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Аннотация. В Крыму и на Кавказе секция Dorycnium (Mill.) D. D. Sokoloff рода Lotus L. s. l., относимая 
многими исследователями к роду Dorycnium Mill., представлена таксонами родства L. graecus L. (= Dorycnium 
graecum) и L. dorycnium L. (= D. pentaphyllum). Для уточнения видового состава, диагностических признаков 
и филогенетических связей представителей секции этих географических регионов были проанализированы 
семь крымских и пять кавказских выборок. Проведен морфологический анализ крымского и кавказского мате-
риала с использованием методов одномерной и многомерной (метод главных координат) статистики. Молеку-
лярно-филогенетический анализ отдельно по ITS1-5,8S-ITS2 ядерной рДНК и trnL-F хпДНК выполнен с при-
влечением репрезентативного набора видов рода Lotus s. l. Исследование выявило присутствие на территории 
Крыма и Кавказа двух видов: L. graecus и L. herbaceus (Vill.) Jauzein (представителя комплекса L. dorycnium), 
отличающихся по многим морфологическим признакам (размерам цветков, листьев, зубцов чашечки, харак-
теру опушения и наличию/отсутствию корневых отпрысков). Межвидовые гибриды не выявлены. В преде-
лах каждого вида географической дифференциации между последовательностями обоих изученных марке-
ров (ITS и trnL-F) не наблюдалось. Данное исследование подтвердило, что комплекс L. dorycnium (включая  
L. herbaceus) из секции Dorycnium по пластидным данным не отделен от L. hirsutus, вида из секции Bonjeanea 
(Rchb.) D. D. Sokoloff с широким средиземноморским ареалом, не доходящим до Крыма и Кавказа, что было 
ранее показано по другим маркерам хпДНК.
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Summary. In the Crimea and the Caucasus, the section Dorycnium (Mill.) D. D. Sokoloff of the genus Lotus L. s. 
l., attributed by many researchers to the genus Dorycnium Mill., is represented by taxa related to L. graecus L. (= Do-
rycnium graecum) and L. dorycnium L. (= D. pentaphyllum). To clarify the species composition, diagnostic features, 
and phylogenetic relationships of the representatives of the section in these two geographical regions, seven Crimean 
and five Caucasian samples were analyzed. A morphological analysis of the Crimean and Caucasian material was 
carried out using the methods of one-dimensional and multidimensional (Principal Coordinate Analysis) statistics. 
Separate molecular phylogenetic analyses by ITS1-5.8S-ITS2 nrDNA and trnL-F cpDNA were performed using a 
representative set of species of the genus Lotus s. l. The study revealed the presence of two species in the Crimea and 
the Caucasus: L. graecus and L. herbaceus (Vill.) Jauzein (a representative of the L. dorycnium complex), which differ 
in many morphological characters (e.g., sizes of flowers, leaves, calyx teeth, and the type of pubescence and the pres-
ence/absence of root offspring). Interspecific hybrids were not identified. Within each species, the geographical dif-
ferentiation between the sequences of both studied markers (ITS and trnL-F) was not observed. The study confirmed 
that the L. dorycnium complex (including L. herbaceus) from Lotus section Dorycnium according to plastid data is 
not separated from L. hirsutus, a species from Lotus section Bonjeanea with a wide Mediterranean range that does not 
reach the Crimea and the Caucasus, as was previously shown by other cpDNA markers. 

Введение

Проблема разделения родов Lotus и Doryc-
nium (Leguminosae, Loteae). К. Линней (Lin-
naeus, 1751) выделял род Dorycnium, но позднее 
включил его в род Lotus L., распространенный 
в Европе, Азии и Африке (Linnaeus, 1753). Ph. 
Miller (1754) восстановил род Dorycnium Mill. и 
включил в него два вида, в том числе вид, со-
ответствующий D. pentaphyllum Scop. (= Lotus 
dorycnium L.). 

В ходе последующего изучения европей-
ских флор складывались представления о са-
мостоятельности родов Dorycnium и Lotus. Так, 
представители рода Dorycnium отличаются от 
типичных представителей рода Lotus обычно 
полукустарниковой, а не травянистой жизнен-
ной формой, почти полным отсутствием рахиса 
листа, более мелкими цветками в густых част-
ных соцветиях, белой или розовой, а не желтой 
окраской лепестков, слипающимися крыльями, 
несущими мешковидные полые поперечные вы-
росты, короткой и тупой лодочкой, гладким, а не 
папиллированным стилодием, короткими, обыч-
но односеменными плодами, створки которых 
при вскрывании не закручиваются (Kramina et 
al., 2016). Черты рода Dorycnium, отличающие 
его от Lotus, наиболее хорошо проявляются у 
представителей типовой секции Dorycnium. 
Однако ряд видов двух других секций (секции 
Canaria Rikli и секции Bonjeanea Taubert) несут 
мозаичное сочетание признаков типичных пред-
ставителей Lotus и Dorycnium. Граница между 
этими родами остается дискуссионной (Kramina 
et al., 2016).

Система рода Dorycnium. Наиболее извест-
на система рода Dorycnium, предложенная M. 

Rikli (1901) в его монографии. Rikli выделял в 
роде три секции: секцию Canaria Rikli с тремя 
видами: D. broussonetii Webb et Berthel., D. eri-
ophthalmum Webb et Berthel., D. spectabile Webb 
et Berthel.; секцию Bonjeanea Taubert с тремя 
видами: D. hirsutum (L.) Ser., D. rectum (L.) Ser., 
D. latifolium (L.) Ser. (синоним вида D. graecum 
Ser.); и секцию Eudorycnium Boiss. (современ-
ное название – секция Dorycnium) с видами:  
D. herbaceum Vill., D. jordanii Loret et Barr. (= D. 
gracile Jord.), D. suffruticosum Vill., D. germani-
cum Rouy, D. anatolicum Boiss., D. haussknechtii 
Boiss.

J. B. Gillett (1958) на основе морфологических 
данных исключил из рода Dorycnium секцию Ca-
naria. Молекулярные исследования последних 
лет (Degtjareva et al., 2006; Kramina et al., 2016) 
подтвердили этот вывод и показали, что секция 
Canaria не является близкой к другим секциям 
Dorycnium и относится к южной эволюционной 
ветви рода Lotus (Kramina et al., 2016). 

