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Аннотация. Статья посвящена определению секционной принадлежности клубневых хохлаток – Coryda-
lis magadanica, C. gorinensis, C. gorodkovii, произрастающих на Дальнем Востоке, с использованием ISSR-PCR 
и хлоропластных маркеров. Corydalis  является одним из наиболее крупных родов растений. У ученых нет 
единого мнения о секционной принадлежности некоторых видов хохлаток, что обусловлено высокой измен-
чивостью их вегетативных и генеративных признаков. Исследований родства на основе анализа генетических 
маркеров для данных видов ранее не проводилось. С помощью ISSR-анализа установлено, что уровень гене-
тического разнообразия в популяциях дальневосточных хохлаток и сибирского вида C. bracteata варьирует 
от 36,94 до 57,66 % и имеет минимальные показатели у произрастающей обособленно популяции редкого 
вида C. gorinensis. Изученные популяции характеризуются высоким уровнем генетической дифференциации 
(Gst = 0,5462) и достоверно относятся к разным видам. На UPGMA-дендрограмме особи данных видов фор-
мируют четко обособленные группы. Генетическое сходство наблюдается между C. magadanica и C. gorinensis. 
Анализ последовательностей с использованием хлоропластных молекулярных маркеров matK, rbcL, а также 
межгенного спейсера trnL-trnF не показал различий между C. gorinensis, C. gorodkovii и C. magadanica, что сви-
детельствует об их близком родстве. Маркер rpoB-trnC оказался более информативным и выявил у C. gorinen-
sis точечную мутацию и 6-нуклеотидную делецию. Топология филогенетических деревьев была идентичной 
для отдельных маркеров. Изучаемые нами дальневосточные виды входят в секцию Corydalis, наиболее тесно 
объединяясь с европейскими видами: Corydalis intermedia, Corydalis solida и сибирским C. bracteata. Морфо-
логическая характеристика дальневосточных видов также соответствует описанию видов секции Corydalis, 
приведенному во «Флоре Китая». Изучение последовательностей ДНК указало на принадлежность впервые 
секвенированного вида Corydalis arctica к секции Dactylotuber.
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On the sectional affiliation of Corydalis gorinensis, Corydalis gorodkovii,  
and Corydalis magadanica growing in the Far East

K. K. Ryabova1, 2, I. E. Yamskikh1, M. G. Khoreva3, I. P. Shcheglova4, O. A. Mochalova3, M. G. Kutsev1,5

1 Siberian Federal University, Svobodny Pr., 79, Krasnoyarsk, 660041, Russian Federation

2 Federal Research Center “Krasnoyarsk Science Center of the Siberian Branch of the Russian Academy of Sciences”, Akademgorodok, 
50, Krasnoyarsk, 660036, Russian Federation

3 Institute of the biological problems of the North FEB RAS, Portovaya St., 18, Magadan, 685000, Russian Federation

4 Federal State-Funded Institution “Zapovednoye Priamurye”, Komsomolsky Branch, Mira Pr., 54,  
Komsomolsk-on-Amur, 681000, Russian Federation

5 Altai State University, Lenina Pr., 61, Barnaul, 656049, Russian Federation

Keywords: Corydalis arctica, Corydalis gorinensis, Corydalis gorodkovii, Corydalis magadanica, genetic analysis, ISSR-
PCR-analysis, matK, phylogeny, rbcL, rpoB-trnC, trnL-trnF. 

