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Аннотация. Несколько выборок из популяций лядвенцев Lotus corniculatus s. l. и L. zhegulensis исследова-
ны с использованием микросателлитных и нескольких секвенированных ядерных (ITS) и пластидных (atpB-
rbcL, ndhC-trnV, rpl32-trnL(UAG), trnH-psbA, trnL-trnF) маркеров. В анализ включены 9 локальных популяций 
в долине Волги от Ульяновска на севере до Волгограда на юге, а также 2 популяции из Липецкой и Московской 
областей. Анализ микросателлитных маркеров в программе STRUCTURE разделил исследованную выборку 
на три генетических кластера. Популяции из Московской и Липецкой областей и 3 локальные популяции из 
locus classicus L. zhegulensis в Самарской области оказались в наибольшей степени генетически дифференци-
рованными, в то время как остальные популяции оказались генетически смешанными с разной пропорцией 
участия всех трех кластеров. Низкие попарные значения Fst указывают на слабую генетическую дифференци-
ацию популяций Lotus и говорят о внутривидовом характере наблюдаемой изменчивости. Анализ секвениро-
ванных пластидных и ядерных последовательностей ДНК выявил их малую информативность. Наблюдаемые 
замены и индели преимущественно носят характер аутапоморфий и характеризуют отдельные образцы или 
небольшие группы образцов, но не популяции в целом. Таким образом, проведенное нами исследование по-
зволяет прийти к уверенному выводу, что популяции Lotus с правого берега р. Волги в окрестностях Жигулев-
ской возвышенности, описанные как L. zhegulensis, генетически слабо дифференцированы от других популя-
ций Lotus corniculatus s. l. и, соответственно, не заслуживают рассмотрения в ранге самостоятельного вида.
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Is Lotus zhegulensis Klok. (Fabaceae) a separate species endemic of  
the Middle Volga Region or just a variety of a widespread L. corniculatus L.?
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Summary. We have studied several samples from Lotus corniculatus s. l. and L. zhegulensis populations with the 
use of SSR and sequenced nuclear (ITS) and plastid (atpB-rbcL, ndhC-trnV, rpl32-trnL(UAG), trnH-psbA, trnL-
trnF) markers. We analysed 9 local populations from the Volga River valley ranging from Ulyanovsk in the north to 
Volgograd in the south, as well as two local populations from Moscow and Lipetsk Provinces. Analyses of SSR mar- 
kers using the STRUCRURE program divided the sample into three genetic clusters. Populations from Moscow and 
Lipetsk Provinces, and three local populations from the ‘locus classicus’ location of L. zhegulensis in Samara Province 
appeared to be the most genetically differentiated while all the other populations were variously genetically admixed. 
Low pairwise Fst values indicate low genetic differentiation of Lotus populations and the intraspecific nature of the 
revealed diversity. The nuclear and plastid DNA sequences analyzed yielded little information. Substitutions and in-
dels revealed were mostly autapomorphies characteristic of separate specimens or small groups of specimens but not 
of populations. Our study enables to firmly conclude that Lotus populations from the right bank of the Volga River in 
vicinity of Zhiguli upland described as L. zhegulensis are weakly genetically differentiated from other populations of 
Lotus corniculatus s. l. and, hence, cannot be regarded as a separate species. 