Объем секции Bonjeanea также был пере-
смотрен. На основе морфологического анали-
за и с опорой на работу P. Lassen (1986) в нее 
был включен Lotus strictus Fisch. et C. A. Mey., 
а D. graecum (= L. graecus) перенесен в секцию 
Dorycnium (Degtjareva et al., 2006). Молекуляр-
но-филогенетические исследования показали, 
что секция Bonjeanea не является естественной 
(как в понимании Rikli, так и в более поздней 
трактовке) (Degtjareva et al., 2006; Kramina et al., 
2016).

Состав секции Dorycnium трактуется по-
разному. Согласно Degtjareva et al. (2006), в 
нее входят сложный видовой комплекс Lotus 
dorycnium L. s. l. (= Dorycnium pentaphyllum) и 
вид L. graecus L., а также родственные им виды 
(L. fulgurans (Porta) D. D. Sokoloff (= Dorycnium 
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fulgurans (Porta) Lassen), L. sanguineus (Vural)  
D. D. Sokoloff (= D. sanguineum Vural) и L. axil-
liflorus (Hub.-Mor.) D. D. Sokoloff (= D. axilliflo-
rum Hub.-Mor.)). Виды секции имеют широкий  
средиземноморский ареал, доходящий до Цен-
тральной и Восточной Европы, Крыма и Кавка-
за. 

Взгляды на Dorycnium в европейских и ази-
атских «Флорах» в XX и начале XXI вв. Боль-
шинство авторов проанализированных нами 
источников рассматривают Dorycnium в ранге 
рода, отличного от рода Lotus (Ball, 1968; Demi-
riz, 1970; Rechinger, 1984; Greuter et al., 1989; 
Díaz Lifante, 2000). Lotus strictus относят либо 
к Lotus (Ball, 1968; Heyn, 1970; Chrtková-Žerto-
vá, 1984), либо к Dorycnium (Greuter et al., 1989). 
Как правило, морфологически хорошо обосо-
бленные виды, такие как D. hirsutum, D. rectum и  
D. graecum, трактуются разными авторами сход-
но, а наибольшие разногласия наблюдаются в 
трактовке комплекса D. pentaphyllum. Во «Flora 
Europaea» P. W. Ball (1968) выделяет в составе  
D. pentaphyllum четыре подвида: а) subsp. pen-
taphyllum, b) subsp. germanicum, c) subsp. grac-
ile, d) subsp. herbaceum. Автор указывает, что эти 
подвиды рассматриваются многими авторами 
как виды, но (а), (b) и (с) часто трудно разделить 
по морфологическим признакам, а подвид (d), 
как правило, хорошо отличается, но образует 
редкие переходные формы с другими подвида-
ми. 

Demiriz (1970) для флоры Турции приводит 
D. hirsutum, D. graecum, D. rectum, D. axilliflo-
rum, D. pentaphyllum subsp. herbaceum, D. pen- 
taphyllum subsp. anatolicum, D. pentaphyllum 
subsp. haussknechtii, D. amani Zohary. Çelebioğlu 
(1977) провела морфолого-анатомическое иссле-
дование вегетативных и генеративных органов 
всех представителей Dorycnium Турции, при-
водимых для ее флоры (Demiriz, 1970), кроме  
D. rectum и D. amani. Ею было подробно описано 
их строение и выявлены различия между таксо-
нами. Несмотря на детальный морфолого-ана-
томический анализ видов Dorycnium, проведен-
ный Çelebioğlu, он основан на изучении только 
турецких представителей группы и выполнен 
на сравнительно небольших выборках, растения 
других частей ареала не были охвачены. 

В 1983 г. M. Vural описал новый эндемичный 
вид Dorycnium для Турции, D. sanguineum Vural 
(Vural, Tan, 1983), который Соколов перенес в 
секцию Dorycnium рода Lotus (Sokoloff, 2003). 

Во «Flora Iranica» K. H. Rechinger (1984) при-
водит только два вида: D. pentaphyllum Scop. с 
единственным представленным на террито-
рии флоры подвидом D. pentaphyllum subsp. 
haussknechtii (Boiss.) Gams и D. intermedium 
Ledeb.

Greuter et al. (1989) в сводке по флоре Сре-
диземноморского региона представляют D. pen-
taphyllum aggr. в виде иерархической системы. 
Комплекс включает широко распространен-
ные виды D. herbaceum Vill. и D. pentaphyllum 
Scop. и локальные эндемики Турции (D. amani 
Zohary и D. axilliflorum Huber-Morath) и Балеар-
ских о-вов (D. fulgurans (Porta) Lassen). D. pen-
taphyllum, в свою очередь, включает пять под-
видов: Dorycnium pentaphyllum subsp. anatolicum 
(Boiss. et Heldr.) Gams, D. pentaphyllum subsp. 
germanicum (Gremli) Gams, D. pentaphyllum sub-
sp. haussknechtii (Boiss.) Gams, D. pentaphyllum 
subsp. pentaphyllum, D. pentaphyllum subsp. trans-
montanum Franco, а D. herbaceum – два подвида: 
D. herbaceum subsp. gracile (Jordan) Nyman и  
D. herbaceum subsp. herbaceum.

На территории «Flora Iberica» Z. Díaz Li-
fante (2000) признает в составе секции Doryc-
nium виды D. pentaphyllum Scop., D. gracile Jord.  
(= D. herbaceum subsp. gracile (Jordan) Nyman) 
и D. fulgurans (Porta) Lassen. Типичный D. her-
baceum для Пиренейского п-ова автором не от-
мечен. 