Summary. This article is devoted to determining the sectional identity of tuberous Corydalis – Corydalis magadan-
ica, C. gorinensis, C. gorodkovii, growing in the Russian Far East, using ISSR-PCR and chloroplast markers. Corydalis is 
one of the largest plant genera. Scientists do not have a consensus on the sectional affiliation of some Corydalis species, 
which is due to the high variability of vegetative and generative organs. Relationship studies based on the analysis of 
genetic markers of these species have not been conducted. ISSR-analysis showed that the level of genetic diversity in 
the populations of the Far Eastern Corydalis and the Siberian species C. bracteata varies from 36.94 to 57.66 % and has 
minimal values in the isolated population of the rare species C. gorinensis. The studied populations are characterized by 
a high level of genetic differentiation (Gst = 0,5462) and reliably belong to different species. On the UPGMA-dendro-
gram, individuals of these species form clearly distinct groups. Genetic similarity is observed between C. magadanica 
and C. gorinensis. Sequence analysis using chloroplast molecular markers matK, rbcL, as well as the intergenic spacer 
trnL-trnF showed no differences between C. gorinensis, C. gorodkovii and C. magadanica, which indicates their rela-
tive origin. The rpoB-trnC marker was more informative and revealed a single mutation and a 6‑nucleotide deletion in  
C. gorinensis. The topology of the phylogenetic trees was identical for individual markers. The Far Eastern species are 
included in the Corydalis section, most closely uniting with the European species: Corydalis intermedia, Corydalis so- 
lida and the Siberian species C. bracteata. The morphological characteristics of the Far Eastern species also correspond 
to the description of the species of the Corydalis section given in the «Flora of China». The DNA sequence indicates 
that Corydalis arctica belongs to the Dactylotuber section. 

Введение

В последнее время в связи с использованием 
биоинформатических подходов и молекулярно-
генетических методов в систематике растений 
всe чаще подвергаются ревизии крупные таксо-
ны. К таким таксонам относится род Corydalis 
DC., включающий, по последним данным, 528 
видов (World Flora Online, 2023. URL: http://www.
worldfloraonline.org). Изучение молекулярной 
филогении видов может внести значительные 
коррективы в устоявшуюся таксономическую 
систему.

Объектами нашего исследования являются 
произрастающие на Дальнем Востоке популя-
ции видов Corydalis magadanica Khokhr. и Cory- 

dalis gorodkovii Karav., относимые, согласно «Кон-
спекту флоры Азиатской России» (Conspectus 
Florae…, 2012), к секции Raphanituber Khokhr., 
а также Corydalis gorinensis V. M. Van из секции 
Pes-gallinaceus Irmisch. Для сравнительного из-
учения в исследование включены популяции 
видов Corydalis bracteata (Stephan ex Willd.) Pers. 
(секция Pes-gallinaceus Irmisch.) и Corydalis arcti-
ca Popov (секция Dactylotuber Rupr.) (Conspectus 
Florae…, 2012).

Отнесение перечисленных видов к разным 
секциям остается дискуссионным вопросом. 
Так, описывая новый вид C. gorinensis, В. М. Ван 
(Van, 1984) отнес его к секции Pes-gallinaceus. 
Однако Т. А. Безделева (Bezdeleva, Kachura, 
1988) утверждает, что признаки окраски цвет-
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ка, формы нектарников, лепестков, рыльца и 
числа пыльцевых сосочков на нем указывают 
на родство C. gorinensis с видами C. gorodkovii и  
С. magadanica из секции Raphanituber. В то же 
время C. gorodkovii по структуре годичного по-
бега и по форме листовой пластинки более тя-
готеет к видам секции Dactylotuber. Также Т. А. 
Безделева отмечает, что по форме клубня и спо-
собу его возобновления большинство особей  
C. magadanica и C. gorodkovii близки видам сек-
ции Pes-gallinaceus, однако у отдельных растений 
клубни в основании делятся, подобно клубням 
у видов из секции Dactylotuber, что и послужило 
причиной для выделения этих видов в особую 
секцию (Bezdeleva, Kachura, 1988). 

В «Конспекте флоры Азиатской России» 
(Conspectus Florae…, 2012) секции Corydalis и 
Pes-gallinaceus приводятся в качестве синони-
мов и включают виды C. gorinensis и C. bracteata, 
а виды C. gorodkovii и C. magadanica остаются 
в секции Raphanituber. М. А. Михайлова в об-
зоре представителей рода Corydalis, произрас-
тающих в Якутии, причисляет C. gorodkovii к 
секции Corydalis (Mikhaylova, 2018). В соответ-
ствии с современной классификацией «Флоры 
Китая» (eFloras. URL: http://www.efloras.org), сек-
ции Raphanituber и Pes-gallinaceus объединены в 
секцию Corydalis. Таким образом, у ученых нет 
единой точки зрения на секционную принад-
лежность дальневосточных хохлаток, а анализ 
морфологических признаков, характеризую-
щихся высокой изменчивостью, не вносит ясно-
сти в решение данного вопроса.