Lotus zhegulensis Klok. (лядвенец жигулев-
ский) был описан М. В. Клоковым (Klokov, 1953) 
как один из представителей им же выделенного, 
но формально не описанного ряда Ambigui, кото-
рый Клоков не только отличал от ряда Corniculati 
(к нему Клоков относил L. corniculatus L.), но и 
считал предковым по отношению к последне-
му. Сам L. zhegulensis Клоков считал реликтом, 
распространенным по галечникам и песчаным 
берегам рек Волги, Хопра и Суры. Вид внешне 
схож с L. corniculatus, который распространен 
гораздо шире. В качестве главных отличитель-
ных признаков М. В. Клоков (Klokov, 1953) вы-
делял следующие: полуприжатое опушение сте-
блей и цветоносов, негустое отстоящее опуше-
ние на листьях и густое мохнатое на чашечках. 
Сравнивая с другими видами, имеющими также 
выраженное отстоящее опушение, М. В. Клоков 
отмечал, что в отличие от L. caucasicus Kupr. и 
L. tauricus Juz. опушение L. zhegulensis менее 
густое, а на цветоносах почти прижатое, не от-
клоненное, кроме того, чашечки у последнего 
заметно короче, до 6 мм (а не до 8–9 мм). Сопо-
ставляя L. zhegulensis и L. ambiguus Bess., М. В. 
Клоков делал акцент на более редком опушении 
и более крупных листьях и цветках жигулевско-

го лядвенца. Тип: «Куйбышевская обл., Жигули, 
Гос. заповедник, близ Бахиловой Поляны, бе-
рег Волги, в верхней части бечевника у опушки 
лиственного леса (песок и галька). 30 VI 1951.  
С. Юзепчук и В. Голубкова» (LE!).

Н. А. Миняев и З. Г. Улле (Minyaev, Ulle, 1987) 
отметили, что чашечка L. zhegulensis характери-
зуется некоторой степенью зигоморфности: три 
нижних зубца прямые, два верхних отогнуты 
кверху под острым углом к оси цветка, хотя зиго-
морфия чашечки встречается и у некоторых дру-
гих видов комплекса L. corniculatus. В качестве 
важных отличительных признаков они также 
выделили следующие. У L. corniculatus листоч-
ки кроющего листа соцветия ланцетовидные, 
островатые. Бобы линейные цилиндрические. У 
L. zhegulensis листочки кроющего листа соцве-
тия широколанцетовидные или ланцетовидные, 
туповато заостренные. Бобы линейные, но за-
метно расширенные на конце, вздутые и сжатые 
со спинки.

Lotus zhegulensis часто считается эндемиком 
Самарской Луки (Plaksina, 1999; Iljina, 2008).  
Е. К. Хлесткина и И. Г. Чухина (Khlestkina, 
Chukhina, 2020) отнесли его к диким родичам 
культурных растений. Указание на произрас-
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тание его в Новгородской области (Krupkina, 
2020), вероятно, является ошибкой определения. 
Вместе с тем, в недавней публикации А. А. Го-
молко (Gomolko, 2019) автор приводит для тер-
ритории Белоруссии 5 видов Lotus, причем ста-
тистически подтверждает различия между ними, 
в т. ч. и между L. zhegulensis и L. corniculatus, по 
10 морфологическим признакам. Однако сколько 
было изучено образцов L. zhegulensis и почему 
эти образцы были определены именно таким 
образом, из его кратких тезисов остается неяс-
ным. Так как в данной студенческой работе не 
приведено никаких конкретных результатов ста-
тистического анализа и не использованы много-
мерные методы анализа, утверждения автора 
вызывают серьезные сомнения. Вместе с тем, у 
ряда поволжских ботаников существование L. 
zhegulensis как самостоятельного вида, видимо, 
сомнений не вызывает. Так, вид был исключен 
из последнего издания Красной книги Самар-
ской области как «типичный в соответствующих 
местообитаниях вид, устойчиво удерживающий 
ценотические позиции даже в условиях уме-
ренного антропогенного нарушения сообществ, 
не нуждающийся в настоящее время в охране» 
(Saksonov et al., 2017: с. 367).

