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Аннотация. Методами геометрической морфометрии проанализирована форма листовых пластинок 665 
образцов 18 видов рода Delphinium. Методом канонического анализа в пределах подрода Delphinastrum от-
носительно хорошо отделился D. elatum и в несколько меньшей мере D. uralense, в то время как D. litwinowii, 
D. pubiflorum, D. duhmbergii, D. subcuneatum фактически не разделились. В пределах подрода Oligophyllon этим 
методом хорошо отделился D. caucasicum. Разделились также облака рассеяния точек D. freynii + D. puniceum +  
D. sergii, с одной стороны, и D. fedorovii + D. gelmetzicum – с другой. Delphinium arcuatum, D. bracteosum,  
D. crispulum, D. flexuosum, D. mariae между собой не разделились. Характер обособления групповых видовых 
выборок в пространстве канонических переменных и относительная их близость друг к другу могут быть 
связаны с экологическим или географическим сходством мест произрастания популяций изученных видов, 
а также с влиянием гибридизационных процессов в зоне вторичного контакта видов. Различия в форме ли-
стовых пластинок в основном связаны с шириной сегментов, длинами центрального сегмента средней лопа-
сти и нерасчленённой части листовой пластинки, степенью её рассечения, формой основания, расстоянием 
между нижними лопастями. Исходя из результатов секвенирования ДНК межгенного транскрибируемо-
го спейсера ITS2, не вызывает сомнений видовая самостоятельность D. puniceum, D. macropogon, D. mariae,  
D. samurense и D. pubiflorum. Поддерживается синонимичность D. freynii и D. sergii с приоритетным названием 
D. schmalhausenii. Delphinium cuneatum, D. subcuneatum, D. duhmbergii и D. litwinowii следует считать синони-
мами с приоритетным названием D. cuneatum. Таксономический статус D. dictyocarpum, D. elatum и D. uralense 
требует дальнейшего уточнения. Это связано, вероятно, с лёгкостью их гибридизации с D. cuneatum в сим-
патрических популяциях в зонах перекрывания ареалов. Delphinium arcuatum, D. bracteosum, D. caucasicum,  
D. crispulum, D. elisabethae, D. fedorovii, D. flexuosum, D. gelmetzicum и D. speciosum плохо разделяются, что также 
может быть связано с гибридизационными процессами. Они нуждаются в более подробном изучении.
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Summary. The leaf blade’s shape of 665 samples of 18 taxa from the genus Delphinium was analyzed using geomet-
ric morphometrics method. Within the subgenus Delphinastrum, D. elatum and, to a lesser extent, D. uralense were 
relatively well separated by canonical analysis, while D. litwinowii, D. pubiflorum, D. duhmbergii, and D. subcuneatum 
were not actually separated. Within the subgenus Oligophyllon, D. caucasicum was well separated by this method. The 
scatter clouds of D. freynii + D. puniceum + D. sergii on the one hand, and D. fedorovii + D. gelmetzicum on the other 
hand, also separated. D. arcuatum, D. bracteosum, D. crispulum, D. flexuosum, and D. mariae did not separate from 
each other. The nature of such separation of species groups observed in the space of canonical variables and their rela-
tive proximity to each other can be associated with the habitat similarity of their populations driven by ecological or 
geographical conditions, as well as the influence of hybridization processes in the zone of secondary contact of species. 
The differences in leaf blade’s shape are mainly related to the width of the segments, the lengths of the central segment 
of the middle lobe and the undissected part of the leaf blade, the degree of its dissection, the shape of the base and 
the distance between the lower lobes. Based on the results of DNA sequencing of the intergenic transcribed spacer 
ITS2, the taxonomic independence of D. puniceum, D. macropogon, D. mariae, D. samurense, and D. pubiflorum is 
beyond any doubt. The synonymy of D. freynii and D. sergii is supported, with the priority name of D. schmalhausenii. 
D. cuneatum, D. subcuneatum, D. duhmbergii, and D. litwinowii should be considered as synonyms with the priority 
name of D. cuneatum. The taxonomic status of D. dictyocarpum, D. elatum, and D. uralense needs further clarification. 
This is probably related to their easy hybridization with D. cuneatum in sympatric populations within the overlapping 
areas. Delphinium arcuatum, D. bracteosum, D. caucasicum, D. crispulum, D. elisabethae, D. fedorovii, D. flexuosum,  
D. gelmetzicum, and D. speciosum are poorly separated, which can also be associated with hybridization processes. They 
need to be studied in more detail. 

Введение

Род Delphinium L. включает, по разным дан-
ным, от 200 (Nevskiy, 1937)–300 (Tzvelev, 2001; 
Fedorov, 2003) до 365 (Malyutin, 1987; Fedorov, 
2003)–519 (Plants of the World Online, 2023) ви-
дов. Уже этот разброс представлений о числе 
видов в роде указывает на то, что в система-
тике данного рода ещё много неясного и не-
устоявшегося. При этом до последнего времени, 
по крайней мере в русскоязычной ботанической 
литературе, продолжают активно описываться 
новые виды – в частности, во флорах Кавказа 
(Luferov, 2012; Murtazaliev, Luferov, 2021), Алтая 
(Ebel, 2006), Сибири (Ebel, 2007; Kurbatskiy, 2017).

Представители рода Delphinium распростра-
нены в Северном полушарии от умеренно тёплых 
и субтропических областей до горных районов 
тропиков (Tzvelev, 2001). Отдельные таксоны 
рода, такие как D. elatum L., D. dictyocarpum DC. 
или D. cuneatum Stev. ex DC., весьма широко рас-

пространены как в природе, так и в культуре. 
Это, как полагают, служит причиной высокой 
морфологической изменчивости растений в 
пределах ареалов (Malyutin, 1973, 1987, 1992). В 
таком случае целая группа близкородственных 
таксонов с невсегда чёткой экологической и гео-
графической дифференциацией, образующих, 
вероятно, на стыке ареалов переходные формы, 
рядом исследователей принимается за один вид 
(Tutin et al., 1993; Fedorov, 2003; Yelenevskiy et al., 
2009). Например, Н. И. Фёдоров (Fedorov, 2003) 
характеризует такие группы как сингамеоны в 
понимании V.  Grant (1981) или Р. В. Камелина 
(Kamelin, 2009). Однако Н. Н. Цвелёв (Tzvelev, 
1996, 2001), напротив, считает таксоны подоб-
ных комплексов самостоятельными видами, 
объединяя в группы, называя последние «агре-
гатами».