В наиболее полном обзоре молекулярной 
филогении хохлаток (Chen et al., 2023) было 
достоверно установлено разделение рода Co-

rydalis на три подрода: Cremnocapnos Wendelbo, 
Sophorocapnos Turczaninow и Corydalis. Внутри 
последнего авторы выделили 34 секции. В фило-
генетический анализ 65 кодирующих белки по-
следовательностей пластид (CDS) было вклю-
чено 313 видов хохлаток. Филогенетические 
деревья строились с использованием методов 
максимального правдоподобия (ML) и байесов-
ского подхода (BI) и показали почти идентич-
ную топологию. Виды C. bracteata, C. gorinensis, 
C. gorodkovii и С. magadanica в данном филогене-
тическом исследовании не представлены, одна-
ко внесены авторами в секцию Corydalis на осно-
ве морфологических признаков, вид C. arctica в 
статье не упоминается (Chen et al., 2023). 

Цель настоящей работы состоит в определе-
нии секционной принадлежности клубневых 
хохлаток, собранных на российском Дальнем 
Востоке, с использованием методов молекуляр-
но-генетического анализа.

Материалы и методы

Объектами исследования являются попу-
ляции Corydalis magadanica (Cm), C. gorodkovii 
(Cgd), C.  gorinensis (Cgn), а также C. bracteata 
(Cb) и C. arctica (Ca), включенные в исследова-
ние для сравнительного изучения (табл. 1). Точ-
ки сбора представлены на рисунке 1. Ваучерные 
образцы C. magadanica, C. gorodkovii и C. arctica 
исследованных популяций хранятся в герба-
рии Института биологических проблем Севера 
Дальневосточного отделения Российской ака-
демии наук (MAG) и доступны онлайн (https://
herbarium.ibpn.ru).

Рис. 1. Расположение популяций видов рода Corydalis (нумерация в соответствии с табл. 1).
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Исследования проводились в лаборатории 
кафедры геномики и биоинформатики Инсти-
тута фундаментальной биологии и биотехно-
логии Сибирского федерального университета. 
Образцами для генетического анализа служили 
выделенные ДНК 7–10 экземпляров из каждой 
популяции. Экстракцию тотальной ДНК про-
изводили с помощью коммерческого набора 
DiamondDNA (ООО «Научно-производствен-
ная фирма “Алтайбиотех”», г. Барнаул). Для из-
учения генетической изменчивости использо-
вался ISSR-PCR (Inter Simple Sequence Repeats) 
метод. Амплификацию проводили в 20 мкл ре-
акционной смеси с помощью набора для про-
ведения ПЦР с HS-Taq (+MgCl2) (ООО «Био-
лабмикс», г. Новосибирск) в следующем составе 
на один образец: 7 мкл ddH2O; 4 мкл 5х ПЦР 
буфер (+MgCl2); 4 мкл 10мМ праймера; 0,2 мкл  

HS-Taq DNA-полимеразы (5  ед. акт./мкл);  
0,4 мкл 50х смеси dNTP; 2,4 мкл 50мМ MgCl2;  
2 мкл ДНК. Амплификацию проводили с прай-
мерами, дающими наиболее полиморфный ре-
зультат (Ryabova et al., 2021) (табл. 2). Программа 
амплификации: 95 °C (5 мин); 13 циклов: 95 °C 
(20 с), 55 °C (45 с, понижение температуры на  
0,7 °C в каждом последующем цикле), 72 °C (90 с);  
25 циклов: 95 °C (20 с), 44 °C (30 с), 72 °C (90 с);  
72 °C (7 мин). Визуализацию продуктов амплифи-
кации проводили в проходящем УФ-излучении 
с помощью системы гель-документирования Gel 
Doc XR (Bio-Rad, USA). Электрофореграммы 
анализировали с помощью программы Quantity 
One 1-D Analysis Software. При этом учитывали 
только воспроизводимые в повторных экспери-
ментах фрагменты. 