Из истории изучения Dorycnium на терри-
тории бывшего СССР и России. На территории 
бывшего СССР представители рода Dorycnium 
распространены преимущественно в Крыму и на 
Кавказе (Steinberg, 1945), однако упоминается их 
произрастание также в Южной и Северной Бес-
сарабии (Молдавии) и Карпатах (Steinberg, 1945; 
Minjaev, 1987). В большинстве флор и опреде-
лителей признается распространение в Крыму 
и на Кавказе двух видов Dorycnium. Первый из 
них, Dorycnium graecum (L.) Ser. (syn. D. latifo-
lium Willd.), обычно не вызывает разногласий, 
являясь хорошо очерченным видом, отмечен в 
горах (кроме яйлы) и на Южном берегу Крыма, 
в Предкавказье, Дагестане, Зап. и Вост. Закавка-
зье (Grossheim, 1930; Steinberg, 1945; Chernova, 
Kryukova, 1972; Galushko, 1980; Minjaev, 1987; 
Greuter et al., 1989; Golubev, 1996; Yena, 2012). 
Полный ареал D. graecum включает северо-вос-
точное Средиземноморье и Причерноморье. Вто-
рой вид, приводимый для территории Крыма и 
Кавказа, относится к комплексу D. pentaphyllum 
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(= Lotus dorycnium). Общий ареал комплекса –  
широкий средиземноморский, доходящий на се-
вере до Ц. Европы, а на востоке – до Крыма и 
Кавказа. Таксономические границы между вида-
ми (или подвидами) комплекса нечеткие, о чем 
уже говорилось выше. На территории Крыма и 
Кавказа представителей этой группы трактуют 
по-разному: 1) как D. herbaceum Vill. (Grossheim, 
1930; Greuter et al., 1989; Golubev, 1996) или  
D. pentaphyllum Scop. subsp. herbaceum (Vill.) 
Rouy (Yena; 2012); 2) как D. intermedium Ldb. 
(Steinberg, 1945; Chernova, Kryukova, 1972; Ga-
lushko, 1980). 

Общий ареал D. herbaceum Vill. включает 
также Ц. и ЮВ. Европу (Ball, 1968), С. и СЗ. Тур-
цию (Demiriz, 1970). Рикли (Rikli, 1901) в своей 
монографии рода Dorycnium считает, что D. in-
termedium и D. herbaceum не отделены четко друг 
от друга ни морфологически, ни географически. 
На это ссылается Штейнберг (Steinberg, 1945), 
указывая, что только D. intermedium, представ-
ляющий собой восточную расу D. herbaceum, 
встречается во флоре СССР. Она приводит точку 
зрения Рикли о D. herbaceum как сборном виде, 
находящемся в процессе формообразования.

Н. А. Миняев (Minjaev, 1987) считал, что в 
европейской части СССР, помимо D. graecum, 
встречаются три отдельных вида: D. pentaphyl-
lum, D. herbaceum и D. intermedium. Во флоре 
Северно-Западного Кавказа А. С. Зернов (Zer-
nov, 2006) представил два вида Lotus секции 
Dorycnium (Miller) D. D. Sokoloff: L graecus L.  
(= Dorycnium graecum (L.) Ser.) и L. dorycnium  
L. s. l. (= Dorycnium herbaceum Vill.; D. interme-
dium Ledeb.). 

Вид D. herbaceum был описан D. Villars в 1779 
г. как растение с прямостоячими травянистыми 
стеблями и многосеменными бобами. Позднее 
он описал другой вид этой же группы, D. suffruti-
cosum, и уточнил описание D. herbaceum (Villars, 
1788). Он отметил, что D. herbaceum распростра-
нен в окрестностях Гренобля и Шамбери (Фран-
ция). В качестве черт, отличающих этот вид от 
D. suffruticosum, автор выделяет травянистые, а 
не полуодревесневшие побеги, разветвленные 
в верхней части, а не от основания. Также для  
D. herbaceum характерны пятилисточковые ли-
стья без черешка; с листочками продолговаты-
ми и тупыми, расширяющимися в верхней ча-
сти, с закругленным окончанием; мелкие белые 
цветки, в два раза более многочисленные, чем у  
D. suffruticosum, расположенные на верхушках 
цветоносов; чашечка более удлиненная, оканчи-

вающаяся пятью зубцами, более правильными, 
чем у D. suffruticosum (Villars, 1788).

Ledebour (1820) описал D. intermedium, близ-
кий к D. herbaceum, но отличающийся острыми 
обратнояйцевидными листочками, треугольны-
ми зубцами чашечки, одревесневающими побе-
гами, а особенно более мохнатой поверхностью, 
остроконечными листочками, цветками белы-
ми, с лодочкой на конце пурпурно-черной, а не 
красноватой; трубкой чашечки с более коротки-
ми зубцами и отклоненными волосками, кото-
рые у D. herbaceum прижатые. Ледебур описал 
D. intermedium из Крыма (“Legimus in lapidosis 
cretaceis et schistosis Tauriae”), но отметил, что, 
по данным Биберштейна, он также, возможно, 
встречается в Иберии (Пиренейском п-ове) под 
названием D. monspeliensis (Ledebour, 1820).

Если D. herbaceum и D. intermedium считать 
одним видом, то приоритетным будет название 
D. herbaceum. 

Молекулярно-филогенетические иссле-
дования Dorycnium и родственных таксонов. 
Филогенетические исследования трибы Loteae 
по маркеру nrITS показали, что род Lotus моно-
филетичен только при включении в его состав 
родов Dorycnium и Tetragonolobus Scop. (Allan et 
al., 2003; Degtjareva et al., 2006; Kramina et al., 
2016). Молекулярно-филогенетический анализ 
рода Lotus s. l. (включая Dorycnium и Tetragonol-
obus), проведенный с использованием ядерных 
(nrITS, 5’ETS) и пластидных (psbA-trnH и ин-
трона rps16) маркеров выявил в эволюции рода 
раннее расщепление на «южную» и «северную» 
ветви. Южная ветвь включает большинство (де-
сять, согласно Degtjareva et al., 2006) секций 
рода Lotus и выделяется как по ядерным, так и 
по пластидным маркерам, а северная ветвь, объ-
единяющая членов только трех секций (Lotus, 
Dorycnium и Bonjeanea), обособляется только по 
пластидным данным. Филогенетические взаи-
моотношения внутри этой ветви наиболее про-
тиворечивы (Kramina et al., 2016). 

Таким образом, однозначного взгляда на со-
став и таксономическую структуру группы, ра-
нее выделяемой в качестве рода Dorycnium, а в 
последнее время относимой к двум секциям рода 
Lotus, не существует. Вызывают разногласия и 
трактовки этой группы на территории России, 
хотя здесь она представлена небольшим чис-
лом таксонов. Дополнительные исследования в 
Крыму и на Кавказе могут представлять интерес 
для систематики группы и понимания ее объема. 
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Целями настоящей работы являлись: иденти-
фицировать виды секции Dorycnium рода Lotus 
на территории Крыма и Кавказа; уточнить диа-
гностические признаки видов секции Dorycnium 
этих регионов; установить филогенетическое 
положение крымских и кавказских образцов сек-
ции Dorycnium внутри рода Lotus. 