Как следствие, Н. Н. Цвелёв (Tzvelev, 2001) 
для Восточной Европы указывает 19 видов 
рода Delphinium. Из них 15 относятся к сек-
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ции Delphinastrum DC. и четыре – к секции 
Diedropetala Huth. В секции Delphinastrum им 
выделены четыре группы: 1) D. aggr. elatum L. с 
пятью видами (D. elatum, D.  alpinum Waldst. et 
Kit., D. cryophilum Nevski, D. nacladense Zapal.,  
D. villosum Stev.); 2) D. aggr. cuneatum Stev. ex DC. 
с четырьмя видами (D. cuneatum, D. subcuneatum 
Tzvel., D. litwinowii Sambuk, D. duhmbergii Huth); 
3) D. aggr. dictyocarpum DC. с четырьмя видами 
(D. pubiflorum Turcz., D. dictyocarpum, D. cyanan-
thum Nevski, D. uralense Nevski); 4) D. aggr. chei-
lanthum Fisch. с двумя видами (D. middendorffii 
Trautv., D. grandiflorum L.). В секции Diedropetala 
он объединяет в группу D. aggr. fissum Waldst. et 
Kit. три вида (D. leiocarpum Huth, D. pallasii Nevs-
ki, D. sergii Wissjul.), оставляя самостоятельным 
D. puniceum Pall. 

При таком понимании объёма видов в пре-
делах юго-восточной части европейского ареа-
ла рода произрастают, например, 10 видов. Из 
секции Delphinastrum полностью представлена 
группа D. aggr. cuneatum: D. cuneatum, D. subcu-
neatum, D. litwinowii, D. duhmbergii; более поло-
вины видов из группы D. aggr. dictyocarpum: D. 
pubiflorum, D. dictyocarpum, D. uralense; один вид 
из группы D.  aggr. elatum: D. elatum. Из секции 
Diedropetala встречаются два вида – эндемичный 
D. sergii из группы D. aggr. fissum и D. puniceum. 

Однако во «Флоре Европы» (Tutin et al., 
1993) D. cuneatum, D. subcuneatum, D. litwinowii, 
D.  duhmbergii отнесены к одному виду с при-
оритетным названием D. cuneatum. Delphinium 
pubiflorum и D.  dictyocarpum отнесены к D. dic-
tyocarpum DC. ssp. dictyocarpum, а D. uralense – к  
D. dictyocarpum DC. ssp. uralense. При этом D. ser-
gii не выделен из D. schmalhausenii Albov. При та-
ком понимании в пределах исследованной части 
ареала рода произрастают только 5 видов: из сек-
ции Delphinastrum – D. cuneatum, D. dictyocarpum 
и D. elatum; из секции Diedropetala – D.  schmal- 
hausenii и D. puniceum.

В понимании Н. И. Малютина (Malyutin, 
1987), в пределах юго-восточной части евро-
пейского ареала рода произрастают 8 видов: из 
секции Delphinastrum – D. elatum, D. cuneatum, 
D. litwinowii, D. iliense Huth. (= D. duhmbergii), 
D. dictyocarpum; из секции Koloboretala Huth –  
D. grandiflorum (=  D.  pubiflorum); из секции 
Oligophyllon Dimitrova – D. schmalhausenii (= D. ser- 
gii) и D. puniceum. При этом число и объём сек-
ций, принятых у данного автора, не совпадает с 
таковыми у T. G. Tutin et al. (1993) и Н. Н. Цвелё-
ва (Tzvelev, 2001).

Противоречивая картина получена и при 
использовании молекулярно-генетических ме-
тодов анализа последовательностей фрагмен-
тов ядерной и хлоропластной ДНК, предпри-
нятого для реконструкции филогении секции 
Diedropetala рода Delphinium в пределах североа-
мериканской части её ареала (Koontz et al., 2009). 
Использованный авторами метод максимальной 
экономии в пределах построенного консенсус-
ного филогенетического дерева по последова-
тельностям ДНК образцов 62 из 67 видов вы-
явил незначимую бутстреп поддержку и слабое 
разрешение многих из исследованных таксонов 
секции. 

Филогенетические отношения в другой круп-
ной секции Delphinastrum подвергались иссле-
дованию с использованием молекулярно-ге-
нетических маркёров только в рамках анализа 
филогении трибы Delphinieae (Warm.) Schröd. 
(Jabbour, Renner, 2011, 2012). При этом были ис-
пользованы образцы 54 из 150 видов данной 
секции. Из таксонов, являющихся предметом 
настоящего исследования, были взяты только по 
одному гербарному образцу D. elatum (Урал) и 
D. cuneatum (Самарская обл.). При анализе пла-
стидных и ядерных последовательностей (ITS1-
5.8S-ITS2 и trnL–trnF) методом максимального 
правдоподобия эти виды не разделились, хотя 
по представлениям Н. И. Малютина (Malyutin, 
1987), они относятся к разным подсекциям сек-
ции Delphinastrum, а по представлениям Н. Н. 
Цвелёва (Tzvelev, 2001) – к разным агрегатам. Во 
«Флоре Европы» (Tutin et al., 1993) они указаны 
как самостоятельные виды. 

Нами ранее на основе методов нумерическо-
го и филогенетического анализов (nrITS bar-
code) проведено уточнение таксономического 
статуса 10 видов Delphinum (D. cuneatum, D. dic-
tyocarpum, D. duhmbergii, D. elatum, D. litwinowii,  
D. pubiflorum, D. puniceum, D. sergii, D. subcunea-
tum, D. uralense), произрастающих на юго-восто-
ке Европейской России. Анализ неметрического 
многомерного шкалирования (NMDS) по сово-
купности 54 морфологических признаков до-
стоверно разделяет только D. puniceum, D. sergii,  
D. uralense и D. pubiflorum при фактической не-
разделённости остальных видов. Метод «Ran-
dom forest» и филогенетический анализ после-
довательностей ITS региона методом MrBayes 
указывают на видовую самостоятельность  
D. puniceum из секции Diedropetala, а также  
D. elatum, D. uralense, D. dictyocarpum и D. pu-
biflorum из секции Delphinastrum. По резуль-
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татам анализа однозначно синонимичными 
являются D. litwinowii, D. cuneatum, D. subcunea-
tum, D. duhmbergii с приоритетным названием 
D. cuneatum. Показано, что большую пробле-
му для таксономии исследованных видов сек-
ции  Delphinastrum составляют наличие множе-
ства переходных или гибридных форм в районах 
контактов их ареалов и зависимость проявления 
морфологических признаков, в том числе и так-
сономически значимых, от погодных и природ-
но-климатических условий (Kashin et al., 2021).