Таблица 1
Местонахождение исследованных популяций видов рода Corydalis 

Вид Местонахождение Координаты Фитоценоз № 
поп

Магаданская область, Ольский р-н
Corydalis 
magadanica

Мыс Нюкля, приморский склон 
южной эксп.

59°34'06.6" с. ш.
151°14'24.9" в. д. разнотравно-злаковый луг Сm

Магаданская область, Хасынский р-н

Corydalis 
gorodkovii

Яблоневый перевал, восточный 
гребень сопки 1157 м

60°35'55.3" с. ш. 
151°32'42.5" в. д. щебнистая тундра Cgd

Corydalis arctica Окр. пос. Карамекен,  
руч. Туманный

60°15'28.0" с. ш. 
151°03'06.8" в. д.

моховина по ручью в 
лиственичнике Ca

Хабаровский край, Комсомольский р-н

Corydalis 
gorinensis

Заповедник «Комсомольский», 
устьевая часть реки Горин,  

мыс «Первый бык»

50°45'18.0" с. ш. 
137°35'34.8" в. д.

задернованная 
осыпь на приречном 
склоне, разнотравно-

кустарниковая

Cgn

Республика Хакасия, Ширинский р-н
Corydalis 
bracteata окр. п. Коммунар 54°21'10.4" с. ш. 

89°16'41.1" в. д.
смешанный лес 

разнотравно-осочковый Сb

Таблица 2
Праймеры, их последовательности, использованные в ISSR-анализе 4 популяций видов Corydalis

Название 
праймера

Последовательность 5'−3' Общее количество 
амплифицированных 

фрагментов ДНК

Количество 
полиморфных 

локусов

Процент 
полиморфных 

локусов
HB12 (CAС)3GС 24 22 91,6
HB13 (GAG)3GC 26 25 96,2
HB14 (CTC)3GC 20 19 95
ISSR-17 (GACA)4 31 31 100
ISSR-23 (AC)8TA 15 14 93,3
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Обработку результатов анализа проводили с 
помощью программы Popgene version 1.32 (Yeh 
et al., 1999) и определяли: процент полиморф-
ных локусов (P), генетическое разнообразие Нея 
(Iо), информационный индекс Шеннона (He), ге-
нетические дистанции Нея (D), показатель под-
разделенности популяций (Gst). Дендрограмма 
сходства особей популяций строилась при по-
мощи компьютерной программы TFPGA version 
1.3 невзвешенным парно-групповым методом 
(UPGMA – unweighted pair-group method using 
arithmetic average) со значением бутстрепа 5000. 

Для проведения филогенетического анали-
за были секвенированы следующие участки 
пластидной ДНК: кодирующая ген матуразы К 
(matK), ген большой субъединицы рибулозо-1,5-
бисфосфат-карбоксилазы/оксигеназы (rbcL), а 
также межгенные спейсеры trnL-trnF (между ге-
нами тРНК-Leu и тРНК-Phe) и rpoB-trnC (между 

геном β-субъединицы РНК-полимеразы rpoB и 
геном, кодирующим тРНК-Cys). Используемые 
праймеры приведены в таблице 3. Полимераз-
ную цепную реакцию проводили в 50 мкл реак-
ционной смеси с помощью набора для проведе-
ния ПЦР Биомастер HS-Taq ПЦР-Color 2x (ООО 
«Биолабмикс», г. Новосибирск) в следующем 
составе на один образец: 25 мкл готовой РСR-
смеси (ООО «Биолабмикс», г. Новосибирск),  
21 мкл ddH2O, по 1 мкл 10мМ соответствующих 
праймеров (forward и revers), 2 мкл ДНК. Про-
грамма амплификации: 95°C (3 мин); 35 циклов: 
95 °C (20 с), 57 °C (30 с), 72 °C (30 с); 72 °C (5 мин). 
Определение нуклеотидных последовательно-
стей проводили методом Сэнгера на секвенаторе 
ABI 3130xl Genetic Analyzer (Applied Biosystems, 
MD, USA) (ЦКП «Геномика» СО РАН, г. Новоси-
бирск). 