В списке эндемичных растений бассейна 
Волги L. zhegulensis, однако, не упоминается 
(Vasjukov et al., 2015). В работах Т. Е. Крами-
ной (Kramina, Tikhomirov, 1991; Kramina, 1999; 
Barykina, Kramina, 2006; Kramina et al., 2018) 
было показано, что изменчивость морфологиче-
ских признаков у образцов L. zhegulensis, собран-
ных в locus classicus данного вида, не выходит за 
пределы изменчивости L. corniculatus s. l. При 
этом изменчивость отдельных морфологических 
признаков в разных популяциях сильно пере-
крывается, делая различия средних значений 
статистически недостоверными. В работе Р. П. 
Барыкиной и Т. Е. Краминой (Barykina, Kramina, 
2006: p. 33) авторы прямо пишут, что «L. zhegu-
lensis Klok., and some others were proved to be so 
close to L. corniculatus s. str. by their morphologi-
cal characters, that their recognition at the specific 
level has been rejected, and they have been included 
in L. corniculatus sensu lato». Равным образом, 
никаких отличий, выходящих за пределы измен-
чивости L. corniculatus, не было обнаружено и 
у 8 образцов, исследованных с использованием 
микросателлитных маркеров, а также у образца, 
из которого была расшифрована нуклеотидная 
последовательность пластидного межгенного 
спейсера trnL-trnF (Kramina et al., 2018). Изуче-

ние чисел хромосом показало, что L. zhegulensis, 
так же, как и L. corniculatus, является тетрапло-
идом 2n = 2x = 24 (Larsen, Zertová, 1963; Grant, 
1995; Kramina et al., 2018).

Учитывая существующие до сих пор про-
тивоположные мнения о статусе L. zhegulensis, 
целью нашего исследования было изучить гене-
тическую структуру популяций данного вида в 
сравнении с L. corniculatus с использованием вы-
борок большего размера и микросателлитных, 
ядерных и пластидных маркеров.

Материал и методы

Изученный материал
Материалом для микросателлитного анализа 

послужили 11 выборок из локальных природных 
популяций L. zhegulensis и L. corniculatus, со-
бранных в Нижнем Поволжье и средней полосе 
европейской части России в 1987, 1989, 2008 и 
2019 гг. (табл. 1; рис. 1). 

Выделение ДНК
ДНК выделяли из 20 мг сухих листьев гербар-

ных или высушенных в силикагеле образцов на-
бором NucleoSpin Plant kit (Macherey-Nagel, Ger-
many) согласно инструкции производителя или 
CTAB-методом (Doyle J. J., Doyle J. L., 1987).

Получение микросателлитных данных
Выборка включала 72 образца из 11 популя-

ций. Изучены семь микросателлитных локусов, 
описанных для Lotus japonicus (Regel) K.Larsen 
с известным для данного вида расположени-
ем на хромосомах гаплоидного набора (x = 6):  
TM0113 – хромосома 1, TM0035, TM0127 – хро-
мосома 3, TM0030 – хромосома 4, TM0186 – хро-
мосома 5, TM0014, TM0055 – хромосома 6 (Kai 
et al., 2010). ПЦР проводили с флуоресцентно-
мечеными праймерами, синтезированными в 
компании Синтол (Москва, Россия). Последо-
вательности праймеров и условия реакций ПЦР 
взяты из работы Kai et al. (2010). Фрагментный 
анализ продуктов ПЦР выполняли на секвена-
торе 3500 Genetic Analyzer в присутствии раз-
мерного стандарта GeneScan-500 LIZ (Applied 
Biosystems). Полученные спектрограммы об-
рабатывали в программе GeneMapper. Затем со-
вокупность значений длин фрагментов вручную 
разделяли на дискретные классы – аллели – в со-
ответствии с ожидаемым размером тандемного 
повтора. 
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) Анализ микросателлитных данных
Для оценки оптимального числа генетиче-