Материалы и методы

Исследованный материал. Основным мате-
риалом для морфологического и молекулярного 
анализа служили собственные гербарные сборы 
80 образцов представителей секции Dorycnium с 
семи точек на п-ове Крым (2015–2017 гг.) и пяти 
точек на Кавказе (2016–2017 гг.) (см. табл. 1 в 
приложении на сайте журнала; рис. 1). По сек-
циям Dorycnium и Bonjeanea изучен гербарный 
материал из ряда отечественных и зарубежных 
гербариев (ANK, ISTE, GAZI, H, MA, MHA, 
MW, LE, YALT). При проведении молекуляр-

но-филогенетического анализа был использо-
ван репрезентативный материал по роду Lotus, 
охватывающий все секции рода, кроме секции 
Benedictella. В анализ были включены последо-
вательности ITS и trnL-F из Генбанка (см. табл. 
1), подавляющее большинство которых было 
получено ранее в исследованиях при участии 
одного из авторов настоящей статьи и опублико-
вано в ряде работ (Degtjareva et al., 2003, 2006, 
2008; Kramina et al., 2012, 2016, 2018), а также 
последовательность trnL-F, взятая из пластидно-
го генома Lotus miyakojimae Kramina, опублико-
ванная под названием L. japonicus (Regel) Larsen 
(Kato et al., 2000). Кроме того, в настоящей ра-
боте были получены новые последовательности 
trnL-F и, отчасти, ITS для образцов нескольких 
видов из секций Lotus (вида L. parviflorus Desf.), 
Dorycnium (видов L. herbaceus, L. axilliflorus,  
L. sanguineus) и Bonjeanea (вида L. hirsutus) из 
разных регионов (см. табл. 1). 

Рис. 1. Места сбора образцов L. herbaceus и L. graecus в Крыму и на Кавказе. Обозначения популяций см. в 
табл. 1 в приложении на сайте журнала.

Морфологический анализ. Морфометрия 
проводилась на выборке из 35 образцов растений 
(19 образцов L. herbaceus и 16 образцов L. grae-
cus) в состоянии цветения по 22 количественным 
и 17 качественным признакам. Отбор признаков 
проводился на основе литературных данных и 

собственных наблюдений. По количественным 
признакам проводили по три измерения каждо-
го признака на растении и вычисляли среднее 
значение. Количественные признаки включали: 
1) длину трубки чашечки (мм); 2) длину цветка 
(мм); 3) длину цветоножки (мм); 4) число цвет-
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ков в элементарном соцветии; 5–10) длину (мм), 
ширину (мм) и индекс листочков средних и верх-
них листьев; 11–16) длину коротких и длинных 
волосков на листьях, стебле и чашечке (мм); 17–
22) длину и ширину верхнего, бокового и нижне-
го зубцов чашечки (мм). Качественные признаки 
включали: 1–3) типы опушения на стебле, ли-
стьях и чашечке; 4–17) присутствие/отсутствие 
разных типов волосков (коротких прижатых, ко-
ротких курчавых, длинных прижатых, длинных 
курчавых и длинных отстоящих) на стебле, ли-
стьях и чашечке. 

Статистический анализ морфологических 
данных проводили методами одномерной стати-
стики в программе STATISTICA 7.1 for Windows 
(StatSoft Inc., 2006) и методом главных коорди-
нат (МГК) в программе Past3.15 (Hammer et al., 
2001). В качестве одномерных методов сравне-
ния средних у двух видов по количественным 
признакам использовали тесты Стьюдента (для 
нормально распределенных признаков) и Ман-
на-Уитни (для признаков с распределением, от-
клоняющимся от нормального). При сравнении 
двух географических популяций (крымской и 
кавказской) в пределах каждого вида применяли 
тест Манна-Уитни ввиду малого объема одной 
из сравниваемых выборок. 

В МГК использовалась метрика Гоуэра (Gow-
er, 1971), позволяющая проводить ординацию 
по качественным и количественным признакам. 
Полученные в результате анализа координат-
ные оси отражают расстояния между образца-
ми. В анализ включены 33 образца (17 образцов  
L. herbaceus и 16 образцов L. graecus). Два об-
разца L. herbaceus, So4 и BL2, были исключены 
из-за отсутствующих значений некоторых при-
знаков. Анализ проводился в двух вариантах:  
1) по 22 количественным и 6 качественным при-
знакам, 2) только по 22 количественным призна-
кам. 

Выделение, амплификация и секвенирова-
ние ДНК. Выделение геномной ДНК проводили 
с гербарных образцов набором NucleoSpin Plant 
II (Macherey-Nagel, Германия) согласно прото-
колу. Для молекулярно-филогенетического ана-
лиза были отобраны два участка ДНК: ITS1-2 
ядерной рибосомальной ДНК и trnL-F спейсер 
и trnL интрон пластидной ДНК. Для амплифи-
кации этих участков использовались прайме-
ры с известными последовательностями: для 
ITS1-2 – NNC-18S10 и С26А (Wen and Zimmer, 
1996), а также универсальные праймеры ITS2 и 

ITS3 (White et al., 1990); для trnL-F – праймеры 
c, d, e и f (Taberlet et al., 1991). Полимеразные 
цепные реакции (ПЦР) проводились на ампли-
фикаторе T100TM Thermal Cycler (Bio-Rad) в 
реакционном объеме 20 μl, содержащем 4 μl го-
тового ПЦР-микса MasDDTaqMIX (200 μM каж-
дого dNTP, 1,5 mM MgCl2, 1,5 U SmarTaqDNA 
полимеразы и реакционный буфер (Диалат Лтд., 
Москва)), 15 μl деионизированной воды, 3,2 
pmol каждого праймера и 1 μl матрицы ДНК не-
известной концентрации. ПЦР проводился по 
программе: предварительная денатурация 94 °С, 
3:00, 30 циклов (денатурация 94 °С, 0:30, отжиг 
праймеров 57 °С, 0:40, элонгация 72 °С, 1:00), 
финальная денатурация 94 °С, 0:30, финальный 
отжиг праймеров 57 °С, 0:40, финальная элон-
гация 72 °С, 3:00. Электрофорез продуктов ПЦР 
проводился в 1,2 % агарозном геле 20 минут 
при мощности 120В. Очистка амплификата осу-
ществлялась колоночным способом с помощью 
набора Cleanup Mini (Евроген ЗАО). Подготовка 
к секвенированию включала в себя измерение 
концентрации очищенного амплификата с помо-
щью NanoPhotometer N60 (Implen) с последую-
щим разбавлением образца до концентрации 20 
pmol/μl. На одну реакцию добавляли 3,2 pmol 
праймера и около 20 нг ДНК. Секвенировали 
прямые и обратные последовательности. Секве-
нирование производилось по Сэнгеру в лабора-
ториях ЦКП «Геном», ЗАО «Синтол» и кабинета 
методов молекулярной диагностики ИПЭЭ РАН. 
Полученные последовательности выравнивали с 
последовательностями из Генбанка, матрицу по 
ITS автоматически в программе MAFFT version 
7.215 (Katoh et al., 2002; Katoh, Standley, 2013), 
а матрицу trnL-F – автоматически и вручную в 
программе BioEdit (Hall, 1999), ввиду наличия 
длинных инделей (Kramina et al., 2018). Поли-
морфизм ITS внутри образца определяли мето-
дом прямого секвенирования (без клонирования) 
по наличию двойных пиков на хроматограмме, 
проявляющихся при прямом и обратном прочте-
нии, и при высоте минорного пика не менее 20 % 
от главного. Число гапло- и риботипов оценива-
ли в программе DnaSP 6 (Rozas et al., 2017). При 
подсчете риботипов учитывали только главный 
сигнал (мажорный пик). 