Методы геометрической морфометрии наш-
ли широкое применение в ботанике. Много 
исследований посвящено именно выяснению 
специфики изменчивости форм тех или иных 
структурных элементов разных видов (Conesa 
et al., 2012; Mijnsbrugge et al., 2016; Chitwood, 
Otoni, 2017; Miljković et al., 2019; Neto et al., 2019; 
Márquez et al., 2021; Strelin et al., 2021). Однако 
до последнего времени отсутствуют работы по 
геометрической морфометрии представителей 
рода Delphinium. Исключение составляет только 
исследование, посвящённое формообразованию 
цветочных структур у Delphinieae (Chen et al., 
2018). Кроме того, следует указать работы по ис-
следованию формы листовых пластинок у ком-
плекса Ranunculus auricomus L., относящегося, 
как и род Delphinium, к семейству Ranunculaceae 
(Hodač et al., 2018; Karbstein et al., 2020).

Цель настоящей работы состояла в уточне-
нии таксономического статуса и филогенетиче-
ских отношений Delphinium Северного Кавказа 
и юго-востока Европейской России по резуль-
татам анализа изменчивости формы листовой 
пластинки и молекулярно-генетического поли-
морфизма.

Материал и методы

Всего исследовано 79 популяций 23 таксонов 
рода Delphinium Северного Кавказа и юго-восто-
ка Европейской России (рис. 1).

Геометрическая морфометрия. Для гео-
метрической морфометрии использованы ли-
стовые пластинки 665 образцов из 38 популя-
ций 18 таксонов рода Delphinium Европейской 
России (табл. 1, рис. 1). Во флоре юго-востока 
Европейской России материал был собран в 
период с 2017 по 2020 гг. из девяти популяций  
D. litwinowii, шести популяций D. pubiflorum, 
трёх популяций D.  puniceum, по одной попу-
ляции – D. dictyocarpum, одной D.  duhmbergii,  
D. sergii, D. subcuneatum. Во флоре Северного 

Кавказа материал был собран в 2021 г. из четы-
рёх популяций D. flexuosum M. Bieb, трёх попу-
ляций D. crispulum Rupr., по одной из популяций 
D. arcuatum N. Busch, D. bracteosum Somm. et Lev., 
D. caucasicum C. A. Mey, D. fedorovii Dimitrova, 
D. freynii Conrath, D.  gelmetzicum Dimitrova,  
D. mariae N. Busch. Кроме того, в анализе были 
использованы листовые пластинки из гербар-
ных сборов генеративных растений популяций 
Южного Урала, собранных Н.  И. Фёдоровым. 
Использовались листовые пластинки растений 
из одной популяции D. elatum и одной популя-
ции D. uralense, собранных в 1997 г.

Для анализа использовались наиболее типич-
ные для конкретного таксона листовые пластин-
ки из середины побега растений зрелого генера-
тивного состояния. В анализе использовались от 
7 до 30 образцов из каждой популяции. Отска-
нированные изображения были скомпилирова-
ны вместе, после чего с помощью программного 
пакета «tpsUtil» был собран TPS файл (Vasil’ev et 
al., 2018). С помощью него в программе «tpsDig2» 
было расставлено по 30 меток-ландмарок. Учи-
тывая сложность формы листовой пластинки, 
в двух последующих вариантах анализа было 
расставлено по 66 и 84 метки-ландмарки соот-
ветственно (рис. 2). Однако увеличение числа 
меток-ландмарок принципиально не изменили 
результатов анализа. Ландмарки были разме-
щены таким образом, чтобы зафиксировать все 
основные морфологические особенности (при-
знаки) формы листовой пластинки и её элемен-
тов – ширину сегментов, расстояние между ниж-
ними лопастями, характер и степень рассечения, 
форму основания листовой пластинки. При 
этом в расстановке меток принимали во внима-
ние схему, ранее применённую для Ranunculus 
auricomus (Hodač et al., 2018; Karbstein et al., 
2020), относительно близкого к Delphinium. 

В результате расстановки меток-ландмарок 
были получены их «сырые» координаты. Далее 
в программе «MorphoJ» исходные координаты 
были преобразованы посредством генерализо-
ванного Прокрустова анализа с помощью соот-
ветствующей процедуры «Procrustes fit» (Klin-
genberg, 2011).

Кроме того, были получены усреднённые 
каркасные формы по двум используемым в ана-
лизе генеральным выборкам – таксонов подрода 
Delphinastrum и подрода Oligophyllon. По такому 
же принципу были созданы каркасы, описываю-
щие среднюю форму листовых пластинок в ви-
довых выборках. 
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Ординация точек, отвечающих формам ли-
стовых пластинок Delphinium, была выполнена 
посредством канонического дискриминантного 
анализа (CVA). Кроме того, в векторном графи-
ческом редакторе были собраны схемы, дающие 
представления о трансформации формы листо-
вых пластинок при изменении значений той или 
иной оси. Использовались каркасные изображе-
ния, полученные в программе «MorphoJ». Также 
по значениям дистанций расстояния Махала-
нобиса, был проведён кластерный анализ с ис-
пользованием метода невзвешенного попарного 

среднего (UPGMA). Число бутстреп-перестано-
вок при этом составило 10000.

Был проведён регрессионный анализ с целью 
выяснения зависимости формы от размера ли-
стовой пластинки. Последнее необходимо для 
достоверного установления наличия алломе-
трии (Klingenberg, 2022). В качестве зависимой 
переменной (отклика) в данном случае были ис-
пользованы Прокрустовы координаты, а в каче-
стве независимой (предиктора) – логарифм раз-
мера центроида, предварительно высчитанного.

Рис. 1. Географическое расположение исследованных популяций Delphinium. Условные обозначения см.  
табл. 1.

Рис. 2. Схема расстановки 30(а), 66(b) и 84(c) меток-ландмарок на листовой пластинке растения из рода 
Delphinium.
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Для выявления возможного влияния флукту-
ирующей и направленной асимметрии листовой 
пластинки на вариацию формы использовали 
Прокрустов дисперсионный анализ (Procrustes 
ANOVA). Все расчёты и визуализация результа-
тов были выполнены с помощью программных 
пакетов «Past 4.03» (Hammer, 2001) и «MorphoJ 
1.07» (Klingenberg, 2011).

Молекулярно-генетический анализ. ДНК 
выделяли из листьев или листочков околоцвет-
ника, высушенных в силикагеле, с использо-
ванием набора «NucleoSpin® Plant II» (MACH-
EREY-NAGEL, Germany) согласно протоколу 
производителя. 