ских кластеров в изучаемой группе из 11 популя-
ций был применен подход Байеса, основанный 
на алгоритме Марковских цепей Монте-Карло 
и реализованный в программе STRUCTURE  
v. 2.3.4 (Pritchard et al., 2000). Для каждого пред-
полагаемого числа кластеров K от 1 до 11 прово-
дили по пять независимых запусков Марковских 
цепей Монте-Карло со 100 000 предварительных 
итераций (burn-in) и 500 000 основных итераций. 
Использовали сочетание моделей генетического 
смешения (Admixture) и приоритета точки сбора 
(LocPrior) со скоррелированными частотами ал-
лелей. Оптимальное число K определяли путем 
сравнения логарифма функции вероятности [ln 
P(K)] (Pritchard et al., 2000) и методом ΔK (Evan-
no et al., 2005), основанном на стандартизован-
ном ускорении изменения ln P(K), с использо-
ванием программы STRUCTURE HARVESTER 
(Earl, von Holdt, 2012). Результаты расчетов по 
каждому К обобщали и визуализировали в про-
грамме CLUMPAK (Kopelman et al., 2015). По-
пуляционно-генетические параметры, характе-
ризующие генетическую дифференциацию по-
пуляций, рассчитывали в программе SPAGeDi 
(Spatial Pattern Analysis of Genetic Diversity)  
v. 1.3d (Hardy, Vekemans, 2002).

Пластидные и ядерные маркеры
Для предварительного скрининга были ис-

пользованы 5 пластидных межгенных спейсеров 
(atpB-rbcL, ndhC-trnV, rpl32-trnL(UAG), trnH-
psbA, trnL-trnF) и внутренний транскрибируе-
мый спейсер ядерного рибосомального оперона 
ITS1-5.8S-ITS2 (ITS)), секвенированные у 7 об-
разцов из популяций 2–5, 7, 9 и 11. Полимераз-
ную цепную реакцию (ПЦР) проводили в объеме 
20 мкл. Смесь для ПЦР содержала 13 мкл деи-
онизированной воды, 5 пмоль каждого прайме-
ра, 4 мкл мастер-микса 5X MasDDTaqMIX-2025 
на основе термостабильной SmarTaq ДНК-
полимеразы (ЗАО Диалат Лтд., Россия) и 1,5–2 
нг ДНК. Реакцию проводили в амплификаторе 
MJ Research PTC220 DNA Engine Dyad Ther-
mal Cycler (BioRad Laboratories, США) при сле-
дующих условиях: 95 °C – 3 мин.; 95 °C – 30 
сек., 48 °C – 1 мин., 72 °C – 2 мин. (28 циклов);  
72 °C – 3 мин. Продукты ПЦР разделяли на  
1%-м агарозном геле в 0,5 × TBE (pH = 8,3) бу-
фере, содержавшем бромид этидия, и очищали 
переосаждением в 0,125 M/л растворе ацетата 
аммония в 70%-м этаноле. После очистки про-
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дукты ПЦР напрямую секвенировали в обоих 
направлениях на ДНК-анализаторе 3730 DNA 
Analyzer (Life Technologies, США) в компании 
Синтол (Москва, Россия). Нуклеотидная после-
довательность atpB-rbcL, оказавшаяся наиболее 
длинной, была расшифрована у 58 образцов из 

Рис. 1. Географическое положение изученных популяций Lotus и их генетическая дифференциация по резуль-
татам анализа микросателлитных маркеров в программе STRUCTURE (см. рис. 2C). Круговые диаграммы по-
казывают соотношение генетического материала из трех разных кластеров у образцов каждой из популяций. 
Цвета, обозначающие кластеры:1-й кластер – фиолетовый; 2-й кластер – оранжевый; 3-й кластер – голубой.

всех популяций, кроме 1 по причине недостаточ-
ного количества материала. Все секвенирован-
ные последовательности были депонированы в 
базу данных GenBank NCBI (https://www.ncbi.
nlm.nih.gov/); их номера приведены в таблице 1. 