Таблица 3
Праймеры, их последовательности, использованные для секвенирования  

участков хпДНК видов рода Corydalis

Участок Пары праймеров Последовательность 5'−3' Источник

matK 3F-KIM CGTACAGTACTTTTGTGTTTACGAG Kim, 20101R-KIM ACCCAGTCCATCTGGAAATCTTGGTTC

rbcL 1F ATGTCACCACAAACAGAAAC Olmstead et al., 1992
724R TCGCATGTACCTGCAGTAGC Fay et al., 1997

trnL-trnF е GGTTCAAGTCCCTCTATCCC Taberlet et al., 1991f ATTTGAACTGGTGACACGAG

rpoB-trnC rpoBF CCTTGATCAATGAACCTACAAAATC Miikeda et al., 2006trnCR ATTTGCAGTCCTCTGCCTTAC

Для построения филогенетического дерева 
были отобраны последовательности как изуча-
емых нами видов (табл. 4), так и видов из близ-
кородственных секций (Corydalis, Dactylotuber 
Ruprecht, Benecinctae Fedde, Lividae Mikhailova, 
Leonticoides DC., Oocapnos Popov ex Wendelbo, 
Chrysocapnos Wendelbo, Archaeocapnos Popov ex 
Michailova), полные геномы которых размеще-
ны в NCBI. В качестве аутгруппы использовался 
вид Fumaria officinalis L. Выравнивание после-
довательностей проводили с использованием 
алгоритма MUSCLE (Edgar, 2004), реализован-
ного в программе MEGA X (Kumar, 2018). Под-
бор модели нуклеотидных замен и построение 
филогенетического дерева производились на 
веб-сервере IQ-TREE со значением параметра 
бутстрэпа 10000. Стратегия построения дере-
вьев – Maximum Likelihood (ML). Полученные 
выравнивания были картированы на соот-

ветствующие последовательности BK063234 
Corydalis solida (L.) Clairv.

Результаты исследований

ISSR-PCR-анализ
В ходе ISSR-PCR-анализа 4 популяций ви-

дов C. magadanica, C. gorodkovii, C. gorinensis и 
C.  bracteata с использованием 5 праймеров вы-
явлено 116 ампликонов, суммарный процент 
полиморфизма которых равен 95,6 % (см. табл. 
2). Генное разнообразие Нея (He) в суммарной 
выборке составляет 0,38, индекс Шеннона (Io) – 
0,56. Минимальное генетическое разнообразие 
зафиксировано у популяции C. gorinensis: Р = 
36,94 %; He = 0,14; Io = 0,21 (табл. 5). Высокий уро-
вень полиморфизма отмечен для C. magadanica 
(P = 57,66 %; He = 0,20; Io = 0,30), а также C. brac-
teata (P = 51,35 %; He = 0,20; Io = 0,29).
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Таблица 4
Номера секвенированных последовательностей хпДНК видов  

рода Corydalis в базе данных GenBank

Вид Номер в GenBank
matK rbcL trnL-trnF rpoB-trnC

C. arctica PP503382 PP226942 PP226946 PP215038
C. bracteata OR538557 PP503385 PP503386 OR538563
C. gorinensis PP503384 PP226944 PP226948 PP215037
C. gorodkovii PP503381 PP226941 PP226945 PP215036
C. magadanica PP503383 PP226943 PP226947 PP215039

Наибольшие значения генетических дистан-
ций Нея (Nei, 1972) (D) наблюдаются между по-
пуляцией C. bracteata и остальными видами (D =  
0,5030–0,5828) (табл. 6), ввиду их географиче-
ской и систематической отдаленности. Наиболее 
схожими являются виды C. magadanica и C. go-
rinensis (D = 0,1844). Общий показатель подраз-
деленности популяций (Gst) для всей выборки 
составил 0,5462. Такое высокое значение указы-
вает на нахождение в выборке образцов разных 
видов. Значения Gst при попарном сравнении по-
пуляций варьируют от 0,2924 до 0,5175 и также 
демонстрируют минимальные отличия между  
C. gorinensis и C. magadanica.