Ранее для анализа выборки из образцов де-
вяти видов, произрастающих на юго-востоке 
Европейской России (без Северного Кавказа), 
использовали полный межгенный транскриби-
руемый спейсер (ITS1-5.8S-ITS2) рибосомаль-
ной ДНК (Kashin et al., 2021). В работе с кавказ-
скими видами возникли трудности со спейсером 
ITS1, поскольку эта область не амплифицирова-
лась ни одним из возможных праймеров (ITS-1, 
ITS-5, (White et al., 1990); ITS-A, ITS-SF (Blattner, 
1999); NNC-18S10 (Wen, Zimmer 1996); ITS-FD 
(Balthazar et al., 2000). По-видимому, у этих ви-
дов (кроме D. caucasicum, D. macropogon Prokh. и 
D. mariae, у которых весь регион ITS1-5.8S-ITS2 
воспроизводился нормально) ITS1 содержит 
протяженную делецию, которая препятствует 
отжигу праймера. Поэтому для работы с этими 
видами использовали только область ITS2, кото-
рую амплифицировали при помощи праймеров 
ITS-3 и ITS-4 (White et al., 1990).

Секвенирование десяти некодирующих и 
потенциально высоко вариабельных регионов 
хлДНК (cpDNA): ndhC−trnV, ndhF, petA−psbJ, 
psbE−petL, trnT−psbD (Dong et al., 2012), trnC−
petN (Lee, Wen, 2004) и trnL–trnF, trnH−psbA, 
trnS−trnG, matK (Jabbour et al., 2012) оказалось 
неинформативным (перечисленные регионы со-
держали единичные замены либо были полно-
стью идентичны). Поэтому филогенетический 
анализ проводили только по ITS2.

Полимеразную цепную реакцию (ПЦР) про-
водили в объеме 50 µl. Реакционная смесь содер-
жала 10 µl готовой реакционной смеси MaGMix 
(по 200 µM каждого dNTP, 1,5 mM MgCl2, 1,5 ед. 
SmarTaqDNA-полимеразы и буфер; Dialat Ltd., 
Москва, Россия), 35 µl деионизированной воды, 
3,4 pmol каждого праймера и 5 µl исходной ДНК. 
ПЦР проводили в амплификаторе Mastercycler 
gradient (Eppendorf, Germany) по следующему 

алгоритму: изначальная денатурация в течение 
5 мин при 95 °C, затем 35 циклов по 30 сек при 
95 °C, 30 сек при 55 °C и 2 мин при 72 °C, с фи-
нальной элонгацией в течение 10 мин при 72 °C. 
Продукты ПЦР были очищены на агарозном 
геле и элюированы при помощи NucleoSpin® Gel 
and PCR Clean-up kit (MACHEREY-NAGEL, Ger-
many).

Секвенирование проводили на секвенаторе 
«ABI PRISM 3130 XL» с использованием набора 
реактивов «BIG DYE TERMINATOR kit ver. 3.1» 
согласно протоколу производителя на базе ком-
пании «Синтол» (Москва, Россия).

Прямые и обратные последовательности ре-
дактировали и выравнивали вручную в про-
грамме «BioEdit 7.0.5.3» (Hall, 1999). Получен-
ные последовательности ДНК депонированы в 
базе данных «GenBank» (табл. 1). В анализ также 
были включены последовательности нескольких 
образцов Aconitum L. и Consolida (DC.) S. F. Gray, 
импортированные из GenBank, в качестве внеш-
них групп.

Полученную матрицу анализировали мето-
дом Байеса с использованием «MrBayes 3.1.23» 
(Ronquist, Huelsenbeck, 2003). Модель эволю-
ции последовательностей оценивали с помо-
щью информационного критерия Акаике (AIC) 
с использованием «jModeltest 3.7» (Darriba et al., 
2012). Два независимых цикла с четырьмя мар-
ковскими цепями были проведены в течение 10 
миллионов поколений с отбором каждых 100 
деревьев. «Выгоревших деревьев» не оказалось, 
поэтому все деревья были объединены в один 
набор данных и получено дерево консенсуса по 
правилу большинства. Байесовские апостери-
орные вероятности были рассчитаны для этого 
дерева в «MrBayes 3.1.23».

Результаты исследований

Исследование методами геометрической 
морфометрии. Анализ проводили отдельно для 
каждого из двух подродов (в понимании Н. И. 
Малютина (Malyutin, 1987)).

Подрод Delphinastrum (DC.) Peterm. В ре-
зультате процедур предварительной обработки 
в программе «MorphoJ» были получены схемы 
каркасы, дающие представление о средней фор-
ме листовых пластинок в видовых выборках 
секции Delphinastrum при расстановке 30 меток-
ландмарок (рис. 3a). Видно, что средние формы 
по таксонам в большинстве случаев заметно от-
личаются – как между собой, так и от каркаса 
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средней формы по генеральной совокупности. 
В целом, различия в форме листовых пластинок 
связаны с длинами центрального сегмента сред-
ней лопасти и нерасчленённой части листовой 
пластинки, положением краевых точек верхних 
и нижних лопастей, а также характером основа-

ния листовой пластинки и расстоянием между 
нижними лопастями. Средние каркасные фор-
мы таксонов близки к средней форме по всей 
выборке у D. subcuneatum и в несколько меньшей 
степени − у D. duhmbergii и D. dictyocarpum.

Рис. 3. Результаты анализа методами геометрической морфометрии подрода Delphinastrum при расстановке 
30 меток-ландмарок: a − средние формы листовых пластинок видов подрода. Красным цветом показан каркас 
средней формы конкретного вида, серым – каркас средней формы по генеральной совокупности; b − орди-
нация точек, соответствующих формам листовых пластинок особей видов подрода, методом канонического 
дискриминантного анализа. По краям осей показаны экстремальные формы листовых пластинок, соответ-
ствующие конечным числовым значениям осей; c − изменение каркасов формы листовых пластинок видов 
подрода согласно значениям на осях канонических переменных; d − дендрограмма на основании дистанций 
расстояния Махаланобиса для видов подрода Delphinastrum.