Анализ данных секвенирования
Полученные нуклеотидные последовательно-

сти были выравнены в программе MAFFT (Katoh 
et al., 2002; Katoh, Standley, 2013) с параметрами 
L-INS-i (аккуратная стратегия выравнивания) с 
последующей обработкой выравнивания в про-
грамме BioEdit ver. 7.0 (Hall, 1999). Последова-
тельности пластидных маркеров, полученные у 
7 образцов в ходе предварительного скрининга, 
были объединены в общее выравнивание. После-
довательности участка atpB-rbcL были допол-
нительно отредактированы путем удаления не-
информативных и плохо прочитанных участков. 
Оба выравнивания были проанализированы ме-
тодом статистической парсимонии в программе 
TCS ver. 1.2 (Clement et al., 2000). Другие методы 
анализа не использовались в связи со слабыми 
различиями изученных последовательностей.

Результаты

Микросателлитные данные
Анализ полученных пиков флуоресценции 

показал, что все образцы содержат в каждом из 7 
исследованных локусов от 1 до 4 аллелей и, ве-
роятнее всего, являются тетраплоидами.

Программа STRUCTURE выявила наиболее 
оптимальное разделение исследуемой выборки 
на три генетических кластера, соответствующее 
максимальным значениям логарифма функции 
вероятности (ln P(K)) перед выходом на плато 
и максимальным значениям ΔK (рис. 2). При 
этом часть локальных популяций оказались от-
несенными к данным кластерам с высокой ве-
роятностью (более 90 %), а часть оказались ге-
нетически смешанными (рис. 1, 2). Так, образ-
цы из популяции 1 (Московская область) были 
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отнесены к первому кластеру с кумулятивной 
апостериорной вероятностью более 97 %. Об-
разцы из популяции 2 (Липецкая область) были 
все отнесены ко второму кластеру с кумулятив-
ной апостериорной вероятностью около 94 %. 
Образцы из популяций 5, 6 (L. zhegulensis locus 
classicus: Самарская обл., Жигули, окр. с. Бахи-
лова Поляна, выборки, собранные в 1989 и 2019 
гг. соответственно) и 7 (Самарская обл., Жигули, 
окр. с. Ширяево) были отнесены к третьему кла-
стеру с кумулятивными апостериорными веро-
ятностями 92, 89 и 92 % соответственно. Более 
низкие значения апостериорной вероятности для 
популяции 6 связаны с присутствием там одного 
генетически смешанного образца, который с ве-

роятностью около 70 % может быть отнесен ко 
2-му кластеру.

Географически кластеры распределились 
таким образом (рис. 1), что популяции из Мо-
сковской и Липецкой областей и из Жигулей в 
Самарской области оказались наименее генети-
чески смешанными. В то же время популяции 3, 
4 и 11, расположенные вдоль Волги от Ульянов-
ской до Волгоградской области, демонстрируют 
значительную степень генетического смешения 
между двумя или всеми тремя кластерами. Из 
популяций 8, 9 и 10 из Саратовской и Волгоград-
ской областей было исследовано только по одно-
му образцу, каждый из которых по результатам 
анализа оказался генетически смешанным. 

Рис. 2. Результаты анализа микросателлитных маркеров в программе STRUCTURE: A – значения ΔK (среднее 
для 5 независимых анализов значение функции вероятности, деленное на стандартное отклонение) для K = 
1…11; B – среднее для 5 независимых анализов значение логарифма функции вероятности и стандартное от-
клонение для K = 1…11; C – генетическая структура исследованных популяций лядвенца по данным анализа 
в программе STRUCTURE для K = 3. Каждый индивидуальный образец представлен отдельным столбиком, 
разделенным на обозначенные разными цветами три части, соответствующие апостериорным вероятностям 
отнесения данного образца к одному из трех кластеров. Популяции обозначены цифрами под столбчатой диа-
граммой.