Молекулярно-филогенетический анализ 
проводили отдельно по ITS1-5,8S-ITS2 и trnL-F 
в программе MEGAX (Kumar et al., 2008) мето-
дом максимального правдоподобия (ML). Мо-
дель эволюции выбирали на основе информаци-
онного критерия AICc. В обоих анализах (ITS и 



93Turczaninowia 22 (4): 87–103 (2019)

trnL-F) была отобрана модель GTR + G (General 
Time Reversible model – частоты оснований не 
равны, 6 скоростей замен; G – параметр гамма-
распределения, показывающий варьирование 
скоростей замен между сайтами). При постро-
ении филогенетических деревьев использовали 
метод bootstrap с числом шагов 500. Анализ по 
ITS включал 111 индивидуальных последова-
тельностей, по trnL-F – 87 индивидуальных по-
следовательностей (табл. 1). В качестве внешних 
групп в обоих анализах использовались предста-
вители ближайших к роду Lotus родов: Cytisopsis 
pseudocytisus (Boiss.) Fertig, Hammatolobium kre-
merianum (Coss.) K. Müll. и Tripodion tetraphyl-
lum (L.) Fourr.

Результаты

Морфологический анализ. Тесты Манна-
Уитни и Стьюдента по количественным данным 
показали достоверные отличия между выбор-
ками двух видов (L. graecus и L. herbaceus) по 
большинству признаков. Выявлен и ряд каче-
ственных отличий. Основные отличительные 
особенности двух видов на территории Крыма и 
Кавказа обобщены в таблице 2. Lotus graecus ха-
рактеризуется более крупными размерами цвет-
ков и листочков всех листьев и более длинными 
зубцами чашечки, а также характером опушения 
стеблей и листьев (рис. 5). Некоторые призна-
ки проявили сходный характер изменчивости у 
двух изученных видов, в частности: длина труб-
ки чашечки (около 1,5 мм) и типы ее опушения 
(наличие коротких (до 0,5 мм) прижатых и длин-
ных (0,5–1,7 мм) отстоящих волосков). 

Сравнение двух географических выборок  
L. herbaceus из Крыма и Кавказа не выявило до-
стоверных различий между ними по всем при-
знакам, кроме ширины бокового зубца чашеч-
ки, которая была несколько больше (p < 0,05) в 
крымской популяции. При сопоставлении двух 
выборок L. graecus было выявлено больше до-
стоверных (p < 0,01–0,05) отличий между гео-
графическими популяциями. Так, выборка с 
горы Кастель (Крым) отличалась по характеру 
опушения стебля (присутствовали только длин-
ные курчавые волоски и отсутствовали короткие 
курчавые и длинные отстоящие волоски, харак-
терные для выборок с Кавказа). Также крымская 
выборка характеризовалась более мелкими сред-
ними листьями и более широким боковым зуб-
цом чашечки, чем кавказские популяции. 

Ординация методом МГК по комплексу ка-
чественных и количественных признаков так-
же выявила четкие отличия между двумя ис-
следованными видами (рис. 2А). Все образцы 
L. herbaceus образовали единый кластер точек, 
в котором растения из Крыма и Кавказа пере-
мешаны и неразделимы. Образцы L. graecus 
сгруппировались в два отдельных кластера, со-
ответствующих выборкам из Кавказа и Крыма 
и хорошо обособленных как друг от друга, так 
и от кластера L. herbaceus. Анализ только по 
количественным данным выявил сходный ха-
рактер кластеризации, но расстояния между вы-
борками L. graecus с Кавказа и из Крыма были 
заметно меньше, что говорит о большом вкладе 
качественных признаков характера опушения в 
различия между географическими популяциями 
этого вида (рис. 2Б).

Рис. 2. Результаты анализа МГК крымских и кавказских образцов L. herbaceus и L. graecus по морфологиче-
ским данным. В скобках по координатным осям указана доля объясненной дисперсии. А. Анализ по количе-
ственным и качественным признакам. Б. Анализ только по количественным признакам. 
Символы образцов — как на рис. 1, названия образцов см. в табл. 1 в приложении.
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Генетический анализ. Число полученных 
для каждой выборки и каждого маркера инди-
видуальных и уникальных последовательностей 
представлено в табл. 3. 

У обоих видов в пределах индивидуальных 
образцов был отмечен полиморфизм последова-
тельностей ITS. У L. graecus полиморфизм был 
отмечен для семи сайтов, соответствующих по-
зициям референсного сиквенса L. graecus D9 
(Генбанк № KT250876): ITS1 – 50, 105, 192, 193, 

230; 5,8S рРНК – 394; ITS2 – 420. У L. herbaceus 
полиморфизм выявлен в восьми сайтах, соот-
ветствующих позициям референсного сиквенса  
L. herbaceus D6 (Генбанк № KT250882): ITS1 – 
74, 183, 191, 208; ITS2 – 444, 526, 587, 590. Ни 
один из сайтов полиморфизма L. herbaceus не со-
впал с сайтами полиморфизма у L. graecus.

