между видами выявлены 
в подземной части, а также экологии. Так, P. anomala в отличие от P. hybrida характеризуется нали-
чием короткого, толстого, с хорошо заметными годичными кольцами, корневища с цилиндрически-
ми, равномерно утолщенными по всей длине корнеклубнями. У P. hybrida корневище представлено 
шнуровидным корневищеподобным образованием, не имеющим годичных колец, с корнеклубнями, 
утолщенными неравномерно, иногда почти шаровидными. P. intermedia по ряду признаков занимает 
промежуточное положение между P. anomala и P. hybrida, характеризуясь наличием утолщенного, с 
хорошо заметными годичными кольцами, корневища с утолщенными корнеклубнями. Все виды раз-
личаются по местам обитания: P. anomala ‒ мезофит, произрастающий по лесам, опушкам, полянам; 
P. hybrida ‒ ксерофит, распространенный в степной области; P. intermedia обитает в горах, предгорьях, 
горностепных лесах. Эти исследования были опубликованы в 2003 г. в монографии «Дикорастущие 
пионы Алтая» (Верещагина, 2003).

В последней таксономической ревизии (Hong, Pan, 2004) было признано только два вида 
P. anomala и P. intermedia, остальные предложено перенести в ранг подвидов (P. anomala subsp. veitchii) 
или синонимов.

Наши ранние исследования, основанные на изучении нуклеотидных последовательностей ITS 
ядерной рибосомной ДНК и фрагмента хлоропластного гена ycf1 показали, что P. anomala представ-
ляет собой самостоятельный вид, хорошо обособленный как от P. hybrida, так и от P. intermedia. Оба 
молекулярных маркера показали значительно более выраженную дискретностью по сравнению с мор-
фологическими признаками в группе родства Paeonia anomala и достаточный уровень изменчивости, 
чтобы служить в качестве инструмента при идентификации видов в этом комплексе (Ефимов и др., 
2016; Degtjareva, Efi mov, 2021). Помимо этого, у Paeonia anomala обнаружено несколько гаплотипов гена 
ycf1. Для более точной оценки генетического разнообразия Paeonia anomala на протяжении ареала, мы 
исследовали данный молекулярный маркер на более крупной популяционной выборке.

Материалы и методы. Для выделения ДНК были использованы образцы растений из коллек-
ций гербариев ALTB, LE, MW, MHA, а также собранные в ходе экспедиционных поездок по Кольскому 
полуострову, Республике Коми, Алтайскому краю и Республике Алтай. Для изучения внутривидовой 
изменчивости использовано 36 образцов, охватывающих значительную часть ареала вида (Мурман-
ская область, Республика Коми, Пермский край, Свердловская область, Башкортостан, Челябинская 
область, Новосибирская область, Алтайский край, Республика Алтай, Красноярский край, Республика 
Тыва, Республика Бурятия, Монголия), за исключением Китая.

Препараты ДНК получали с помощью набора для экстракции растительной ДНК ‒ NucleoSpin 
Plant II. Для амплификации фрагмента хлоропластного гена ycf1 были использованы праймеры ycf1bF 
и ycf1bR (Dong et al., 2015). Определение нуклеотидных последовательностей ДНК проводили мето-
дом циклического секвенирования с использованием набора реагентов ABI Prism BigDye Terminator 
v. 3.1 с последующим анализом продуктов реакции на автоматическом секвенаторе ДНК ABI Prism 
3100-Avant. Последовательности были выровнены и отредактированы с помощью программы BioEdit 
(Hall, 1999). Карты распространения изученных образцов построены с использованием программы 
SimpleMappr (Shorthouse, 2010).

Результаты и обсуждение. Paeonia anomala имеет обширный ареал, охватывающий европей-
скую часть России, Сибирь, Казахстан, Монголию и Китай, и представляет собой наиболее успешный 
вид рода. В естественных условиях P. anomala размножается только семенами, завязывающимися после 
перекрестного опыления. Численность вида на протяжении ареала может сильно варьировать. На-
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пример, на северо-западной границе распространения (Кольский полуостров) вид достаточно редок и 
представлен малочисленными разрозненными популяциями.

Одной из причин успешного освоения большой территории может быть гибридное происхож-
дение вида (Rieseberg et al., 2003). Согласно молекулярным данным P. anomala возник в результате ги-
бридизации китайского вида P. veitchii и P. lactifl ora (Pan et al., 2007). Данные о пластидных маркерах 
подтверждают, что P. anomala проявляет большое сходство с P. lactifl ora, но не с P. veitchii. Современное 
распространение P. anomala не пересекается с ареалами его родителей, P. veitchii и P. lactifl ora, встре-
чающимися в южных и восточных регионах Китая. Фенология этих регионов различна, что позволя-
ет предположить, что новая адаптация, скорее всего, возникла в результате гибридизации (Pan et al., 
2007).

Проведенный нами анализ молекулярных данных выявил генетическую дифференциацию 
Paeonia anomala. У гена ycf1 обнаружено три гаплотипа (H1, H2, H3), характеризующихся двумя ну-
клеотидными заменами. Помимо этого, гаплотип H3 проявляет большее сходство с P. lactifl ora, чем 
гаплотипы H1 и H2, и, следовательно, представляет собой плезиоморфное состояние.

Все три гаплотипа ycf1 встречаются в Алтайском регионе (рис. 1). При этом гаплотип H1 огра-
ничен Алтайским краем, Новосибирской областью и Красноярским краем. Гаплотип Н2 имеет преиму-
щественно северное и северо-западное распространение, достигая Мурманской области. Гаплотип H3 
имеет преимущественно восточное распространение, достигая Монголии. Таким образом, вариабель-
ность фрагмента гена ycf1 определяет филогеографическую структуру популяций P. anomala. Можно 
предположить, что при расселении вида и освоении им новых пространств на территории Алтайского 
региона возникли новые гаплотипы, предопределившие генетическое разнообразие вида и получив-
шие дальнейшее распространение в западном и северном направлении.

В заключении можно отметить, что проведенное нами исследование широко распространен-
ного и морфологически изменчивого вида Paeonia anomala выявило также гетерогенность на генети-
ческом уровне, и важную роль в становлении генетического разнообразия сыграл Алтайский регион. 
В свете полученных данных особую актуальность приобретают слова И. В. Верещагиной: «Сберечь 
алтайские пионы, как и другие редкие исчезающие виды, изолированно от условий их произрастания 
невозможно. Важно сберечь не только отдельных представителей определённого вида, но вид в целом 
во всем его многообразии, все популяции вида» (Верещагина, 2003).
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Рис. 1. Карта, показывающая географическое расположение 36 образцов Paeonia anomala с их гаплотипами 
ycf1. Гаплотип H1 отмечен красным цветом, гаплотип H2 – синим, гаплотип H3 – черным.
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