Глобальное значение Fst, характеризующее 
степень генетической дифференциации всех 
рассматриваемых популяций, оказалось равным 
0,0396 ± 0,0033 (p = 0,000). Значения Fst, полу-
ченные при попарном сравнении всех популя-
ций, приведены в таблице 2. Их порядок во всех 
случаях аналогичен глобальному значению, за 

исключением пары популяций 1 и 4, для кото-
рых эта величина была несколько выше (Fst = 
0,1246). Это может быть связано как с тем, что 
различия между этими популяциями действи-
тельно выше, так и с погрешностью, связанной с 
недостаточностью выборки (в популяции 4 было 
изучено только 2 образца).
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Таблица 2
Попарные значения Fst между 8 изученными популяциями Lotus. В первых строке и столбце 

указаны номера популяций. Жирным шрифтом выделены популяции из Жигулей

1 2 3 4 5 6 7 11
1 -
2 0.0593 -
3 0.0493 0.0204 -
4 0.1246 0.0516 0.0549 -
5 0.0335 0.0396 0.0241 0.0521 -
6 0.0608 0.0615 0.0239 0.0815 0.0115 -
7 0.0647 0.0387 0.032 0.0634 0.0114 0.0321 -
11 0.0615 0.0646 0.0607 0.0955 0.0687 0.0826 0.0526 -

Результаты секвенирования
Длина выравнивания последовательностей 

ITS составила 635 позиций. Все последователь-
ности оказались идентичными, за исключени-
ем образцов из 7 и 9 популяций, отличавшихся 
присутствием двух мононуклеотидных инделей. 
Кроме того, во всех 7 последовательностях при-
сутствовал единственный полиморфный (A или 
G) сайт в позиции выравнивания 204.

Длины выравниваний пластидных межген-
ных спейсеров rpl32-trnL, psbA-trnH, ndhC-trnV, 
trnL-trnF и atpB-rbcL после удаления плохо про-
читавшихся участков в начале последовательно-
стей составили 378, 344, 418, 362 и 879 позиций 
соответственно. Различия между последователь-

ностями по числу замен и инделей представлены 
в таблице 3. Исследованные последовательности 
всех 7 образцов из 7 популяций (2–5, 7, 9, 11) от-
личаются друг от друга различным набором му-
таций в одном или нескольких локусах, что не 
позволяет разделить их на группы. Анализ в про-
грамме TCS построил сети из 6 или 7 (с учетом 
инделей) гаплотипов (рис. 3A, 3B). Максималь-
ное число мутационных шагов, допускающих 
экономное решение, программа в обоих случаях 
рассчитала равным 21. В сети, построенной без 
учета инделей, последовательности обоих об-
разцов L. zhegulensis из популяций 5 и 7 объеди-
нены в один гаплотип.

Таблица 3
Число нуклеотидных замен и инделей в пяти пластидных межгенных спейсерах,  

выявленное у образцов Lotus из 7 исследованных популяций.  
Жирным шрифтом выделены популяции из Жигулей

№ 
популяции

замены/ 
индели

rpl32-trnL psbA-trnH ndhC-trnV trnL-trnF atpB-rbcL

2 0/0 0/0 0/0 0/0 0/0 0/0
3 5/1 0/0 4/1 1/0 0/0 0/0
4 3/2 0/0 0/0 1/2 0/0 2/0
5 1/2 0/1 0/0 0/2 1/0 0/0
7 2/1 0/0 0/0 0/0 2/0 0/1
9 1/0 0/0 1/0 0/0 0/0 0/0
11 1/0 1/0 0/0 0/0 0/0 0/0

Отдельное выравнивание спейсера atpB-rbcL 
включало 58 последовательностей образцов из 
всех популяций, кроме 1, и после удаления не-
информативных инделей и плохо прочитавших-
ся участков составило 770 п. н. В выравнивание 
были включены полученные из GenBank по-
следовательности L. corniculatus (MT528596) и 
L. japonicus (AP002983 и AP022636) в качестве 