Длина использованного в филогенетиче-
ском анализе обобщенного выравнивания ранее 
опубликованных и впервые представляемых 

Таблица 2
Отличительные признаки Lotus graecus и L. herbaceus в Крыму и на Кавказе

L. graecus 
(N = 16)

L. herbaceus 
(N = 19)

Достоверность отличий 
(по p-значению)

Тест Стьюдента Тест Манна-Уитни

Длина цветка, мм 5,7 ± 0,2
(4,4–8,2)

3,7 ± 0,08
(3,1–4,4) ***

Длина листочка 
среднего листа, мм

24,1 ± 1,5
(16–37)

13,8 ± 0,5
(10–17) ***

Ширина листочка 
среднего листа, мм

11,3 ± 1
(7,7–19,4)

4,5 ± 0,2
(3,4–6,4) ***

Длина листочка 
верхнего листа, мм

15,3 ± 0,9
(11–26)

9,9 ± 0,3
(8–12) ***

Ширина листочка 
верхнего листа, мм

6,4 ± 0,6
(4,5–14,7)

2,7 ± 0,4
(2,1–3,5) ***

Длина зубцов ча-
шечки, мм (усред-
нено для верхнего, 
бокового и нижнего 
зубцов)

1,7 ± 0,07
(1,2–2,3)

0,7 ± 0,03
(0,4–1) ***

Ширина бокового 
зубца чашечки, мм

0,5 ± 0,02
(0,35–0,75)

0,4 ± 0,02
(0,3–0,55) *

Волоски на стебле, 
длина (мм) и тип

Короткие (0,1–0,3) 
курчавые.

Длинные (0,7–2) 
отстоящие

Короткие (0,1–0,3) 
прижатые.

Длинные (0,8–1,5) 
отстоящие (есть/нет)

Длина коротких 
волосков –

Длина длинных 
волосков –

(отличия только в 
типе коротких во-

лосков)

Волоски на листьях, 
длина (мм) и тип

Коротких нет.
Длинные (0,9–1,6), 

прижатые и от-
стоящие

Короткие (0,1–0,5) 
прижатые (есть/нет).

Длинные (0,8–1,5) 
отстоящие

Длина длинных 
волосков *

Волоски на чашеч-
ке, длина (мм) и тип

Длинные (0,7–1,7) 
отстоящие.

Короткие (0,25–
0,5) прижатые

Длинные (0,5–1,3) 
отстоящие.

Короткие (0,1–0,4) 
прижатые

Длина коротких 
волосков ***

Длина длинных 
волосков ***

Корневые отпрыски есть нет
Примеч.: для количественных признаков приведены средняя арифметическая ± ошибка средней (в верхней 
строке) и минимальное, и максимальное значения (в нижней строке). Для длин волосков указан только размах 
изменчивости. Достоверность отличий средних в выборках двух видов по количественным признакам (слева –  
по критерию Стьюдента (для нормально распределенных признаков), справа – по критерию Манна-Уитни 
(для признаков с распределением, отклоняющимся от нормального)): отличия недостоверны «–», отличия до-
стоверны на уровне: * (p < 0,05), ** (p < 0,01), *** (p < 0,001). Для качественных признаков (тип опушения, 
наличие корневых отпрысков) достоверность отличий не оценивалась.
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последовательностей ITS составила, соответ-
ственно: 668 п.о., и соответствовала 1–601 по-
зициям референсного сиквенса Lotus herbaceus 
D6 (Генбанк № KT250882). На данном участке 
было отмечено 272 вариабельных сайта, из них 
204 – парсимонно-информативных. Длина обоб-

щенного выравнивания trnL-F составила 1021 
п.о. (1–845 позиции сиквенса Lotus fulgurans 937 
(= D. pentaphyllum subsp. fulgurans), Генбанк № 
MF314954), включая 122 вариабельных сайта и 
56 парсимонно-информативных признаков.

Таблица 3
Число нуклеотидных последовательностей, полученных для крымских и кавказских  

популяций Lotus graecus и L. herbaceus

trnL-F ITS
Lotus graecus

Кавказ Крым Кавказ Крым
Число последовательностей 4 2 11 4
Число гаплотипов/риботипов1 3 2 5 3

Lotus herbaceus
Кавказ Крым Кавказ Крым

Число последовательностей 3 4 4 17
Число гаплотипов/риботипов1 3 3 1 1

Примеч.: 1 – для ITS только по главному сигналу (без учета полиморфизма внутри образца).

Анализ методом ML по маркеру ITS (рис. 
3) показал обособление южной клады рода Lo-
tus (бутстреп поддержка (БП) 79), в которую не 
вошел лишь L. glinoides (секция Chamaelotus 
Kramina et D. D. Sokoloff). Все члены северной 
эволюционной ветви Lotus сгруппировались в 
несколько клад, среди которых: большая клада 
секции Lotus (p.max.p. – БП 86), включающая 
большинство видов; клада секции Lotus груп-
пы L. parviflorus (БП 100); клада секции Bon-
jeanea с двумя видами (L. rectus и L. strictus) с 
низкой поддержкой (БП 61) и две клады секции 
Dorycnium, одна из которых включала также 
L. hirsutus из секции Bonjeanea. Первая из этих 
клад высоко поддержана (БП 98) и включает две 
субклады: а) все члены комплекса L. dorycnium  
(= D. pentaphyllum) и L. fulgurans, б) образ-
цы L. hirsutus. Вторая клада (БП 81) включает  
L. graecus и близкие к нему турецкие эндемики 
L. axilliflorus и L. sanguineus. Все изученные об-
разцы L. herbaceus из Крыма и Кавказа попали в 
общую кладу (хоть и неподдержанную) вместе 
с образцами L. herbaceus из Австрии и Греции. 
Все они надежно группируются с другими пред-
ставителями комплекса L. dorycnium. Все образ-
цы L. graecus, независимо от их географического 
происхождения (Крым, Кавказ, Турция, Греция), 

образовали общую высоко поддержанную кладу 
(БП 94). 