Дендрограмма сходства популяций, постро-
енная на основе данных ISSR-PCR-анализа, пред-
ставлена на рисунке 2. Особи изучаемых видов 
формируют четко обособленные группы. Как 
было отмечено ранее, отдельно обособился гео-
графически наиболее отдаленный вид C. bractea-
ta. Наиболее схожими являются C. magadanica и 
C. gorinensis. 

Филогенетический анализ
Для построения филогенетических деревьев 

были секвенированы наиболее типичные образ-
цы из изучаемых популяций. Филогения стро-
илась по молекулярным маркерам: matK, rbcL, 
trnL-trnF и rpoB-trnC (табл. 7). Сравнение хло-
ропластных последовательностей matK и rbcL, 
а также межгенного спейсера trnL-trnF не пока-

зало различий между C. gorinensis, C. gorodkovii 
и C.  magadanica. Однако в межгенной последо-
вательности rpoB-trnC обнаружены следующие 
различия: в положении 444 (при выравнивании 
трех последовательностей на BK063234 C. solida) 
у C. gorinensis отмечена замена цитозина на ти-
мин (у C. gorodkovii и C. magadanica – цитозин). 
Так же с 599 по 604 нуклеотид у C. gorinensis об-
наружена делеция 6 нуклеотидов, в то время 
как у C. gorodkovii и C. magadanica присутствует 
фрагмент GTTGAA. Такое небольшое количе-
ство различий между видами может свидетель-
ствовать об их близком родстве. 

Топология филогенетических деревьев была 
идентичной для отдельных маркеров. Для по-
строения консенсусной модели были соеди-
нены соответствующие последовательности в 
общее выравнивание длиной 2665 нуклеоти-
дов (рис. 3). Изучаемые нами образцы входят в 
секцию Corydalis, наиболее тесно объединяясь 
с европейскими видами: Corydalis intermedia,  
C. solida и сибирским C. bracteata. Зарубежные 
авторы (Chen et al., 2023) причисляют C. interme-
dia и C. solida к крупной секции Corydalis. Если 
придерживаться этой точки зрения, то к сек-
ции Corydalis следует отнести и C.  magadanica,  
C. gorinensis, C. gorodkovii. Исследование по-
следовательностей ДНК также указало на объ-
единение впервые секвенированного нами вида  
C. arctica и C.  hsiaowutaishanensis T.  P. Wang из 
секции Dactylotuber.

Таблица 5
Генетический полиморфизм популяций видов рода Corydalis на основе ISSR-PCR-анализа

Показатели C. magadanica C. gorinensis C. gorodkovii C. bracteata
P, % 57,66 36,94 41,44 51,35
He ± SD 0,20 ± 0,19 0,14 ± 0,20 0,14 ± 0,18 0,20 ± 0,21
Io ± SD 0,30 ± 0,28 0,21 ± 0,29 0,22 ± 0,27 0,29 ± 0,30

Примеч.: P – процент полиморфных локусов; Hе – генное разнообразие Нея; Io – индекс Шеннона; SD – стан-
дартные отклонения.
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Рис. 2. Дендрограмма сходства видов рода Corydalis на основе ISSR-PCR-анализа.