При ординации точек, соответствующих об-
разцам таксонов подрода Delphinastrum, в про-
странстве первых двух канонических перемен-
ных, объясняющих 78 % дисперсии, наблюдалось 
их следующее распределение (рис. 3b). Преиму-
щественно в правой части области ординации 
расположилось единое облако рассеяния, об-
разованное образцами таксонов D.  duhmbergii,  

D. litwinowii, D. pubiflorum. В этом общем обла-
ке в большей степени обособлены точки рассе-
яния, соответствующие образцам D. pubiflorum. 
Листовые пластинки этих трёх таксонов в боль-
шинстве своём отличаются относительно ши-
рокими сегментами, средней (по отношению к 
другим таксонам) длиной нерасчленённой ча-
сти и большим расстоянием между нижними 
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лопастями, клиновидным, вытянутым в чере-
шок основанием. В понимании Н. Н. Цвелё-
ва (Tzvelev, 2001), два из них – D. duhmbergii и  
D. litwinowii – относятся к D. aggr. cuneatum, а 
третий (D. pubiflorum) – к D. aggr. dictyocarpum. 
Ранее по результатам таргетного секвенирова-
ния региона ITS показано хорошее разделение 
между двумя этими видами-агрегатами, в то 
время как D.  duhmbergii и D. litwinowii не раз-
делились и интерпретированы как синонимы с 
приоритетным названием D. cuneatum (Kashin 
et al., 2021). Однако результаты изучения формы 
листовых пластинок методами геометрической 
морфометрии недостаточно полно разделили 
между собой и представителей разных видов-
агрегатов.

К описываемому облаку в левой части про-
странства ординации примешиваются точки 
рассеяния, соответствующие образцам других 
групповых выборок. В частности, довольно зна-
чительно присутствие точек, отвечающих об-
разцам D. subcuneatum и D. dictyocarpum. Это со-
ответствует тому, что D. duhmbergii, D. litwinowii,  
D. subcuneatum объединяются Н. Н. Цвелёвым 
в D. aggr. cuneatum, а D. pubiflorum и D. dictyo-
carpum – в D. aggr. dictyocarpum. Для формы ли-
стовой пластинки D. dictyocarpum характерны: 
относительно широкое расстояние между ниж-
ними лопастями при средней ширине сегментов 
в целом, небольшая нерасчленённая часть, кли-
новидное или слабо клиновидное основание. 
Для листовых пластинок D. subcuneatum харак-
терны средние по ширине сегменты и нерасчле-
нённая часть, небольшой центральный сегмент 
средней лопасти, относительно широкое рассто-
яние между нижними лопастями и слабо клино-
видное основание.

Фактически за пределами общего облака 
рассеяния точек, соответствующих образцам 
D.  duhmbergii, D. litwinowii, D. pubiflorum, ока-
зались только облака рассеяния точек, соот-
ветствующих образцам D. elatum и D. uralense, 
между собой также хорошо разделившиеся. Со-
гласно положению точек, для листовых пласти-
нок D. uralense характерны: относительно узкие 
сегменты, небольшая нерасчленённая часть, 
удлинённый центральный сегмент средней ло-
пасти, небольшое расстояние между нижними 
лопастями, обрубленное или слабо клиновидное 
основание. Для листовых пластинок D. elatum 
характерны относительно широкие сегменты, 
значительная нерасчленённая часть, небольшой 
центральный сегмент средней лопасти и неши-

рокое расстояние между нижними лопастями, 
а также – обрубленное или слабо клиновидное 
основание.

В целом распределение точек рассеяния хоро-
шо иллюстрирует высокий полиморфизм форм 
в популяциях исследованных таксонов. Раздели-
лись фактически только D. elatum и D. uralense. В 
меньшей степени разделились D. subcuneatum и 
D. dictyocarpum, частично перекрываясь облака-
ми рассеяния своих точек с остальными иссле-
дованными таксонами подрода.

Закономерность изменения формы листо-
вых пластинок таксонов подрода Delphinastrum 
в пределах осей, образованных двумя первыми 
каноническими переменными, состоит в следу-
ющем. Изменение формы вдоль первой канони-
ческой переменной от нулевой точки, отвечаю-
щей средней форме генеральной совокупности, 
направо сопряжено с сужением сегментов ли-
стовой пластинки, увеличением длины цен-
трального сегмента средней лопасти, вытягива-
нием основания листовой пластинки в черешок 
и образованием «клина», увеличением рассто-
яния между нижними лопастями. От нулевой 
точки налево происходят обратные процессы: 
увеличение ширины сегментов, уменьшение 
длины центрального сегмента средней лопасти, 
образование обрубленного основания, умень-
шение расстояния между нижними лопастями 
(рис. 3c).

По второй канонической переменной от 
средней формы вверх происходит сужение сег-
ментов листовой пластинки, увеличение длины 
центрального сегмента средней лопасти, обра-
зование обрубленного основания листовой пла-
стинки, уменьшение расстояния между нижни-
ми лопастями. От исходной средней формы вниз 
происходят обратные процессы: увеличение ши-
рины сегментов, уменьшение длины централь-
ного сегмента средней лопасти, образование 
клиновидного основания, увеличение расстоя-
ния между нижними лопастями (рис. 3c).

Построенная на основании дистанций рас-
стояния Махаланобиса дендрограмма (рис. 3d) 
показывает, что наиболее обособлен D. elatum, 
образующий отдельный кластер. Остальные 
таксоны образуют второй кластер, в свою оче-
редь разбивающийся на отдельные подкласте-
ры первого порядка. Один из них образован  
D. uralense, а другой объединяет оставшиеся 
пять таксонов, в котором D. subcuneatum выно-
сится отдельной ветвью, в то время как осталь-
ные четыре объединяются.
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Проведённый регрессионный анализ показал 
достаточно слабую зависимость формы листо-
вой пластинки от логарифма размера центрои-
да, выступающего в данном случае размерным 
показателем. Перестановочный (permutation) 
тест опроверг нулевую гипотезу об отсутствии 
зависимости формы от размера при достовер-
ном уровне значимости (p = 0,409). Однако по-
лученный уровень значимости имеет погранич-
ное значение, близкое к допустимому. Поэтому 
обоснованно полагать, что имеет место крайне 
слабая аллометрическая зависимость формы от 

размеров листовой пластинки и размерный ком-
понент вносит достаточно малый вклад в измен-
чивость формы листовых пластинок таксонов 
подрода Delphinastrum. 

Прокрустов дисперсионный анализ показал 
слабое влияние флуктуирующей асимметрии 
(сумма квадратов (SS) = 1,542) на форму и отсут-
ствие влияния направленной асимметрии (SS = 
0,011) на таковую. При этом указанные значения 
в обоих случаях намного меньше, чем у влияния 
различий между образцами (S = 6,896) (табл. 2).