Анализ участка trnL-F методом ML (рис. 4) 
выявил южную и северную ветви рода Lotus, 
хоть и низко поддержанные. В состав южной 
клады входят те же представители, что и в анали-
зе ITS, но к ним добавился L. glinoides. Северная 
ветвь дифференцирована нечетко, но включает 
ряд достаточно высоко поддержанных клад, та-
ких как: комплекс L. corniculatus (БП 98), группа 
родства L. conimbricensis (БП 87), группа родства 
L. graecus (БП 82), включающая помимо этого 
вида также L. axilliflorus и L. sanguineus, а также 
отдельные виды: L. parviflorus (БП 86), L. strictus 
(БП 95), L. rectus (БП 91). Выделение комплекса 
L. dorycnium секции Dorycnium не поддержано, 
последовательности представителей этого ком-
плекса (включая последовательности образцов 
L. herbaceus из Крыма и Кавказа) перемешаны 
с последовательностями L. hirsutus секции Bon-
jeanea, что не согласуется с морфологическими 
данными. L. hirsutus имеет обширный ареал, 
охватывающий Португалию и почти все страны 
Средиземноморского региона, за исключением 
Египта, Туниса и Марокко, и не доходящий до 
Крыма и Кавказа. 
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Рис. 3. Результаты филогенетического анализа рода Lotus (вкл. Dorycnium и Tetragonolobus) методом ML по 
участку ITS1-5,8S-ITS2 ядерной рДНК с расширенной представленностью крымских и кавказских представи-
телей секции Dorycnium. Обозначение образцов – см. табл. 1. Приведены только значения бутстреп-поддерж-
ки узлов, превышающие 50. Цветными значками выделены образцы видов: Lotus herbaceus (красный кружок 
– с Кавказа, красный пустой квадрат – из Крыма), L. graecus (синий кружок – с Кавказа, синий пустой квадрат 
– из Крыма), L. hirsutus (зеленый кружок).
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Рис. 4. Результаты филогенетического анализа рода Lotus (вкл. Dorycnium и Tetragonolobus) методом ML по 
участку trnL-F пластидной ДНК с расширенной представленностью крымских и кавказских представителей 
секции Dorycnium. Обозначение образцов – см. табл. 1 в приложении. Приведены только значения бутстреп-
поддержки узлов, превышающие 50. Выделение образцов Lotus herbaceus, L. graecus и L. hirsutus – как на  
рис. 4.
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Учитывая последние обстоятельства, мы про-
вели дополнительный анализ литературных дан-
ных (Ball, 1968; Demiriz, 1970) и проанализиро-
вали более 200 гербарных образцов комплекса 
L. dorycnium и около 50 образцов вида L. hirsutus 
из гербарных коллекций ANK, GAZI, H, ISTE, 
LE, MHA, MW и MA, из чего следует, что, не-
смотря на некоторые черты сходства (короткие 
бобы с незакручивающимися при вскрывании 
створками, короткий рахис листа), различия 
между комплексом L. dorycnium и видом L. hir-
sutus по морфологии очень велики (см. рис. 5–6): 
размеры цветков (3–6 мм у L. dorycnium против 
9–15 мм у L. hirsutus), характер лепестков (с по-
перечными мешковидными выростами у L. do-
rycnium и без таковых у L. hirsutus), размеры 
плодов (3–5 × 1,5–3 мм у L. dorycnium и 6–12 × 
2–4 мм у L. hirsutus), число семян в плоде (обыч-
но 1 у L. dorycnium и 2–6 у L. hirsutus), длина и 
форма зубцов чашечки (короткие треугольные у 
L. dorycnium и длинные ланцетно-шиловидные у 
L. hirsutus), характер опушения (полуотстоящее 
или прижатое у L. dorycnium и сильноотстоящее 
у L. hirsutus). Гибридных образцов между этими 
видами по морфологическим признакам до сих 
пор выявлено не было.

Обсуждение

Изучение отдельных морфологических при-
знаков и анализ МГК по морфологическим дан-
ным показали, что виды L. graecus и L. herbaceus 
хорошо различимы, морфологически переход-
ных образцов выявлено не было даже в местах 
совместного произрастания двух видов. При 
этом образцы из Кавказа и Крыма в пределах  
L. herbaceus не обособляются, а в пределах  
L. graecus можно различить крымскую и кавказ-
скую популяции.

Выявление достаточно большого числа (7–8) 
полиморфных сайтов в последовательностях ITS 
обоих изученных видов может свидетельство-
вать о том, что оба таксона могли произойти в 
результате сравнительно недавней гибридиза-
ции, после которой ITS еще не успел стабилизи-
роваться. Подобные примеры описаны для пред-
ставителей разных семейств цветковых (Hřibová 
et al., 2011; Peruzzi et al., 2012; Punina et al., 2012; 
Hodač et al., 2014; Efimov et al., 2018). Полимор-
физм в ITS также был продемонстрирован и для 
некоторых видов Lotus, возникших в результате 
гибридизации (Sandral et al., 2010; Kramina et al., 

2012), и межвидовых гибридов Dorycnium (в на-
шем понимании, секции Dorycnium рода Lotus) 
(Conesa et al., 2010). Большинство видов рода 
Lotus, напротив, имеет ITS последовательно-
сти, лишенные полиморфизмов внутри образца 
(Kramina et al., 2016). 

Полностью различные сайты полиморфизма 
ITS у видов L. graecus и L. herbaceus позволя-
ют предположить, что их возможное гибридное 
происхождение не связано. Однако изученных 
материалов пока недостаточно для обоснован-
ных предположений о родительских таксонах, 
которые могли участвовать в этих событиях ги-
бридизации. 

Возможны и другие причины полиморфизма в 
ITS. Так, для пионов лишь часть полиморфизмов 
поддерживала гипотезу о гибридном происхож-
дении от определенных видов, тогда как другая 
часть характеризовалась присутствием дополни-
тельных нуклеотидов и могла быть следствием 
внутривидовой генетической дифференциации 
(Efimov et al., 2018).

Молекулярно-филогенетический анализ по 
ITS1-5,8S-ITS2 и trnL-F подтвердил основные 
направления филогении рода Lotus (включая 
Dorycnium и Tetragonolobus), полученные ранее 
(Degtjareva et al., 2006; Kramina et al., 2016). Ре-
зультаты проведенного исследования поддержи-
вают выводы об отсутствии соответствия меж-
ду разделением бывших представителей рода 
Dorycnium на секции Dorycnium и Bonjeanea и 
молекулярно-генетическими данными (Kramina 
et al., 2016). Настоящее исследование поддер-
живает представления о том, что виды секции 
Bonjeanea (L. strictus, L. rectus и L. hirsutus) не 
являются монофилетической группой, а послед-
ний из них как по ядерным, так и по пластидным 
данным сближается скорее с видами секции Do-
rycnium, чем с видами своей секции (Degtjareva 
et al., 2006; Kramina et al., 2016). Филогенети-
ческие отношения внутри клады родства Lotus 
dorycnium разрешены лишь частично. 