Таблица 6
Степень генетической дифференциации (Gst) (над диагональю) и дистанции Нея (D)  

(под диагональю) между видами рода Corydalis на основе ISSR-PCR-анализа

C. magadanica C. gorinensis C. gorodkovii C. bracteata
C. magadanica 0,2924 0,3928 0,4670
C. gorinensis 0,1844 0,4553 0,5175
C. gorodkovii 0,3063 0,3237 0,4898
C. bracteata 0,5693 0,5828 0,5030

Таблица 7
Характеристики выравниваний секвенированных последовательностей  

хпДНК видов рода Corydalis

Маркер Выравнивание на BK063234 C. solida Длина выравнивания
matK 494–1256 763
rbcL 53–723 671
trnL-trnF + trnF 78–410 + 1–43 333 + 43
rpoB + rpoB-trnC 3166–3207 + 1–812 42 + 813

Обсуждение результатов 

Результаты молекулярно-генетического 
анализа с использованием ISSR-маркеров по-
казали тесное родство видов C. magadanica,  
C. gorodkovii, C. gorinensis, несмотря на географи-
ческую удаленность и изолированность попу-
ляции хохлатки горинской (Corydalis gorinensis). 
На дендрограмме сходства изучаемые виды 
формируют четко обособленные клады. Для 
данных видов характерны следующие сходные 

морфологические признаки: вытянутый или ша-
ровидный клубень, стебель с 1(2) чешуевидным 
листом, цельные яйцевидные прицветники. От-
личия заключаются в цвете венчика, количестве 
цветков в соцветии, форме шпорца, нектарника, 
отгибов венчика, рыльца и коробочек. 

Следует отметить, что хохлатка горинская 
имеет очень ограниченное распространение. 
Данный вид занесен в «Красную книгу Хабаров-
ского края», категория 2 (Van, Antonova, 2019). 
Вид описан из приустьевой части р. Горин в за-
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Рис. 3. Филогенетическое дерево видов рода Corydalis, на основе участков генов matK, rbcL и межгенных спей-
серов trnL-trnF, rpoB-trnC хпДНК методом максимального правдоподобия (ML). Цифрами обозначены значе-
ния бутстрэпа.

поведнике «Комсомольский». Известны отдель-
ные популяции, произрастающие выше по те-
чению р. Горин (Yermosсhkin, 2004) и на отрогах  
хр. Мяо-Чан в устье р. Холдоми (Van, 2010). 
В 2020 г. найдены два новых местообитания  
C. gorinensis в верховьях левых притоков сред-
него течения р. Амгунь – р. Нилан и р. Пра-

вый Сокдюкан, в районе им. Полины Осипенко 
(Shcheglova, 2023). Согласно нашим исследова-
ниям, для данного вида характерен относитель-
но низкий уровень генетической изменчивости 
популяций, что часто отмечается для редких ви-
дов растений, имеющих ограниченное распро-
странение.

На филогенетическом дереве, построен-
ном на основе анализа участков хлоропластной 
ДНК, мы также не видим значимых отличий 
дальневосточных хохлаток друг от друга. Основ-
ное отличие обнаружено в последовательности 
межгенного спейсера rpoB-trnC у C. gorinensis, в 
которой, в отличие от двух других видов, наблю-
даются транзиция цитозина на тимин и 6-нукле-
отидная делеция. Во всех остальных изучаемых 
участках последовательности идентичны, что 
говорит об их близком родстве. Следовательно, 
по данным молекулярно-генетического анализа, 
три изученных вида являются генетически близ-
кими и должны быть отнесены к одной секции. 

Вид C. bracteata, используемый нами для срав-
нения, отличается от дальневосточных хохлаток 
обратнояйцевидными, иногда почковидными, 
глубоко гребенчато-надрезанными прицветни-
ками и формой рыльца пестика, объединяясь 
с C. gorinensis по признаку наличия выемки на 
отгибе венчика. ISSR-анализ показал генетиче-

скую обособленность особей данного вида от 
C. magadanica, C. gorodkovii, C. gorinensis, что свя-
зано не только с географической, но и система-
тической удаленностью. На филогенетическом 
дереве данный вид образует сестринскую суб-
кладу с европейскими C. intermedia и C. solida, 
имеющими сине-фиолетовые цветки. Это также 
свидетельствует о генетической обособленности 
изучаемых дальневосточных хохлаток. 