Таблица 2
Результаты Прокрустова дисперсионного анализа для таксонов подрода Delphinastrum

SS MS df F P (param.)
Individual 6,896 0,000 7280 4,47 < 0,0001
Side 0,011 0,000 28 1,90 0,0030
Ind * Side 1,542 0,000 7280

Примеч.: individual – вариация между образцами; side – направленная асимметрия; Ind * Side – флуктуирую-
щая асимметрия; SS – сумма квадратов; MS – средняя сумма квадратов; df – число степеней свободы; F – кри-
терий Фишера; P (param.) – уровень значимости.

Подрод Oligophyllon Dimitrova. В резуль-
тате процедур предварительной обработки в 
программе «MorphoJ» были получены схемы 
каркасы, дающие представление о средней фор-
ме листовых пластинок в групповых выборках 
подрода Oligophyllon при расстановке 30 меток-
ландмарок (рис.  4a). Средние формы по таксо-
нам в большинстве случаев заметно отличаются 
как между собой, так и от каркаса средней фор-
мы по общей совокупности. Различия формы 
листовых пластинок связаны с теми же параме-
трами, что и у таксонов подрода Delphinastrum. 
При этом средние каркасные формы лишь у трёх 
таксонов (D. crispulum, D. flexuosum, D. mariae) 
близки средней форме по всей выборке.

При ординации точек, соответствующих об-
разцам таксонов подрода Olygophyllon, в про-
странстве первых двух канонических перемен-
ных, объясняющих 69 % дисперсии, наблюдалось 
их следующее распределение (рис. 4b). В правой 
части пространства ординации с двух сторон от 
оси 2 расположилось хорошо отделившееся от 
остальных облако рассеяния точек, соответству-
ющих образцам D. freynii, D. puniceum, D. sergii. 
Листовые пластинки данного конгломерата ха-
рактеризуются узкой шириной сегментов, силь-
ным, вплоть до жилок рассечением, длинным 
центральным сегментом средней лопасти, раз-
личным расстоянием между нижними лопастя-
ми – от среднего до совсем незначительного, об-
рубленным основанием. Интересно, что ареалы 

этих трёх таксонов пространственно разделены. 
Растения D. puniceum произрастают в крайне 
ксерофитных условиях Нижнего Поволжья и 
Калмыкии, D. sergii – в более мезофитных усло-
виях Воронежской обл., D. freynii – также в более 
мезофитных условиях горного Дагестана.

В верхней части области ординации с обеих 
сторон от оси 1 расположилось хорошо отде-
лившееся от остальных облако рассеяния точек, 
соответствующих образцам D. caucasicum. Для 
листовых пластинок этого таксона характерны 
небольшой центральный сегмент средней лопа-
сти, небольшое расстояние между нижними ло-
пастями листовой пластинки, небольшая длина 
нерасчленённой части, обрубленное или слабо 
клиновидное основание. 

В центральной части области ординации рас-
положилось облако рассеяния, образованное 
точками, соответствующими образцам пяти 
таксонов – D. arcuatum, D. bracteosum, D. crispu-
lum, D. flexuosum, D. mariae. Точки D. arcuatum, 
D. bracteosum, D. crispulum, D. flexuosum распо-
лагаются несколько левее от центра области ор-
динации, а точки, соответствующие листовым 
пластинкам D. mariae, находятся ближе к центру 
области ординации. От остальных таксонов дан-
ного облака D. mariae отличают несколько более 
узкие сегменты и более широкое расстояние 
между нижними лопастями. Наиболее близко к 
точкам D. mariae располагаются точки D. crispu-
lum.
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Рис. 4. Результаты анализа методами геометрической морфометрии подрода Oligophyllon при расстановке 30 
меток-ландмарок: a − средние формы листовых пластинок видов подрода. Красным цветом показан каркас 
средней формы конкретного вида, серым – каркас средней формы по генеральной совокупности; b − орди-
нация точек, соответствующих формам листовых пластинок особей видов подрода, методом канонического 
дискриминантного анализа. По краям осей показаны экстремальные формы листовых пластинок, соответ-
ствующие конечным числовым значениям осей; c − изменение каркасов формы листовых пластинок видов 
подрода согласно значениям на осях канонических переменных; d − дендрограмма на основании дистанций 
расстояния Махаланобиса для видов подрода Oligophyllon.

Ниже описанного облака, частично перекры-
ваясь с ним, расположилось облако рассеяния 
точек, соответствующих образцам ещё двух так-
сонов D. fedorovii и D. gelmetzicum. Их листовые 
пластинки характеризуются относительно уз-
кими сегментами, значительным рассечением, 
длинным центральным сегментом средней лопа-
сти и небольшим расстоянием между нижними 
лопастями, обрубленным или слабо клиновид-
ным основанием.

Изменение формы вдоль первой канониче-
ской переменной от нулевой точки, отвечающей 
средней форме генеральной совокупности, на-
право сопряжено c сужением сегментов листо-

вой пластинки, увеличением длины централь-
ного сегмента средней лопасти, уменьшением 
длины нерасчленённой части, некоторым уве-
личением расстояния между нижними лопастя-
ми. От нулевой точки налево происходят обрат-
ные процессы: увеличение ширины сегментов, 
уменьшение длины центрального сегмента сред-
ней лопасти, увеличение длины нерасчленённой 
части, уменьшение длины между нижними ло-
пастями. По второй канонической переменной 
от средней формы вверх происходит увеличение 
ширины сегментов, уменьшение длины цен-
трального сегмента средней лопасти, увеличе-
ние длины нерасчленённой части, сокращение 
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расстояния между нижними лопастями листо-
вой пластинки. От средней формы вниз проис-
ходит сужение сегментов листовой пластинки, 
увеличение длины центрального сегмента сред-
ней лопасти, уменьшение длины нерасчленён-
ной части, некоторое увеличение расстояния 
между нижними лопастями (рис. 4c).

Построенная на основании дистанций рас-
стояния Махаланобиса дендрограмма (рис. 4d) 
распадается на два кластера. Первый (левый) 
кластер объединяет D. freynii, D. puniceum и  
D. sergii; второй (правый) − оставшиеся виды. 
При этом второй кластер с достаточно высокой 
бутстреп поддержкой распадается на подкласте-
ры первого порядка, из которых один – пред-
ставлен D. caucasicum, а второй – объединяет 
семь оставшихся таксонов. Он, в свою очередь, 
распадается на два подкластера второго поряд-
ка, один из которых объединяет D. fedorovii и  
D. gelmetzicum, а второй − D. arcuatum, D. brac-
teosum, D. crispulum, D. flexuosum, D. mariae. При 
этом последний из указанных видов отделяется 
от D. arcuatum, D. bracteosum, D. crispulum, D. fle- 
xuosum.