Как было ранее установлено в анализе спей-
сера psbA-trnH и интрона rps16 (Kramina et al., 
2016), а в настоящем исследовании подтверж-
дено на примере участка trnL-F, по последова-
тельностям пластидной ДНК виды секций Lotus, 
Dorycnium и Bonjeanea образуют отдельную, 
«северную», ветвь рода Lotus, эволюционная 
судьба которой, по-видимому, включала события 
сетчатой эволюции, как отдаленной, так и совре-
менной, и требует дальнейшего изучения. 
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Рис. 5. Образцы Lotus graecus L. и L. herbaceus (Vill.) Jauzein. А, В – L. graecus, So5, «Краснодарский край, ку-
рорт Сочи, Сочинский дендрарий, 43°34′ с. ш. 39°45′ в. д. 01 VI 2017. М. Кутурова s. n.» (MW); Б, Г – L. herbaceus, 
VS1, «Крым, 500 м от с. Верхнесадового, 44°41′ с. ш. 33°41′ в. д. 29 V 2015. П. В. Карпунина s. n.» (MW); А, Б – 
общий вид гербарного образца (фото С. Р. Майорова), В, Г – участки побегов с соцветиями (фото Т. Е. Краминой);  
Д, Е – внешний вид цветущих растений: Д – L. graecus, «Турция, Стамбул, окр. Синекли»; Е – L. herbaceus, 
«Россия, Сочи, между ж/д станциями Солоники и Лазаревская» (Д–Е, фото М. В. Лысовой).
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Рис. 6. Гербарные образцы L. hirsutus L. A – “Croatia, Istria, Pula. 31 V 2010. J. Calvo and A. Uníó JC4730” (MA), 
побеги с соцветиями; Б – “Italia, Sicilia, Ragusa. 09 VI 2000. Álvarez et al. IA1784” (MA), образец HIRS2, плоды 
(фото Т. Е. Краминой).

А Б

Филогенетический анализ по четырем пла-
стидным маркерам (psbA-trnH, rps16 intron, trnL 
intron, trnL-F), проведенный для выборки 65 ви-
дов рода Lotus (включая Dorycnium), подтвердил 
обособление общей высоко поддержанной кла-
ды, в которой перемешаны образцы комплекса  
L. dorycnium и вида L. hirsutus (Kramina et al., 
2019). Нам представляется маловероятным объ-
яснение близких филогенетических связей меж-
ду членами комплекса L. dorycnium, с одной сто-
роны, и L. hirsutus из секции Bonjeanea, с другой, 
современной гибридизацией этих двух таксонов. 
Потенциально гибридизация возможна, учиты-
вая пересекающиеся ареалы и одинаковое чис-
ло хромосом у этих таксонов, 2n = 14 (Goldblatt, 
Johnson, 1979), но гибридных образцов по мор-
фологии, как уже сказано, до сих пор выявлено 
не было. Возможно, мы имеем дело со скрытой 
гибридизацией (гибрид морфологически неот-
личим или слабо отличим от одного из родите-
лей) или с остатками древнего полиморфизма 
(т. е. неполной сортировкой линий), что требует 
более глубокого изучения с привлечением ту-
рецкого материала, т. к. именно Турция является 
центром разнообразия группы, трактуемой как 
род Dorycnium. 

Проведенное нами исследование показа-
ло, что нуклеотидные последовательности как  
L. graecus, так и L. herbaceus из Крыма и Кавказа 
не образуют отдельных, свойственных конкрет-
ному региону клад. Видимо, эти виды заселили 
данные территории, находящиеся на крайнем 
северо-восточном пределе их ареалов, сравни-
тельно недавно и географически разделенные 
популяции не приобрели существенных отличий 
в последовательностях. Однако, если рассматри-

вать весь комплекс L. dorycnium (= D. pentaphyl-
lum), то по данным ITS прослеживается тенден-
ция к географической дифференциации. В част-
ности, выделяются клада западноевропейских 
образцов (D2 из Португалии, D3 и PENT1 из Ис-
пании, D7 и D8 из Франции) и клада централь-
но-европейских и балканских образцов (D1 из 
Словении, D4 из Германии, D5 из Черногории). 
Изучение этой тенденции может стать целью бу-
дущих исследований, которые потребуют более 
репрезентативных выборок со всех частей ареа-
ла комплекса L. dorycnium. 

Выводы

Морфологический и молекулярно-филогене-
тический анализ (с использованием маркеров 
ITS1-5,8S-ITS2 ядерной рибосомальной ДНК 
и trnL-F пластидной ДНК) крымских и кавказ-
ских выборок секции Dorycnium рода Lotus под-
твердил присутствие на этих территориях двух 
видов: L. graecus L. и L. herbaceus (Vill.) Jauzein 
(представителя комплекса L. dorycnium L.). 

L. graecus по сравнению с L. herbaceus харак-
теризуется более крупными размерами цветков 
(около 5,5 мм против 3,5 мм) и листочков всех 
листьев (15–24 × 6–11 мм против 10–14 × 3–5 
мм), более длинными зубцами чашечки (1,2–2 
мм против 0,4–1 мм), а также отличается харак-
тером опушения и наличием корневых отпры-
сков.

В пределах каждого вида географические по-
пуляции из Крыма и Кавказа представлены сход-
ными последовательностями обоих изученных 
маркеров (ITS и trnL-F). 
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Отсутствие разделения по пластидным дан-
ным между комплексом L. dorycnium (включая 
L. herbaceus) из секции Dorycnium и L. hirsutus 
из секции Bonjeanea, выявленное ранее по мар-
керам psbA-trnH и rps16, подтвердилось и по 
маркеру trnL-F. 

Мы предпочитаем использовать для предста-
вителей комплекса L. dorycnium из крымского и 
кавказского регионов название L. herbaceus как 
основанное на более раннем базиониме (D. her-
baceum Vill.), чем D. intermedium Ledeb., но счи-
таем, что для более обоснованного решения не-
обходимо изучить типовые материалы Вилларса 
и Ледебура по этим и близким видам, а также 
пределы варьирования видов этой группы на 
всем ареале. 
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