Изучаемые нами C. magadanica, C. gorodkovii, 
C. gorinensis и C. bracteata на филогенетическом 
дереве входят в общую кладу секции Corydalis 
(Chen et al., 2023). Данная секция объединяет 
секции Raphanituber и Pes-gallinaceus, а виды, со-
ставляющие ее, в соответствии с «Флорой Ки-
тая», характеризуются следующими признака-
ми: проростки с 1 семядолью; клубень твердый, 
округлый, диаметром 0,5–3 см с единственным 
пучком корней в основании; верхушка с пучком 
мелких чешуек, откуда обычно растут 1 или 2 
стебля. На каждом генеративном побеге обра-
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зуется 1 новый клубень. У основания стебля на-
ходится 1 стеблеобъемлющий чешуйчатый лист 
на уровне земли. Прикорневые листья отсут-
ствуют у генеративных особей. Стеблевых ли-
стьев 2 (редко 1 или 3): очередные, черешковые, 
от одно- до четырех-тройчатораздельных или 
перистораздельных. Соцветие – простая кисть. 
Прицветники зеленые, крупные, от цельных до 
разделенных. Чашелистики обычно мелкие. На-
ружные лепестки без гребня, вершина обычно 
широкая, от тупой до глубоко выемчатой; не-
ктарник от тупого до заостренного. Рыльце 
квадратное, плоское, с краевыми простыми со-
сочками (Zhang et al., 2008). Для изучаемых нами 
видов характерны вышеприведенные признаки, 
следовательно, мы можем отнести C. magadanica, 
C. gorodkovii, C.  gorinensis, C. bracteata к секции 
Corydalis.

Вид C. arctica, чьи молекулярные маркеры от-
секвенированы нами впервые, на филогенетиче-
ском дереве объединяется в одну кладу с Coryda-
lis hsiaowutaishanensis из секции Dactylotuber. Для 
данной секции характерны раздвоенный клу-
бень, 1–3 чешуевидных листа, 2–6 ассимилиру-
ющих листьев, кисти малоцветковые, коробочка 
обратнояйцевидная, сильно раскрывающаяся 
(Zhang et al., 2008).

Заключение

Проведенный ISSR-PCR-анализ показал, что 
уровень генетического разнообразия в популя-
циях C. magadanica, C. gorinensis, C. gorodkovii и 
C. bracteata варьирует от 36,94 до 57,66 % и име-
ет минимальные показатели у произрастающий 

обособленно популяции редкого вида C.  gori-
nensis (Р = 36,94 %). Высокий уровень полимор-
физма (51–58 %) отмечен для C. magadanica и 
C. bracteata. Наибольшее генетическое сходство 
наблюдается для C. magadanica и C. gorinensis. 
Изученные популяции характеризуются очень 
высоким уровнем генетической дифференциа-
ции (Gst = 0,5462) и достоверно относятся к раз-
ным видам.

Анализ последовательностей с использова-
нием хлоропластных молекулярных маркеров 
matK, rbcL, а также межгенного спейсера trnL-
trnF не показали различий между C. gorinensis, 
C. gorodkovii и C. magadanica. Маркер rpoB-trnC 
оказался более информативным и выявил у 
C. gorinensis точечную мутацию и 6-нуклеотид-
ную делецию. Тем не менее данные три вида 
имеют минимальные различия и обнаруживают 
тесное генетической сходство по сравнению с 
другими видами.

Филогенетический анализ показал принад-
лежность изучаемых видов к секции Corydalis. 
C. magadanica, C. gorinensis, C. gorodkovii и C. brac-
teata достоверно объединяются с европейскими 
C. intermedia и C. solida в отдельную субкладу 
внутри данной секции. Вторую субкладу фор-
мируют азиатские виды хохлатки. Объединение 
C. arctica и C. hsiaowutaishanensis подтверждает 
принадлежность первого к секции Dactylotuber.
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