Проведённый регрессионный анализ, 
так же как в отношении таксонов подрода 
Delphinastrum, показал достоверную зависи-
мость формы листовой пластинки от логариф-
ма размера центроида, выступающего в данном 
случае размерным показателем. Перестано-
вочный (permutation) тест опроверг нулевую 
гипотезу об отсутствии зависимости формы 
от размера при высоком уровне значимости  
(p < 0,0001). Следовательно, имеет место алломе-
трическая зависимость формы от размеров ли-
стовой пластинки. Однако, так же как у таксонов 
подрода Delphinastrum, размерный компонент 
вносит достаточно малый вклад в изменчивость 
формы листовых пластинок видов подрода.

Прокрустов дисперсионный анализ показал 
слабое влияние флуктуирующей асимметрии 
(сумма квадратов (SS) = 3,183) на форму и отсут-
ствие влияния направленной асимметрии (SS = 
0,008) на таковую. При этом указанные значения 
в обоих случаях намного меньше, чем у влия-
ния различий между образцами (SS = 12,949)  
(табл. 3).

Таблица 3
Результаты Прокрустова дисперсионного анализа для таксонов подрода Oligophyllon

SS MS df F P (param.)
Individual 12,949 0,001 11284 4,07 < 0,0001
Side 0,008 0,000 28 1,06 0,3771
Ind * Side 3,183 0,000 11284

Примеч.: individual – вариация между образцами; side – направленная асимметрия; Ind * Side – флуктуирую-
щая асимметрия; SS – сумма квадратов; MS – средняя сумма квадратов; df – число степеней свободы; F – кри-
терий Фишера; P (param.) – уровень значимости.

Полиморфизм нуклеотидных последова-
тельностей региона ITS2. На филогенетическом 
дереве, построенном в результате анализа гапло-
типов межгенного транскрибируемого спейсера 
ITS2 методом Байеса, все образцы Delphinium 
подразделились на два кластера (рис. 5). 

Первый из них распался на два подкластера 
первого порядка и одну отдельную ветвь, обра-
зованную образцом D. macropogon. Один под-
кластер первого порядка объединяет образцы 
неразделившихся D. freynii и D. sergii. Второй 
подкластер первого порядка разделяется на два 
подкластера второго порядка, один из которых 
объединяет все образцы D. puniceum, второй − 
образцы D. samurense Murtazaliev et Luferov. 

Второй кластер распался на два подкластера 
первого порядка и две отдельные ветви. Первый 
подкластер распадался на три подкластера вто-

рого порядка: 1) образцы D. arcuatum; 2) образ-
цы D.  caucasicum; 3) образцы неразделившихся 
остальных D. bracteosum, D. crispulum, D. elisa-
bethae N. Busch, D. fedorovii, D. flexuosum, D. gel-
metzicum и D. speciosum M. Bieb. Второй подкла-
стер первого порядка распался на шесть клад: 1) 
D. cuneatum + D. subcuneatum + D. duhmbergii + 
D. litwinovii + образцы из первой, второй и тре-
тьей популяций D. elatum, произрастающих на 
западной границе ареала; 2) большинство образ-
цов D. uralense; 3) D. dictyocarpum + один образец 
из третьей популяции D. pubiflorum; 4) ураль-
ские популяции D. elatum; 5) остальные образ-
цы D. pubiflorum; 6) образцы второй популяций  
D. uralense. Отдельные ветви образовали образ-
цы D. mariae и один образец из первой популя-
ции D. bracteosum.
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Обсуждение

По результатам изучения форм листовой пла-
стинки таксонов подрода Delphinastrum методом 
канонического анализа при расстановке 30 ме-
ток-ландмарок относительно хорошо раздели-
лись только D. elatum и D. uralense, в то время как 
D. litwinowii, D. pubiflorum, D. duhmbergii, D. sub-
cuneatum фактически не разделились. В пределах 
подрода Oligophyllon этим методом хорошо отде-
лился D. caucasicum. Разделились также облака 
рассеяния точек D. freynii + D. puniceum + D. sergii 
с одной стороны и D. fedorovii + D. gelmetzicum –  
с другой. Delphinium arcuatum, D.  bracteosum,  
D. crispulum, D. flexuosum, D. mariae между собой 
не разделились, образовав одно общее облако 
рассеяния точек в центральной части области 
ординации. 

Как уже говорилось, увеличение числа меток-
ландмарок до 66 (рис. 6) или 84 (не показано) 
принципиально не изменили результатов анали-
за, что, на наш взгляд, указывает на высокое со-
ответствие выявленного характера разделения 
исследуемых таксонов объективной картине из-
менчивости морфологии листовой пластинки у 
исследованных таксонов.

Интересно, что при анализе таксонов под-
рода Oligophyllon в случае исключения из него 

a b

Рис. 5. Филогенетическое дерево, построенное методом Байеса для региона ITS2 ядерной ДНК 24 исследуемых 
таксонов Delphinium. Условные обозначения см. табл. 1. Внешние группы: * − Consolida armeniaca (JF331883) + 
C. olopetala (JF331895); ** − Aconitum kusnezoffii (KR082763). Масштаб: 0,02 (expected changes per site).

образцов наиболее полиморфных D. crispulum и 
D. flexuosum разделение остальных таксонов Се-
верного Кавказа становится более внятным (рис. 
7). В этом случае кроме D. caucasicum хорошо от-
деляется D. mariae. Кроме того, относительно 
хорошо разделяются D. bracteosum и D. arcuatum, 
однако абсолютно не разделяются между собой 
D. fedorovii и D. gelmetzicum. 

С использованием геометрической морфоме-
трии показано, что различия в форме листовых 
пластинок таксонов подродов Delphinastrum и 
Oligophyllon в основном связаны с шириной сег-
ментов, длинами центрального сегмента сред-
ней лопасти и нерасчленённой части листовой 
пластинки, степенью её рассечения, формой 
основания, обрубленной или клиновидной, рас-
стоянием между нижними лопастями.