внешней группы. В выравнивании были учтены 
7 замен. В результате анализа в программе TCS 
была построена одна сеть из 8 гаплотипов (рис. 
3C). Максимальное число мутационных шагов, 
допускающих экономное решение, программа 
рассчитала равным 12, но фактические разли-
чия между гаплотипами не превышают одного 
мутационного шага. Полученная сеть, одна-
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Рис. 3. Сети, отражающие генеалогические отношения пластидных гаплотипов, выявленных в популяциях 
Lotus в результате анализа в программе TCS: A – сеть по данным пяти пластидных участков для 7 образцов из 
7 популяций. Номера гаплотипов соответствуют номерам популяций. Жирным шрифтом выделены популяции 
из Жигулей. Маленькие кружки обозначают отсутствующие в данных гипотетические гаплотипы, дедуци-
рованные программой. Линии соответствуют одному мутационному шагу; B – то же, но без учета инделей;  
C – сеть по данным пластидного межгенного спейсера atpB-rbcL для 58 образцов из популяций 2–11. После-
довательности, включенные в анализ в качестве внешней группы, обозначены как outgr c (L. corniculatus) и 
outgr j (L. japonicus).

ко, не отражает межпопуляционных различий. 
Большинство последовательностей образцов из 
всех популяций L. corniculatus и L. zhegulensis, 
кроме 4, оказались идентичными и были объеди-
нены программой в один внутренний гаплотип. 
К нему же были отнесены и обе последователь-
ности L. japonicus, взятые в анализ в качестве 
внешней группы. В качестве самостоятельных 
гаплотипов программа выделила обе последо-

вательности из популяции 4, единственную по-
следовательность образца из популяции 10, две 
последовательности L. zhegulensis из популяции 
5 и одну из популяции 7. Также в качестве от-
дельного гаплотипа (outgr c) выделена последо-
вательность L. corniculatus из GenBank, взятая в 
качестве внешней группы. Его положение оказа-
лось, однако, неопределенным, что вызвало по-
явление в сети замкнутой петли.
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Обсуждение

Наблюдаемые паттерны изменчивости Lotus 
corniculatus s. l. не позволяют заключить, что по-
пуляции из Жигулей заслуживают рассмотрения 
в качестве самостоятельного вида. Секвениро-
ванные нуклеотидные последовательности ITS и 
пластидных спейсеров оказались мало информа-
тивны. Наблюдаемые замены и индели преиму-
щественно носят характер аутапоморфий и ха-
рактеризуют отдельные образцы или небольшие 
группы образцов, но не популяции в целом. При 
этом последовательности L. japonicus и L. cor-
niculatus, взятые из GenBank в качестве внешней 
группы, также оказываются в пределах диапазо-
на изменчивости исследуемой группы. Гораздо 
более информативную картину дают микроса-
теллитные маркеры. Байесовский анализ в про-
грамме STRUCTURE разделил выборку на три 
кластера, один из которых представлен в значи-
тельной мере популяциями L. zhegulensis из Жи-
гулей. Это, несомненно, указывает на своеобра-
зие жигулевских популяций лядвенца, но все же 
не позволяет рассматривать их в ранге самосто-
ятельного вида, так как московская и липецкая 
популяции L. corniculatus столь же своеобразны 
и представлены образцами, отнесенными к двум 
другим кластерам. При этом все популяции, рас-
положенные вдоль Волги, кроме жигулевских, 
демонстрируют значительную степень генети-
ческого смешения между кластерами. Низкие 

значения Fst, характеризующие генетическую 
дифференциацию популяций, говорят о внутри-
видовом характере наблюдаемой изменчивости. 
Полученные результаты подтверждают выводы, 
сделанные в более ранних исследованиях как 
морфологической (Kramina, 1999), так и моле-
кулярно-генетической (Kramina et al., 2018) из-
менчивости полиплоидного комплекса L. corni- 
culatus. Так, в последней работе, выполненной в 
гораздо большем масштабе, с учетом как тетра-, 
так и диплоидных представителей комплекса, 
популяция лядвенца из Жигулей никак не выде-
лилась из прочих популяций L. corniculatus при 
Байесовском анализе микросателлитных марке-
ров, а по пластидному локусу trnL-trnF характе-
ризовалась одним из широко распространенных 
в Восточной Европе и на Балканах внутренним 
гаплотипом.
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