Проведённый анализ изменчивости форм 
листовых пластинок у исследованных таксонов 
свидетельствует о том, что этот признак по-
тенциально может быть использован для раз-
деления таксонов рода Delphinium Европейской 
России. Однако сложность формы листовой 
пластинки, характерная для Delphinium, делает 
фактически невозможным универсальный ал-
горитм расстановки ландмарок для листовых 
пластинок всех таксонов. Разделение таксонов 
методами геометрической морфометрии услож- 
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няется ещё и тем, что параметры листовой пла-
стинки таксонов существенно зависят от по-
годно-климатических условий. В связи с этим 
широко варьируют, зачастую перекрываясь 
друг с другом. Высокая вероятность гибриди-
зации между рядом видовых таксонов создают 
дополнительную сложность для разделения их 
методами геометрической морфометрии. Так, 
приведённые результаты указывают на сложный 
характер филогенетических отношений целого 
ряда кавказских видов рода, а также таксонов  
D. aggr. dictyocarpum и D. aggr. cuneatum.

Характер обособления групповых видовых 
выборок в пространстве канонических пере-
менных и относительная их близость друг к 
другу может быть связана с экологическим или 

географическим сходством мест произрастания 
популяций изученных таксонов. Подобная зави-
симость была показана ранее (Kashin et al., 2021).

В результате анализа гаплотипов межгенно-
го транскрибируемого спейсера ITS2 методом 
Байеса образцы всех исследованных таксонов 
распределились по 14 группам. При этом распо-
ложение и сгруппированность гаплотипов так-
сонов, занимающих ареалы на юго-востоке Ев-
ропейской России, на филогенетическом дереве, 
построенном в результате анализа ITS2 методом 
Байеса, в основном соответствует распределе-
нию гаплотипов этих же таксонов, полученных 
при секвенировании полного региона ITS (Kash-
in et al., 2021). 

Рис. 6. Результаты анализа методами геометрической морфометрии подрода Delphinastrum при расстановке 
66 меток-ландмарок: a − средние формы листовых пластинок видов подрода. Красным цветом показан каркас 
средней формы конкретного вида, серым – каркас средней формы по генеральной совокупности; b − орди-
нация точек, соответствующих формам листовых пластинок особей видов подрода, методом канонического 
дискриминантного анализа. По краям осей показаны экстремальные формы листовых пластинок, соответ-
ствующие конечным числовым значениям осей; c − изменение каркасов формы листовых пластинок видов 
подрода согласно значениям на осях канонических переменных; d − дендрограмма на основании дистанций 
расстояния Махаланобиса для видов подрода Delphinastrum.
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Топология внешних групп соответствует 
филограммам, полученным другими авторами 
(Jabbour, Renner, 2012).

Исходя из полученных результатов анали-
за гаплотипов межгенного транскрибируемого 
спейсера ITS2, не вызывает сомнений видовая 
самостоятельность D.  puniceum, D. macropogon, 
D. mariae и D. samurense. Поддерживается си-
нонимичность D. freynii и D. sergii; в настоя-
щее время оба эти таксона приняты в качестве 
синонимов D. schmalhausenii, согласно «World 
Checklist of Vascular Plants» (WCVP, 2023). До-
статочно обособленными являются образцы  
D. pubiflorum. Объединение одного образца, иден-
тифицированного по морфологическим клю-
чам как D. pubiflorum, в подкластер с образцами  
D. dictyocarpum может свидетельствовать о ги-
бридизации между этими таксонами. Delphinium 
cuneatum, D. subcuneatum, D. duhmbergii и D. lit-

Рис. 7. Ординация точек, соответствующих формам листовых пластинок особей видов подрода Oligophyllon, 
методом канонического дискриминантного анализа с использованием 66 меток-ландмарок при исключении 
из анализа образцов Delphinium crispulum и D. flexuosum.

winowii следует считать синонимами с приори-
тетным названием D. cuneatum. Delphinium dic-
tyocarpum, D. elatum и D. uralense, по-видимому, 
легко гибридизируют с D. cuneatum в симпатри-
ческих популяциях в зонах перекрывания аре-
алов, что существенно усложняет разделение 
этих таксонов. Они не формируют самостоя-
тельных кластеров, а отдельные образцы попа-
дают в неразрешённую часть дерева. Delphinium 
arcuatum, D. bracteosum, D. caucasicum, D. crispu-
lum, D. elisabethae, D. fedorovii, D. flexuosum,  
D. gelmetzicum и D. speciosum плохо разделяются 
по результатам секвенирования. С одной сторо-
ны, это может быть следствием гибридизации 
этих таксонов, с другой – недостаточным разре-
шением анализируемого региона ДНК. В целом 
результаты анализа гаплотипов соответствуют 
разделению исследованных таксонов методами 
геометрической морфометрии. Исключение со-
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ставляет только D. mariae, который при анализе 
гаплотипов хорошо отделился от других видов, в 
то время как методами геометрической морфо-
метрии не отделился от наиболее полиморфных 
D. crispulum и D. flexuosum.

Заключение

Из результатов проведённого молекулярно-
генетического анализа и анализа методом гео-
метрической морфометрии следует, что среди 
исследованных таксонов рода Delphinium юго-
востока Европейской России в подроде Delphi-
nastrum статусу видового ранга соответству-
ет D.  pubiflorum. Синонимичными являются  
D. cuneatum, D. subcuneatum, D. duhmbergii и  
D.  litwinowii с приоритетным названием D. cu-
neatum. Таксономический статус D. dictyocar-
pum, D. elatum и D. uralense требует дальнейшего 
уточнения. По-видимому, они легко гибридизи-
руют с D. cuneatum в симпатрических популя-
циях в зонах перекрывания ареалов, что суще-
ственно усложняет разделение этих таксонов. 
Полученные результаты полностью соответ-
ствуют результатам таргетного секвенирования 
более обширного района ITS1-5.8S-ITS2 ядерной 
ДНК и нумерического морфологического анали-
за (Kashin et al., 2021).

Из исследованных таксонов подрода Oli-
gophyllon статусу видового ранга соответствуют 
D. puniceum, D. mariae, D. macropogon, D. flexuo-
sum, D. caucasicum, D. arcuatum и D. samurense. 
Являются синонимичными D. freynii и D. ser-
gii с приоритетным названием D. schmalhause-
nii. Это соответствует их статусу, указанному в 
«World Checklist of Vascular Plants» (WCVP, 2023). 
По результатам исследования D. bracteosum,  
D. crispulum, D. elisabethae, D. fedorovii, D. gelmetzi- 
cum и D. speciosum не разделились ни одним из 
использованных методов и, вероятно, являют-
ся синонимичными с приоритетным названием 
D. crispulum. Не исключено, что их неразделён-
ность по результатам секвенирования района 
ITS2 связана с недостаточным разрешением из-
ученного региона ДНК, либо с гибридизацион-
ными процессами, в частности с вовлечением в 
них D. crispulum и D. flexuosum.
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